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ОБЗОРЫОБЗОРЫ

Абиотический стресс значительно влияет на 
рост и продуктивность растений и является основ-
ной причиной значительного снижения урожайно-
сти и общего производства основных сельскохо-
зяйственных культур во всем мире соответственно 
на 70 и 50% [1]. Амплитуда абиотических стрессов 
резко возросла в последние годы, главным обра-
зом из-за антропогенного воздействия. Изменение 
климата и неправильное землепользование усу-
губили деградацию земель [2]. Кроме того, поя-
вилась настоятельная необходимость вовлечения 
в сельскохозяйственный оборот более засушливых 

и засоленных территорий, чтобы удовлетворить ра-
стущие потребности в продовольствии, особенно 
в развивающихся странах [3].

Абиотические стрессы могут быть вызваны 
различными факторами: экстремальными тем-
пературами, засухой, засолением, УФ-излучени-
ем, тяжелыми металлами, которые ограничивают 
рост и изменяют химический и компонентный 
состав растений [4, 5]. Эти неблагоприятные 
воздействия нарушают баланс между генераци-
ей и уничтожением активных форм кислорода 
(АФК, Reactive oxygen species — ROS) и усиливают 
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их распространение, что повреждает жизненно 
важные макромолекулы (нуклеиновые кислоты, 
белки, углеводы и липиды) и в конечном итоге 
приводит к гибели клеток [1]. АФК включают 
как свободнорадикальные формы (супероксид-
анион-радикал, O2

—) гидроксильный радикал 
OH•, пергидроксирадикал HO2•, алкоксиради-
калы RO•), так и нерадикальные (молекулярные) 
формы (перекись водорода H2O2 и синглетный 
кислород 1O2). В нормальных условиях потенци-
ально токсичные метаболиты кислорода генери-
руются на низком уровне и существует баланс 
между выработкой и подавлением АФК. Они 
играют в растениях две разные роли; в низких 
концентрациях действуют как сигнальные моле-
кулы, которые опосредуют некоторые реакции 
в клетках растений, включая реакции на стресс. 
Однако различные экологические стрессы нару-
шают клеточный гомеостаз и усиливают нако-
пление АФК. Количество АФК, вырабатываемых 
в результате «окислительного взрыва», может пре-
высить способности систем их улавливания, что 
приводит к накоплению высоких уровней внутри-
клеточных АФК [6]. Это вызывает окислительное 
повреждение липидов мембран (приводит к изме-
нению внутренних свойств мембран, таких как 
текучесть), нуклеиновых кислот, ингибирование 
синтеза белков, потерю активности ферментов, 
необратимое нарушение работы других метаболи-
ческих структур, что в конечном итоге приводит 
к гибели клеток [7].

Чтобы избежать окислительного повреждения, 
растения выработали различные механизмы вос-
становления, включая ферментативные (супе-
роксиддисмутаза, каталаза, аскорбатпероксидаза, 
и др.) и неферментативные (сахара, некоторые 
аминокислоты, фенольные соединения — фе-
нольные кислоты, флавоноиды и т. п.) системы 
антиоксидантной защиты. Эти системы, действуя 
совместно, контролируют каскады окисления 
и защищают растительные клетки от повреждения 
путем удаления АФК [8–10]. Антиоксидантные 
метаболиты накапливаются в клетках мезофил-
ла, хлоропластах и митохондриях, которые могут 
серьезно пострадать от АФК [2].

Растения, как организмы, лишенные мо-
бильности, развили сложные и хорошо органи-
зованные регуляторные механизмы адаптации 
и устойчивости к биотическим и абиотическим 
стрессовым условиям, сложные альтернативные 
стратегии защиты. Они могут быть различными 

для разных видов растений, зависеть от характера 
и тяжести стресса [4] и включать использование 
разнообразных биологически активных соедине-
ний (БАС) в качестве инструментов для преодо-
ления стрессовых состояний. Следует отметить 
мнение ряда исследователей о том, что увеличе-
ние в условиях абиотического стресса содержания 
определенных БАС может также положительно 
повлиять на ценность сельскохозяйственных 
культур и ряда растительных продуктов, по-
скольку такие метаболиты часто имеют большое 
значение как полезные для здоровья соединения 
в питании человека [11, 12].

Естественная стрессоустойчивость — это 
очень сложный процесс, который нельзя объ-
яснить действием молекул какого‑то одного вида 
или единственного механизма [13]. Защитные 
реакции растений, как правило, носят много-
компонентный характер. Механизмы адаптации 
к условиям окружающей среды, основанные на 
активации специфических физиологических 
и молекулярных реакций, приводят к измене-
ниям в метаболизме растений с целью мини-
мизировать повреждения, вызванные стрессом, 
обеспечить защиту и выживание вида в специфи-
ческих условиях. Под действием абиотического 
стресса меняется первичный метаболизм. Среди 
первичных метаболитов сахара, сахарные спирты 
(полиолы), аминокислоты, алифатические поли-
амины (содержащие две или более аминогрупп) 
являются наиболее важными метаболитами, на 
концентрацию которых в тканях растений вли-
яет стресс. Абиотические стрессовые факторы 
оказывают влияние и на липидный состав рас-
тений. Различные группы липидов, такие как 
жирные кислоты, фосфатидные кислоты, ино-
зитолфосфаты, диацилглицерины, раститель-
ные оксилипины (жасмонаты), шинголипиды и  
N-ацетилэтаноламин, участвуют в передаче сиг-
налов при стрессовых состояниях [14]. Абиоти-
ческий стресс вызывает изменения и вторичного 
метаболизма, влияя на содержание фенольных 
соединений, терпеноидов, глюкозинолатов.

К настоящему времени накоплено много данных 
об изменениях содержания в растительных тканях 
ряда биологически активных веществ под влиянием 
различных абиотических стрессов. Но представ-
ляют интерес, в первую очередь, данные именно 
об адаптивном характере этих изменений, связи 
с выполнением определенных защитных функций 
и механизмах их осуществления при стрессах.
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Цель обзора — анализ сведений о соединени-
ях, участвующих в защите растений от неблаго-
приятных абиотических воздействий окружаю-
щей среды.

ВЛИЯНИЕ АБИОТИЧЕСКИХ  
СТРЕССОВ НА РАСТЕНИЯ

Абиотические стрессы весьма разнообразны. 
Температурный стресс может быть двух типов: те-
пловой (выше оптимальной температуры) и низ-
котемпературный (ниже оптимальной темпера-
туры). Он является одним из основных стрессов, 
ограничивающих рост, развитие и продуктив-
ность растений. Среди многочисленных фено-
типических симптомов, наблюдаемых после воз-
действия температурного стресса, можно назвать 
плохую всхожесть семян, задержку роста всхо-
дов, уменьшение размеров и повышенное увяда-
ние листьев и, наконец, отмирание тканей [12].  
Температурный стресс подавляет репродуктивные 
процессы, снижает относительное содержание 
воды, нарушает процесс ассимиляции углеро-
да, увеличивает накопление АФК, что приводит 
к окислительному стрессу. Он вызывает перекис-
ное окисление липидов, нарушение стабильности 
мембран и ферментов, а также денатурацию ну-
клеиновых кислот, выраженный метаболический 
дисбаланс [15].

Сочетание малого количества осадков, пони-
женного уровня грунтовых вод и недостаточной 
доступности воды приводит к стрессу, вызван-
ному засухой. Она влияет на физиологические 
и метаболические процессы растений, снижа-
ет рост, оказывает негативное влияние на уро-
жайность, лимитирует репродуктивное развитие 
и выживание растений. Водный стресс приводит 
к снижению ассимиляции CO2 и интенсивности 
фотосинтеза [15]. Засуха нарушает клеточный го-
меостаз, приводя к выработке АФК, что вызывает 
повреждение клеточных компонентов.

Засоление возникает в результате массового 
накопления солей вблизи корневой зоны, что 
ограничивает рост растений, главным образом 
за счет двух механизмов: осмотического стресса 
и ионной токсичности [15]. В условиях засоления 
осмотическое давление почвы намного превыша-
ет осмотическое давление растительных клеток, 
что ограничивает поглощение воды и минералов. 
Ионная токсичность в тканях растений, чаще из-

за накопления натрия, вызывает повреждение 
клеток путем разрушения мембран и нарушает 
физиологические процессы растений, включая 
фотосинтез, дыхание, транспирацию и осморе-
гуляцию [16]. Солевой стресс также вызывает об-
разование АФК в хлоропластах и митохондриях, 
что приводит к ряду деструктивных процессов [6].

Стресс может быть связан с действием тяже-
лых металлов, таких как Mn, Fe, Cu, Cd, Zn, Hg, 
As, Ni. Они накапливаются в почве в результате 
сброса промышленных отходов и сточных вод. 
Хотя некоторые из этих металлов важны для роста 
и развития растений, однако их избыточные кон-
центрации в почве оказывают пагубное влияние 
на растения. Такой стресс вызывает денатурацию 
или инактивацию ферментов, связанных с дыха-
нием и фотосинтезом. Он приводит к выработке 
АФК и окислительному повреждению растений.

Световой стресс, обусловленный чрезмерно 
высокими уровнями ультрафиолетового (УФ) 
и видимого излучения, оказывает вредное физи-
ологическое воздействие на растения, влияя на 
концентрацию хлорофилла, содержание белков 
и липидов, вызывая повреждение тканей [17]. 
Избыток видимого света может вызвать серьез-
ное повреждение фотосинтетического аппара-
та, но это зависит от времени и интенсивности 
воздействия [12]. УФ-излучение разделяют на 
три сегмента: УФ-А, УФ-В и УФ-С с длинами 
волн соответственно 315–400, 280–315 и менее 
280 нм. УФ-В может вызвать серьезные метабо-
лические нарушения у растений, отрицательно 
влияя на фотосинтез и транспирацию, способ-
ствуя повреждению клеток. Этот тип излучения 
ослабляет защитные механизмы и подавляет рост 
растений [16].

РОЛЬ ПЕРВИЧНЫХ МЕТАБОЛИТОВ  
В ПОВЫШЕНИИ УСТОЙЧИВОСТИ  

РАСТЕНИЙ

Реакция растений на абиотические стрессы 
окружающей среды может быть эффективной 
за счет накопления различных типов низкомо-
лекулярных органических соединений, так на-
зываемых совместимых растворенных веществ 
(compatible solutes). Они включают сахара и их про-
изводные (сахароза, трегалоза, полиолы, олиго- 
сахариды семейства раффинозы (RFO), олиго- 
фруктаны), аминокислоты и их производные. 
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Для этих соединений характерны небольшая 
молекулярная масса, высокая растворимость, 
относительно низкая реакционная способность 
и отсутствие токсичности даже при высоких кон-
центрациях. Совместимые растворенные веще-
ства играют важную роль в повышении устой-
чивости к стрессу, поддерживая и стабилизируя 
клеточную структуру, защищая клеточные мем-
браны, в том числе стабилизируя мембраны ти-
лакоидов для активизации фотосинтеза, снижая 
токсическое действие АФК, регулируя передачу 
сигналов стресса [18–20]. Эти соединения важны 
для борьбы с ослаблением и прекращением фи-
зиологической активности растений, включая все 
ключевые процессы, такие как фотосинтез, био-
синтез фотосинтетических пигментов, скорость 
транспорта электронов, синтез белка, липидный 
обмен, передача сигналов. Совокупность этих 
соединений играет важную роль в осмотической 
регуляции, и, вполне вероятно, что накопленная 
смесь совместимых растворенных веществ лучше 
защищает клеточную структуру, чем любое из них 
по отдельности [21].

Олиго- и полисахариды, их производные

Углеводный обмен играет важную роль в  
стрессоустойчивости, поскольку он напрямую 
связан с фотосинтетической активностью. В экс-
тремальных климатических условиях растения 
накапливают больше растворимых сахаров [11]. 
К ним относятся, в частности, глюкоза, фруктоза, 
сахароза, трегалоза. Сахароза — невосстанавли-
вающий дисахарид глюкозы и фруктозы; у неко-
торых галотолерантных организмов она способ-
ствует улучшению роста при высокой солености. 
Трегалоза — невосстанавливающий дисахарид 
глюкозы, который защищает растения от окис-
лительного стресса, экстремальных температур, 
обезвоживания и гиперосмотических условий [5].

Растворимые сахара служат осмопротекторами 
и антиоксидантами, дают возможность поддержи-
вать клеточный тургор и удалять активные формы 
кислорода (АФК), образующиеся при стрессе, 
повышают стабильность мембран и белков, за- 
щищают клеточные струтуры от повреждений [22].  
Их накопление улучшает способность рас- 
тений поглощать и удерживать воду. Кроме 
того, большинство осмотических регуляторов 
не могут защитить белки и биопленки от по-
тери воды в условиях сильной засухи; только 
растворимые сахара могут заменить молекулы 

воды и образовать водородные связи с белками 
для поддержания структуры и функций белков. 
Так, трегалоза и сахароза оказывают стабили-
зирующее и защитное действие на биологиче-
ские мембраны и белки. Молекулы этих сахаров 
могут замещать молекулы воды вокруг поляр-
ных групп, присутствующих в фосфолипидных 
мембранах и белках, действуя как связующее 
звено между соседними липидами и заполняя 
пробел, образовавшийся после обезвоживания. 
Таким образом, они могут сохранить нативную 
структуру мембраны в отсутствие воды [23, 24].  
По данным A. K. Sum с соавторами [25], взаи-
модействие молекул этих дисахаридов с бислоем 
фосфолипидов происходит на поверхности бис-
лоя и обусловлено образованием множественных 
водородных связей с определенными группами 
липидов. Молекулы дисахаридов принимают 
определенные конформации, чтобы вписаться 
в топологию поверхности бислоя, часто взаимо-
действуя одновременно с тремя различными ли-
пидами. При высоких концентрациях эти дисаха-
риды могут служить эффективной заменой воды.

Сахара, такие как глюкоза, сахароза, трегалоза, 
мальтоза, раффиноза, не только действуют как 
структурные компоненты и метаболические ре-
сурсы, но также функционируют как первичные 
сигнальные молекулы и регулируют сигналы, кон-
тролирующие экспрессию многих генов и фер-
ментов, участвующих в углеводном обмене и свя-
занных с устойчивостью к тепловому стрессу [22].  
В частности, трегалоза известна как сигнальная 
молекула, регулирующая метаболизм углерода 
и абсцизовой кислоты в условиях стресса [26]. 
Роль трегалозы и трегалозо‑6‑фосфата в передаче 
сигналов абиотического и биотического стресса 
отмечают A. Janská с соавторами [27].

Полиолы (маннитол, сорбитол, инозитол 
и др.) представляют собой многоатомные орга-
нические соединения, образующиеся в резуль-
тате реакции восстановления альдегидных или 
кетогрупп сахаров до гидроксильных групп. Они 
играют большую роль в осмотической адаптации 
и обеспечивают устойчивость растений к засо-
лению и дефициту воды. Различные полиолы, 
вырабатываемые во время абиотического стресса, 
могут снизить риск повреждения клеток и уско-
рить рост растения [22, 28]. По мнению A. Janská 
с соавторами [27], полиолы могут действовать как 
криопротекторы. Маннитол защищает клеточные 
структуры, в частности хлоропласты, от фотоо-



7ЗНАЧЕНИЕ БИОЛОГИЧЕСКИ АКТИВНЫХ СОЕДИНЕНИЙ

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  3        2024

кислительного повреждения [26], осуществляет 
осморегуляцию путем повышения содержания 
K+, Ca2+ и снижения содержания Na+. В условиях 
стресса гашение токсичных гидроксильных ра-
дикалов осуществляется путем высвобождения 
большого количества маннитола [8]. Инозитол, 
пинитол, сорбитол и его изомер галактинол также 
обладают осмопротекторным действием.

Фруктаны представляют собой полимеры на 
основе фруктозы, синтезируемые на основе са-
харозы ферментами фруктозилтрансферазами. 
Накопление фруктанов связано с улучшением 
устойчивости к замораживанию и/или охлаж-
дению, а также к засухе [29]. Одним из способов 
адаптации к стрессу является вакуолярное нако-
пление фруктанов, которые участвуют в реакциях 
на стресс [3]. Фруктаны обладают выраженными 
антиоксидантными свойствами и играют роль в  
вакуолярных антиоксидантных механизмах,  
способствуя клеточному гомеостазу АФК [30].  
Водорастворимая природа фруктанов может 
обеспечить их быструю адаптацию в качестве  
криопротекторов для обеспечения оптимальной 
защиты мембран. Фруктаны могут стабилизиро-
вать мембраны за счет прямого связывания с фос-
фатными и холиновыми группами мембранных 
липидов, что приводит к уменьшению оттока 
воды и защите структурной целостности мембран. 
Фруктаны типа инулина представляют собой гиб-
кие структуры, которые могут принимать различ-
ные конформации, что позволяет им глубоко про-
никать в мембраны [13, 29]. По мнению R. Valluru, 
W. Van den Ende [13], смесь фруктанов с высокой 
и низкой степенями полимеризации (образую-
щихся после их частичного гидролиза, вызванного 
стрессом) может обеспечить превосходную мем-
бранную защиту. Это может служить указанием на 
специфические синергические эффекты. Так, по 
данным D. K. Hincha с соавторами [31], у растений 
ржи и овса во время засухи смесь олигофруктанов 
(со степенью полимеризации менее 7) и высоко-
молекулярных фруктанов в намного большей сте-
пени способствовала стабилизации мембран, чем 
каждая их этих фракций по отдельности.

Аминокислоты и их производные

В ответ на различные абиотические стрессы 
в растениях происходит эндогенное накопление 
аминокислот. Они способствуют поддержанию 
клеточной осморегуляции, защищают важные 
биологические макромолекулы и клеточные 

структуры от окислительного повреждения, уда-
ляют АФК [20, 32]. Эти метаболиты имеют ам-
фотерную природу, что делает их идеальными 
буферами, защищающими растительные клетки 
от воздействия абиотических стрессов, путем под-
держания благоприятных значений клеточного 
pH [33]. Аминокислоты служат потенциальными 
сигнальными молекулами, а также предшествен-
никами важных компонентов метаболических се-
тей, реструктурируемых во время абиотических 
стрессов; их накопление рассматривается как 
важный механизм устойчивости к абиотическо-
му стрессу [20].

Стресс засухи обычно вызывает накопление 
некоторых аминокислот, в том числе пролина, 
а также углеводов и полиолов, которые выпол-
няют осмопротекторную роль. Но, в то время как 
увеличение содержания углеводов происходит как 
краткосрочная реакция, накопление пролина 
и других аминокислот наблюдается после дли-
тельной засухи [15].

Пролин защищает растения от различных видов 
абиотического стресса: засухи, засоления, экстре-
мальных температур, ультрафиолетового излуче-
ния и т. д. [21, 34 и др.]. Стрессовая среда приводит 
к повышенному производству пролина в растени-
ях, что способствует стрессоустойчивости [35, 36].  
Он защищает от деградации пластиды и мито-
хондрии, участвует в регулировании клеточного 
окислительно-восстановительного баланса [37].

Как отмечают X. Yang с соавторами [38], в каче-
стве вещества, регулирующего осмотическое дав-
ление, пролин преимущественно накапливается 
в вакуолях растений. Когда клетка подвергается 
осмотическому стрессу, пролин транспортируется 
в цитоплазму и приводит к снижению осмотиче-
ского потенциала, сохраняя при этом тургор и со-
держание воды. Когда содержание воды в клетках 
снижается, пролин может действовать как «заме-
нитель воды», стабилизируя клеточную структуру 
посредством гидрофильных взаимодействий и во-
дородных связей [21]. В условиях стресса пролин 
может связываться с белками, образуя защитную 
пленку на поверхности белков, что сдерживает вы-
ход воды из клетки и снижает ее потери. Кроме того, 
защитная пленка способствует сохранению струк-
туры и активности белков и других биологических 
макромолекул в хлоропластах и цитозоле [35, 38].

Пролин выполняет также сигнальную функцию. 
P. E. Verslues, S. Sharma [21] отмечают, что транспорт 
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пролина между различными частями растения мо-
жет служить метаболическим сигналом.

По данным S. Hayat с соавторами [36], пролин 
в стрессовых условиях выступает как хелатор тя-
желых металлов (образует комплексы с тяжелыми 
металлами, такими как кадмий, тем самым сни-
жая их токсичность). P. B. Kavi Kishor с соавтора-
ми [34] отмечают, что пролин снижает выработку 
АФК за счет гашения в тилакоидах синглетного 
кислорода и супероксидных радикалов, образу-
ющихся при высокотемпературном стрессе. Этот 
механизм может быть наиболее важным в случаях 
сильного обезвоживания растительной ткани [21].  
Пролин может влиять на пролиферацию или ги-
бель клеток и запускать экспрессию специфи-
ческих генов, что имеет большое значение для 
восстановления растений после стресса [35].  
По мнению P. E. Verslues, S. Sharma [21], наблюде-
ния, что многие растения накапливают большие 
количества пролина как часть их стратегии отве-
та на стресс, указывают на преимущество этого 
ответа перед другими возможными стратегиями.

Результаты ряда исследований свидетельствуют 
о повышении стрессоустойчивости и при экзоген-
ном применении пролина в низких концентраци-
ях. Например, повышение стрессоустойчивости 
выявлено при добавлении пролина в культураль-
ную среду для арахиса, люцерны, табака; нане-
сении его в виде опрыскивания на рассаду и/или 
вегетирующие растения кукурузы; при предпо-
севной обработке семян пшеницы и золотистой 
фасоли [36]. Однако в некоторых работах указы-
вается на токсическое действие пролина при его 
экзогенном введении в высоких концентраци-
ях (40–50 мМ): ухудшение роста побегов in vitro 
в эксплантах гипокотилей арабидопсиса, сниже-
ние роста рассады риса [36].

Глицин-бетаин (триметилглицин, GB) — ме-
тилированное производное аминокислоты гли-
цин, относящееся к четвертичным аммониевым 
соединениям [10]. Это водорастворимое вещество 
с амфотерными характеристиками. Его накопле-
ние повышает устойчивость растений к различ-
ным абиотическим стрессам на всех этапах их 
жизненного цикла. Повышенное накопление 
глицин-бетаина происходит преимущественно 
в хлоропластах и связано с инициацией сети вза-
имодействий между фотосинтетическим аппара-
том растения, его гормонами «стресса» и «роста» 
и активными формами кислорода [39]. Такие вза-

имодействия, по-видимому, являются основными 
факторами, ведущими к эффективной адаптации 
высших растений к широкому спектру стрессов 
окружающей среды и смягчению их последствий. 
Глицин-бетаин может поддерживать фиксацию 
CO2 в условиях стресса, что, в свою очередь, пре-
дотвращает избыточное накопление АФК, защи-
щая хлоропласты [18, 26], и предохраняет клетки 
от окислительного повреждения [40]. Во время 
теплового стресса глицин-бетаин способствует 
поддержанию или увеличению активности фер-
ментов, улавливающих АФК (каталазы, аскор-
батпероксидазы, глутатионредуктазы, дегидро-
аскорбатредуктазы и др.), которые уменьшают 
уровни АФК в клетках, что приводит к смягчению 
воздействия абиотического стресса на фотосин-
тетический аппарат. Кроме того, накопление 
глицин-бетаина приводит к повышению уровня 
антиоксидантов, таких как аскорбат и восстанов-
ленный глутатион [18].

Подобно пролину, глицин-бетаин является 
органическим осмолитом, который накапли-
вается у различных видов растений в ответ на 
стрессы окружающей среды и играет активную 
роль в обеспечении осмотической адаптации [40]. 
В условиях стресса глицин-бетаин способствует 
сохранению целостности мембран, стабилизирует 
структуру и свойства биологических макромоле-
кул, имеющих важное физиологическое значение 
в поддержании нормального дыхания и фотосин-
теза растений [37, 38, 41].

Как отмечает S. A. Ganie [20], аминокислоты 
серин и аланин играют решающую роль в смяг-
чении последствий засухи и солевого стресса за 
счет участия в осморегуляции, защищают фото-
синтетический аппарат от фотоингибирования. 
Как α-аланин, так и β-аланин имеют большое 
значение для поддержания процесса фиксации 
азота в условиях засухи и повышают устойчивость 
растений к различным абиотическим стрессам, 
особенно к гипоксии и затоплению.

Также при стрессе от засухи накапливаются 
и другие аминокислоты: лейцин, изолейцин, 
валин, лизин и метионин (например, в листьях 
пшеницы и арабидопсиса, листьях и цветках 
томата, побегах кукурузы [20]). При этом мак-
симальным содержанием отличаются лейцин, 
изолейцин и валин — аминокислоты с развет-
вленным углеродным скелетом (branched-chain 
amino acids — BCAAs). Они могут участвовать 
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в механизмах окислительно-восстановительной 
регуляции (redox buffering) и передачи энергии, 
аналогично метаболизму пролина: так, при син-
тезе пролина в хлоропластах или цитозоле ис-
пользуется НАДФН, тогда как при катаболизме 
пролина в митохондриях высвобождается вос-
становитель. Регулирование баланса синтеза 
и деградации пролина может смягчить дисбаланс 
клеточного окислительно-восстановительного 
процесса. В большинстве случаев пролин нака-
пливается в самых больших количествах и, веро-
ятно, является наиболее важным компонентом 
окислительно-восстановительной регуляции при 
стрессе, вызванном засухой [21].

По наблюдениям S. A. Ganie [20], эндогенное 
накопление ароматических аминокислот (фени-
лаланина, тирозина и триптофана) играет жиз-
ненно важную роль в устойчивости растений к за-
сухе; в частности, триптофан может защищать 
белки от повреждений, вызванных АФК.

В условиях засухи и высокой засоленности 
наблюдается также резкое увеличение содержа-
ния аминокислот аспарагина и треонина (напри-
мер, в стеблях люпина, корнях и побегах риса, 
побегах кукурузы, листьях пшеницы и клубнях 
картофеля) [20]. Накопление аминокислот ги-
стидина и аспарагина в корнях томата, цистеина 
в растениях арабидопсиса рассматривается как 
активный ответ на стресс, вызванный воздействи-
ем тяжелых металлов (кадмий, никель, свинец).

В условиях абиотического стресса у растений 
наблюдается также накопление 4‑аминобутано-
вой кислоты (GABA, γ-аминомасляная кислота, 
ГАМК). Это непротеиногенная аминокислота, 
накопление или экзогенное применение которой 
способствует росту растений и может облегчить 
стресс за счет активизации систем антиоксидант-
ной защиты [42]. ГАМК быстро накапливается 
в ответ на различные стрессы (высокие и низкие 
температуры, засоление, гипоксия), что позволило 
сделать вывод о том, что она может функциони-
ровать как сигнальная молекула. Это соединение 
участвует в регуляции внутриклеточного pH и обе-
спечивает защиту от окислительного повреждения, 
возникающего в ответ на некоторые абиотические 
стрессы. Механизм развития солеустойчивости 
с помощью ГАМК включает стимулирование фо-
тосинтеза и флуоресценции хлорофилла, усиле-
ние антиоксидантной активности и осмотическую 
регуляцию посредством накопления осмолитов, 

участие в устранении негативного эффекта тяже-
лых металлов (кадмий, хром). По данным Y. Ma 
с соавторами [43], в условиях засоления у пророст-
ков ячменя экзогенная обработка ГАМК повыша-
ла активность и экспрессию генов, участвующих 
в биосинтезе фенольных соединений, что вызы-
вало их накопление.

ВЛИЯНИЕ ВТОРИЧНЫХ  
МЕТАБОЛИТОВ НА УСТОЙЧИВОСТЬ  

РАСТЕНИЙ

Как биотические, так и абиотические стрессы 
отвлекают значительное количество субстратов 
от первичного метаболизма на образование вто-
ричных защитных продуктов, вызывая тем са-
мым сдвиг доступных ресурсов в пользу синтеза 
и накопления различных вторичных метаболитов 
(secondary metabolites, SМ) [44]. Это отражается 
на скорости роста, продуктивности, репродуктив-
ной способности и конкурентоспособности орга-
низмов. Виды, производящие защитные метабо-
литы, вынуждены выделять меньше ресурсов на 
рост и размножение, что приводит к компромиссу 
между ростом и защитой, который регулирует 
потоки углерода между первичным и вторичным 
метаболизмом, тем самым обеспечивая адапта-
цию к стрессам окружающей среды [45].

В ответ на разнообразные абиотические 
стрессы растения воспринимают неблагоприят-
ные сигналы через различные рецепторы, а затем 
они передаются рядом медиаторов в транскрип-
ционные факторы (TF). Эти факторы напрямую 
связываются с цис-элементами на промоторах 
генов, регулируя экспрессию генов и последу-
ющий биосинтез вторичных метаболитов [46]. 
Различные стрессовые факторы могут активи-
ровать один и тот же сигнальный путь и инду-
цировать биосинтез одних и тех же вторичных 
метаболитов. В ходе эволюции растения при-
обрели способность вырабатывать обширный 
и разнообразный набор таких соединений, кото-
рые не требуются в первичных процессах роста 
и развития и не имеют непосредственного зна-
чения для основного фотосинтетического или 
дыхательного метаболизма. Но они имеют боль-
шое значение для взаимодействия с окружающей 
средой, репродуктивной стратегии и реализации 
защитных механизмов [45].

При различных экологических стрессах вто-
ричные метаболиты играют решающую роль 
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в адаптации, обеспечивают выживание, устой-
чивость и конкурентоспособность растений [47]. 
Эти соединения поглощают активные формы кис-
лорода (АФК), защищая растения от перекисного 
окисления липидов и других окислительных по-
вреждений. Кроме того, вторичные метаболиты 
выполняют сигнальные функции, они важны для 
смягчения токсических эффектов стресса посред-
ством экспрессии генов, реагирующих на стресс. 
В организме растения происходят физиологи-
ческие модификации, такие как корректировка 
вторичного метаболизма, ионного и водного ба-
ланса и т. д., которые могут прямо или косвенно 
обеспечить фенотипическую реакцию стрессоу-
стойчивости [48, 49].

В зависимости от пути биосинтеза вторичные 
метаболиты подразделяются на три основные 
группы: фенольные соединения (фенольные кис-
лоты, фенилпропаноиды, флавоноиды, лигна-
ны), терпеноиды и азотистые соединения [50]. 
Большинство литературных данных в основном 
касается роли в защите от абиотических стрессов 
только фенольных соединений и терпеноидов.

Фенольные соединения

Отличительной чертой абиотического стресса яв-
ляется накопление в тканях растений фенольных со-
единений, которые помогают растениям справлять-
ся с ограничениями окружающей среды [1, 51, 52].  
Такое накопление обусловлено повышением 
активности ферментов фенилаланин-аммиак- 
лиазы (PAL), халконсинтазы (CHS) и других; так-
же увеличивается активность фосфоенолпируват 
(PEP)-карбоксилазы, что позволяет предположить 
сдвиг от продукции сахарозы к процессам поддерж-
ки защиты и восстановления [9, 45].

Абиотические стрессы (засуха, засоление, вы-
сокая/низкая температура, ультрафиолетовое из-
лучение, тяжелые металлы) активируют процесс 
передачи сигналов в клетках, что приводит к уси-
лению транскрипции фенилпропаноидного пути, 
способствуя накоплению различных фенольных 
соединений [1]. Способность синтезировать фе-
нольные соединения вырабатывалась в ходе эво-
люции у разных линий растений, когда такие сое-
динения удовлетворяли конкретные потребности, 
что позволяло растениям справляться с постоян-
но меняющимися экологическими проблемами 
в течение эволюционного времени. В частности, 
успешная адаптация к суше некоторых высших 
представителей Charophyceae, которые рассма-

триваются как прототипы амфибийных растений, 
предположительно предшествовавших настоящим 
наземным растениям при их выходе из водной 
среды на сушу, была достигнута во многом за счет 
массового формирования «фенольных экранов 
ультрафиолетового света» [45].

Фенольные соединения играют ключевую роль 
в качестве защитных соединений, когда стрессы 
окружающей среды могут привести к увеличению 
производства свободных радикалов и окислитель-
ным повреждениям растений [44, 53]. Они обла-
дают антиоксидантными свойствами и способны 
поглощать свободные радикалы, что приводит 
к снижению перекисного окисления клеточных 
мембран, тем самым защищая растительные 
клетки от вредного воздействия окислительного 
стресса [2, 9, 54, 55]. В качестве антиоксидантов 
фенольные соединения участвуют в нейтрализа-
ции активных форм кислорода (АФК), катализи-
руя реакции оксигенации и ингибируя активность 
окислительных ферментов. A. Petridis с соавтора-
ми [56] приводят данные о весьма значительной 
корреляции между общим содержанием феноль-
ных соединений и антиоксидантной активностью 
как в листьях, так и в корнях у четырех сортов Olea 
europaea L. в условиях засоления.

Фенольные соединения способны осущест-
влять осморегуляцию в растениях, обеспечивая 
множественную защиту от стресса. Они также 
действуют как сигнальные молекулы [53]. Расте-
ния с повышенным синтезом полифенолов при 
абиотических стрессах обычно лучше приспоса-
бливаются к лимитирующим условиям среды [55].

Некоторые фенольные соединения, в частности 
флавонолы, проявляют способность обеспечивать 
защиту от стресса, вызванного накоплением тяже-
лых металлов (например, Fe, Cu, Ni, Zn), путем хе-
латирования, защищая растения от их токсического 
действия [2, 54, 57], но для их прочного связывания 
требуются орто-гидроксильные группы [45].

Максимальное количество данных собрано 
о роли флавоноидов в жизни растений. Это при-
родные соединения С6-С3-С6 ряда, в которых име-
ются два бензольных ядра (А и В), соединенных друг 
с другом трехуглеродным фрагментом. Флавоноиды 
накапливаются в ответ на различные биотические 
и абиотические стрессы и считаются важнейшими 
защитными соединениями [1, 52, 58, 59]. Полифе-
нольная структура и разнообразная химическая 
природа флавоноидов обеспечивают множествен-
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ные механизмы действия, способствуя выживанию 
растений в различных суровых условиях [16]. Ряд 
исследователей приводят данные о том, что увеличе-
ние концентрации флавоноидов в листьях является 
ключевой стратегией защиты при дефиците воды. 
В частности, J. Laoue с соавторами [60] отмечают 
высокую способность средиземноморских видов 
усиливать метаболизм флавоноидов, чтобы пере-
жить засушливый период. Флавоноиды играют 
роль в модуляции АФК и обладают механизмами 
УФ-скрининга [61–63]. Их действие в качестве 
антиоксидантов основано на способности удалять 
АФК и ингибировать их образование [64–66], ак-
тивировать антиоксидантные ферменты [67]. На-
копление флавоноидов является механизмом за-
щиты от обширного окислительного повреждения 
фотосинтетического аппарата при атмосферном 
загрязнении [68].

Антиоксидантные свойства флавоноидов опре-
деляются их структурой и связаны с ОН-группами, 
способствующими стабилизации свободных ради-
калов [67, 69]. Эти свойства зависят от количества 
гидроксильных групп и их положения, наличия 
и характера заместителей в бензольных кольцах, 
а также гликозилирования. Наличие ОН-группы  
в положении С3 кольца А углеродного скелета фла-
вонолов (одной из самых больших групп флавоно-
идов) способствует более эффективному поглоще-
нию АФК [59]. Дигидроксизамещенные в кольце  
B флавоноиды обладают большей антиоксидант-
ной способностью, в то время как моногидрок-
сизамещенные аналоги B-кольца обладают боль-
шей способностью поглощать УФ-излучение [62].  
Орто-дигидроксильная структура в кольце В у фла-
вонола кверцетина и его производных (дигидро-
кверцетина, 3‑рамнозида кверцетина и др.), делает 
их очень эффективными антиоксидантными сое-
динениями и является основным фактором спо-
собности удалять АФК [45, 69]. K. Parvin с соавто-
рами [70] отмечают, что экзогенное применение 
кверцетина на томатах в условиях засоления при-
водило к снижению отношения Na+/K+, повыше-
нию относительного содержания воды в листьях, 
увеличению количества пролина, а также сниже-
нию содержания перекиси водорода и активности 
липоксигеназы, что указывает на ослабление ион-
ного, осмотического и окислительного стрессов 
соответственно.

По данным R. A. Larson [17], наибольшую ак-
тивность проявляют свободные флавонолы мири-
цетин и робинетин, имеющие по три гидроксиль-

ные группы в кольце В. Большинство свободных 
флавонолов являются эффективными антиокси-
дантами как в водной, так и в липидной фазе, но 
увеличение гидроксильных групп в кольце B по-
вышает их активность. Гликозилирование флаво-
ноидов снижает их антиоксидантную активность, 
но эффект более выражен, когда оно происходит 
в кольце B. При этом антиоксидантная активность 
имеет тенденцию к снижению с увеличением ко-
личества углеводных фрагментов [71].

Флавоноиды с антиоксидантными свойствами 
расположены в клетках мезофилла и в центрах 
генерации АФК, то есть в хлоропластах. Здесь они 
легко могут гасить H2O2, гидроксильный ради-
кал и синглетный кислород [62]. Окислительный 
стресс может усугубляться в условиях, ограничи-
вающих диффузию CO2, в частности при засухе, 
засолении, низких и высоких температурах, де-
фиците питательных веществ. В таких ситуациях 
активность ферментов, детоксицирующих АФК, 
может значительно снижаться в хлоропластах; при 
этом усиливается биосинтез флавоноидов, улав-
ливающих АФК. Очевидно, флавоноиды пред-
ставляют собой систему антиоксидантной защиты 
в тканях растений, подвергающихся различным 
стрессам [62]. Так, стресс засухи способствует 
окислительному стрессу, под влиянием которо-
го усиливается биосинтез флавоноидов. R. Jan 
с соавторами [47] отмечают, что в растениях то-
мата при засухе повышались уровни кемпферола 
и кверцетина, которые могут детоксицировать 
молекулы H2O2. Одним из факторов, способству-
ющих антиоксидантному действию флавоноидов, 
является их взаимодействие с полярными голов-
ными группами фосфолипидов мембран на гра-
нице раздела липид–вода [72].

Флавонолы кверцетин и кемпферол подавля-
ют фотоперекисное окисление липидов. Некото-
рые флавоноиды (например, лютеолин) являются 
мощными ингибиторами ферментов липоксиге-
назы и простагландин-синтетазы, которые пре-
вращают полиненасыщенные жирные кислоты 
в кислородсодержащие вещества.

Повышенное накопление флавоноидов в ответ 
на УФ-излучение может уменьшить поврежде-
ние подвергшихся воздействию листьев за счет 
поглощения определенных длин волн. Противо-
действуя негативным последствиям воздействия 
УФ-излучения, флавоноиды (в частности глико-
зиды кверцетина) накапливаются в растительных 
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клетках и защищают их, создавая щит под эпидер-
мальным слоем. Они действуют как внутренние 
светофильтры для защиты хлоропластов и других 
органелл от повреждения УФ-излучением по-
средством механизмов УФ-экранирования [73].  
При этом группа флавонолов играет важную роль 
в защите от ультрафиолета, ингибируя образо-
вание АФК и подавляя АФК после их накопле-
ния [61, 62]. Флавонолы кверцетин и кемпферол 
ингибируют фотообесцвечивание каротиноидов 
в хлоропластах.

В реакциях как на абиотический, так и био-
тический стресс могут играть роль и антоцианы, 
также относящиеся к группе флавоноидов [11]. По 
данным R. Nakabayashi с соавторами, избыточное 
накопление антоцианов, характеризовавшихся 
сильной антиоксидантной активностью in vitro, 
смягчало накопление активных форм кислорода 
in vivo в условиях окислительного стресса и за- 
сухи [65]. Они детоксицируют АФК, образующиеся 
в результате фотохимических реакций, поглоща-
ют избыточное видимое и ультрафиолетовое из-
лучение [16]. Защитный эффект при воздействии 
ультрафиолета показан для высоких концентраций 
антоцианов [1, 2, 17], а также изофлавоноидов. Эти 
соединения предотвращают повреждения и после-
дующую гибель клеток, защищая ДНК от димери-
зации и разрушения [74]. Высокая антиоксидантная 
активность отмечена и для халкона бутеина [17].

Большое значение для защиты растений от 
стресса имеют также фенольные кислоты. Как 
отмечают W. A. El-Soud с соавторами [76], обра-
ботка семян нута эллаговой кислотой ускоряла 
прорастание семян и рост проростков в условиях 
осмотического стресса, а также повышала устой-
чивость к нему. У проростков наблюдали значи-
тельное увеличение антиоксидантной способно-
сти, более низкие уровни перекисного окисления 
липидов, утечки электролитов и H2O2. Активность 
антиоксидантных ферментов (каталазы, перокси-
дазы, супероксиддисмутазы, глутатионредукта-
зы) и ферментов шикиматного пути биосинтеза 
флавоноидов заметно увеличивалась. C. Ozfidan-
Konakci и соавторы [77] приводят данные о том, 
что экзогенная галловая кислота способствовала 
детоксикации H2O2 и снижала перекисное окис-
ление липидов за счет усиления активности ката-
лазы и пероксидазы, обеспечивала эффективное 
использование воды и повышала толерантность 
растений сои; кроме того, она ослабляла низ-
котемпературный стресс. У Achillea pachycephala 

Rech. f., по данным S. Gharibi с соавторами [78], 
в условиях засухи концентрации фенольных кис-
лот (хлорогеновой, кофейной) и ряда флавонои-
дов возрастали с увеличением продолжительно-
сти стресса; в конце периода стресса экспрессия 
соответствующих генов также увеличивалась. 
У Achillea filipendulina Lam. в условиях умеренного 
и тяжелого стресса засухи наблюдалось высокое 
общее содержание флавоноидов и фенольных со-
единений в целом [79].

Салициловая кислота (SA) обычно участвует 
в защитных реакциях растений при стрессах окру-
жающей среды, в частности в активации антиок-
сидантной системы. Она является потенциаль-
ной сигнальной молекулой и может эффективно 
смягчать неблагоприятное воздействие сильного 
освещения на растения. Экзогенная SA повышала 
активность антиоксидантных ферментов и значи-
тельно уменьшала накопление АФК и гибель кле-
ток у Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. при высоком 
освещении [80]. По данным M. Chavoushi с соав-
торами [81], при влиянии стресса засухи у сафло-
ра Carthamus tinctorius L. обработка салициловой 
кислотой приводила к повышению скорости фо-
тосинтеза, содержания антоцианов и активности 
фенилаланин-аммиаклиазы (одного из основных 
ферментов биосинтеза фенольных соединений). 
Z. Zhang и соавторы [82] отмечали способность 
экзогенной салициловой кислоты смягчать воздей-
ствие высокотемпературного стресса на растения 
Capsicum annuum L. Она снижала окислительное 
повреждение семян; ингибировала потерю воды 
и поддерживала целостность клеточной структу-
ры, регулируя содержание осмотически активных 
веществ; снижала продукцию активных форм кис-
лорода (АФК); повышала активность защитных 
ферментов и содержание неферментативных по-
глотителей АФК, а также поддерживала высокий 
уровень фотосинтетической способности.

По мнению R. A. Larson [17], флавоноиды и фе-
нольные кислоты — это наиболее перспективные 
соединения, повышенная концентрация которых 
может служить мерой устойчивости растений 
к техногенному стрессу. Усиление метаболизма 
флавоноидов и их продукции в условиях климати-
ческого стресса можно интерпретировать как улуч-
шение системы химической защиты растения [60].

Терпеноиды (изопреноиды)

Воздействие терпеноидов и их производных 
на растения при абиотических стрессах приводит 
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к усилению важных для выживания растения за-
щитных реакций, выражающихся в повышении 
активности антиоксидантной системы, увеличе-
нии содержания низкомолекулярных протекто-
ров белка и других физиологически активных ве-
ществ. В результате повышается адаптационный 
потенциал растительного организма, нормализу-
ются процессы роста, функционирования фото-
синтетического аппарата, азотного метаболизма, 
водного обмена и т. п. Механизм ростостимули-
рующей активности тритерпеновых гликозидов 
предположительно осуществляется в результате 
модулирования действия фитогормонов путем 
влияния на транспорт, внутриклеточное содержа-
ние и (или) передачу гормональных сигналов [83]. 
Регулирующее действие на клетки может быть об-
условлено также мембранотропной активностью 
терпеноидов, в основе которой лежит механизм 
увеличения ионной проницаемости мембран. 
Они могут снижать абиотический стресс, вре-
менного внедряясь в мембрану, усиливая гидро-
фобные взаимодействия белковых комплексов 
между собой или с мембранными липидами [84].

Терпеноиды уменьшают последствия окис-
лительного стресса за счет двух механизмов: 
а) непосредственного взаимодействия с окис-
лителями внутри клеток; б) изменения передачи 
сигналов АФК. По мнению C. E. Vickers с соав-
торами [85], защита от абиотического стресса 
опосредована прямыми реакциями терпеноидов 
с окислителями либо внутриклеточно, либо на 
границе лист–атмосфера.

Летучие изопреноиды (volatile terpenes) играют 
важную роль в защите от различных абиотических 
стрессов, включая высокую освещенность, темпе-
ратуру, засуху и др. Все эти воздействия приводят 
к окислительному стрессу, а присутствие изопре-
ноидов улучшает способность растений справ-
ляться с его последствиями, регулируя окисли-
тельный статус независимо от природы внешнего 
(физиологического) стрессора. Защита от абиоти-
ческого стресса осуществляется за счет прямого 
или косвенного повышения устойчивости к по-
вреждению АФК [85]. В ответ на стресс растения, 
выделяющие изопрен, уменьшают накопление 
АФК и защищают растения от окислительных 
повреждений [49]. Физиологические уровни эн-
догенного изопрена могут обеспечивать защиту от 
1O2 (синглетного кислорода). Механизмы защиты 
включают прямую реакцию изопрена с 1O2. Это 
действие типично и для других изопреноидов, но, 
по мнению V. Velikova с соавторами [86], изопрен 
может обеспечивать более динамичный механизм 

защиты, поскольку он синтезируется быстро, ког-
да высокая интенсивность света приводит к на-
коплению 1O2.

Изопрен и монотерпены (синтезируемые из 
двух молекул изопрена) реагируют также с озо-
ном, снижая его токсичность. Изопрен может 
предотвратить видимый ущерб, вызванный воз-
действием озона, и значительно снизить потерю 
фотосинтетической способности из-за АФК [87].  
Эти соединения уменьшают абиотический стресс 
у ряда видов растений и за счет стабилизации 
липидных мембран, в результате чего снижается 
перекисное окисление липидов [49, 86, 87]. Объ-
яснение мембраностабилизирующего действия 
изопрена было впервые предложено T. D. Sharkey 
и E. L. Singsaas [88]. Благодаря своим липофиль-
ным свойствам и месту синтеза (в хлоропластах) 
изопрен, вероятно, распределяется в липидные 
фазы тилакоидных мембран. При возникнове-
нии теплового стресса мембраны становятся 
более текучими, а эффективность мембрано-
ассоциированных фотосинтетических процес-
сов снижается. Вероятно, механизм защитного 
действия изопрена заключается в физической 
стабилизации гидрофобных взаимодействий 
(липид–липид, липид–белок и/или белок–бе-
лок) при повышении температуры. Это усиливает 
упорядочение мембраны без существенного изме-
нения ее динамических свойств. Таким образом, 
присутствие изопрена облегчает фотосинтетиче-
ские процессы при тепловом стрессе. Учитывая, 
что другие летучие изопреноиды также имеют 
тенденцию к гидрофобности, этот механизм мо-
жет быть общим.

Прямые доказательства того, что изопрен 
непосредственно стабилизирует липидные мем-
браны и снижает вероятность того, что фосфо-
липидная мембрана подвергается фазовому пе-
реходу, индуцированному нагреванием, приводят 
M. E. Siwko и соавторы [24]. Изопрен противо-
действует дезорганизации мембран, связанной 
с повышением температуры. При этом он относи-
тельно легко выводится из мембраны при умень-
шении температуры и, будучи очень летучим, 
легко покидает растение после теплового шока. 
Синтез изопрена позволяет растениям поддержи-
вать фотосинтетическую активность в условиях 
термического стресса. Растения, выделяющие 
изопрен, лучше переносят быстрое нагревание 
листьев под воздействием солнечного света, что 
способствует их термотолерантности [87, 89]. 
В листьях наблюдается пониженное накопление 
АФК, меньшее повреждение клеток и меньший 
ущерб фотосинтетическим процессам [85].
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Стабилизация мембран и прямое антиок-
сидантное действие изопрена и монотерпенов 
сводят к минимуму абиотический стресс у ряда 
видов растений. Подобно изопрену и монотер-
пенам, многие летучие сесквитерпены растений 
(образующиеся из трех молекул изопрена) быстро 
реагируют с АФК, а их эмиссия стимулируется 
высокими световыми и температурными усло-
виями; таким образом, эти соединения также мо-
гут участвовать в устойчивости к абиотическому 
стрессу [85]. При других типах стресса, например 
при засолении, растения также могут накапливать 
терпеноиды в составе эфирных масел [9].

К нелетучим терпеноидам относятся каро-
тиноиды (тетратерпеноиды), содержащие цепь 
остатков изопрена и несущих многочисленные 
сопряженные двойные связи, что позволяет лег-
ко поглощать энергию возбужденных молекул 
и рассеивать избыточную энергию в виде тепла. 
Продукция этих метаболитов сильно увеличи-
вается во время абиотического стресса и может 
быть связана с их защитной ролью. Они относятся 
к группе липофильных антиоксидантов и спо-
собны детоксицировать различные АФК, инги-
бируя окислительное повреждение и защищая 
фотосинтетический аппарат [7]. Каротиноиды 
(зеаксантин, неоксантин, лютеин) и токоферо-
лы в ответ на окислительные стимулы действуют 
как антиоксиданты и могут напрямую удалять 
АФК [49, 88]. Так, каротиноиды, по крайней 
мере бета-каротин, удаляют синглетные формы 
кислорода и эффективно защищают липиды, 
присутствующие в тилакоидных мембранах, от 
перекисного окисления [17]. Кроме того, каро-
тиноиды поглощают чрезмерный видимый свет 
и ультрафиолетовое излучение [90].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Абиотические стрессы могут быть вызваны раз-
личными факторами: экстремальными температу-

рами, засухой, засолением, УФ-излучением и др. 
Они значительно ограничивают рост и продуктив-
ность растений во всем мире. В качестве инстру-
ментов для преодоления стрессовых состояний 
растения развили сложные и хорошо организован-
ные регуляторные механизмы адаптации и устой-
чивости к ним, которые включают, в частности, 
использование разнообразных биологически ак-
тивных соединений, являющихся продуктами как 
первичного (олиго- и полисахариды и их произ-
водные, аминокислоты и др.), так и вторичного 
метаболизма (терпеноиды, фенольные соедине-
ния — флавоноиды, фенольные кислоты и т. д.).  
Они защищают растения от различных видов абио-
тического стресса. Данные соединения являются 
эффективными антиоксидантами; удаляют ток-
сичные активные формы кислорода и ингибируют 
их образование; защищают биологические макро-
молекулы (белки, липиды, нуклеиновые кислоты) 
и клеточные структуры от окислительных повреж-
дений; способствуют стабилизации мембран; об-
ладают осмопротекторным действием; способны 
хелатировать ионы тяжелых металлов; выполня-
ют сигнальные функции посредством экспрессии 
генов, реагирующих на стресс. Все это способ-
ствует эффективной адаптации высших растений 
к широкому спектру стрессов окружающей среды 
и значительному ослаблению их последствий, обе-
спечивает выживание, устойчивость и конкурен-
тоспособность растений.
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Abstract. Various abiotic stresses universally affect metabolic processes in plants, significantly limiting their 
growth and reducing productivity. They can be caused by various factors: extreme temperatures, drought, 
salinity, UV radiation, heavy metals. Plants, as organisms deprived of mobility, have developed complex and 
well-organized regulatory mechanisms of adaptation and resistance to abiotic stress conditions, complex 
alternative defense strategies. They can vary for different plant species, depend on the nature and severity of 
stress and include the use of the various biologically active compounds as tools to overcome stress conditions 
and increase plant resistance to adverse environmental influences. These include compounds of both primary 
metabolism (oligo- and polysaccharides and their derivatives, polyols, amino acids) and secondary metabolism 
(terpenoids, phenolic compounds – flavonoids, phenolic acids, etc.). These compounds are active antioxidants 
and provide protection against oxidative damage resulting from various abiotic stresses. They are able to remove 
and inhibit the formation of reactive oxygen species (ROS), activate antioxidant enzymes, reduce the activity 
of oxidative enzymes, which leads to a decrease in peroxidation of cell membranes; protect cell structures 
and important biological macromolecules (proteins, lipids, nucleic acids), which are of great physiological 
importance for maintaining normal plant life. These compounds are characterized by an active role in providing 
osmotic adaptation, some of them can effectively replace water molecules, stabilizing the cellular structure 
through hydrophilic interactions and hydrogen bonds and providing plant resistance to salinity and water 
deficiency. These biologically active compounds also function as primary signaling molecules and regulate 
signals that control the expression of many genes and enzymes involved in metabolic processes and associated 
with stress resistance. Some, such as flavonoids, counteract the negative effects of UV radiation by acting as 
internal light filters to protect chloroplasts and other organelles from damage. Flavonoids also show the ability 
to provide protection against stress caused by the accumulation of heavy metals by chelating them and reducing 
their toxicity. In general, various groups of bioactive compounds are important for combating the weakening 
and cessation of plant physiological activity, including all key processes such as photosynthesis, biosynthesis of 
photosynthetic pigments, electron transport, protein synthesis, lipid metabolism, water metabolism and others. 
Under various environmental stresses, they play an important role in adaptation, ensuring the survival, stability 
and competitiveness of plants in response to environmental impacts over the life course.

Keywords: biologically active compounds, abiotic stress, plant resistance to environmental impacts
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CТАТЬИ И СООБЩЕНИЯ  
РЕСУРСЫ ПОЛЕЗНЫХ РАСТЕНИЙ  
И РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ

Центральносибирский заповедник создан 
в 1985 г. в пределах Туруханского и Эвенкийско-
го районов Красноярского края РФ на западной 
окраине центральной части Среднесибирского 
плоскогорья и в долине среднего течения р. Ени-
сей для сохранения и восстановления природ-
ных экосистем, типичных, редких и исчезающих 
видов растений и животных [1]. Естественные 
природные условия позволяют сохранять в за-
поведнике популяционные группировки диких 
копытных: лосей (Alces alces L.) и северных оленей 
(Rangifer tarandus L.).

Последние годы природоохранные организа-
ции озабочены тенденциями к снижению чис-
ленности лесного северного оленя в Сибири. Для 
территории Центральносибирского заповедника 
по данным специально проведенных исследова-
ний отмечено, что численность лесных север-
ных оленей находится в динамическом равнове-
сии, в отличие от таймырской популяции [2–5].  
Сотрудниками заповедника проводятся исследо-
вания по влиянию условий обитания на распре-
деление, плотность населения и питание лесных 
северных оленей в Центральной Сибири [6–8].  
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В 2019–2022 гг. в Центральносибирском заповеднике проведены исследования видового состава, над-
земной фитомассы, ресурсно-кормового потенциала сообществ пойменных лугов рек Столбовая, 
Подкаменная Тунгуска, Енисей и приозерного луга у оз. Конного. Методом укосов на площадках раз-
мером 0.25 м² (n = 19) определена надземная фитомасса 93 видов травянистых растений и кустарни-
ков. Видовое богатство приречных лугов варьирует в пределах от 11 до 23 видов на 0.25 м² и в среднем 
составляет около 16 видов на 0.25 м². Средняя доля видов бобовых в сообществах составляет 10–15%, 
злаков – 20%, разнотравья – 55%, доли остальных групп гораздо ниже. В пределах изученной выбор-
ки величина надземной фитомассы составила около 300–450 г/м²; значительны средние доли массы  
злаковых растений – около 30% (100 г/м²), разнотравья – 35% (120 г/м²), бобовых – 20% (70 г/м²). Доли 
хвощовых, осоковых + ситниковых, кустарников составляют до 8% (30 г/м²). На лугу у оз. Конного 
число видов растений значительно меньше – в среднем 5 видов на 0.25 м², средняя надземная фито-
масса составляет 140 г/м², а накопленная мертвая масса составляет около 250 г/м². Величина фитомас-
сы, видовое богатство, кормовая ценность образующих сообщества видов и их кормовых категорий 
(прежде всего, большие доли бобовых и разнотравья) позволяют считать обследованные пойменные 
луга высококачественными летними оленьими пастбищами, а приозерный луг у оз. Конного – зимним  
и весенним пастбищем.
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Выявлено, что в питании лесных северных оле-
ней, обитающих в таежных экосистемах Цен-
тральной Сибири, Алтае-Саянском регионе 
и в Финляндии, имеется много сходного в по-
треблении травянистых кормов [8–10].

Известно, что для различных ландшафтов 
в соответствии с их широтной зональностью 
и вертикальной поясностью характерна опре-
деленная структура фитоценозов и величина 
растительной продукции. Важнейшими пара-
метрами, позволяющими выявить значимость 
климатических, почвенных и биотических усло-
вий в формировании многообразия раститель-
ности, являются видовое богатство фитоцено-
зов и величина их надземной фитомассы [11]. 
Определение фитомассы позволяет дать био-
логическую оценку среды обитания, влияющей 
на жизнеспособность и динамику численности 
популяций растительноядных животных [12, 13].  
С 2019 г. в заповеднике и на сопредельных тер-
риториях проводятся исследования по оценке 
растительных кормовых ресурсов в разных типах 
угодий. Данная работа посвящена сообществам 
пойменных лугов, где систематически встреча-
ются олени — здесь собраны их экскременты для 
исследования рациона и получены фотографии 
с фотофиксаторов [8, 13].

Пойменные луга являются одним из лучших 
типов летних оленьих пастбищ. К их достоин-
ствам относятся мощный травостой, видовое бо-
гатство, высокая ежегодная продуктивность, на-
личие бобовых, сочность растений в течение всего 
лета, хорошее возобновление после выпаса, не-
значительное количество непоедаемых видов [14].  
В. Н. Андреев [15] считал поемную растительность 
в западной части Большеземельской тундры ма-
лозначимой в качестве пастбищ, так как олени 
плохо поедают крупные поемные травы. Однако 
эта оценка является частной и, возможно, отра-
жает какие‑то региональные особенности, по-
скольку этот же автор [16] относил поймы рек 
и берега озер таежной зоны к лучшим видам лет-
них пастбищ. Было также отмечено, что в неко-
торых районах при наличии достаточных запасов 
ранней зелени пойменные и надпойменные луга 
используются оленями в качестве весенних паст-
бищ, например, в период отела [16, 17], а в годы 
с теплым продолжительным летом наибольшее 
количество поздней зелени можно встретить 
в поймах рек [16].

Известны предпочтения оленей в питании 
разными группами и семействами растений по 
сезонам. Злаки содержат сравнительно мало 
белков и минеральных веществ, летом содержат 
много клетчатки и быстро грубеют. В районах, 
где много разнотравья и кустарников, злаки не 
имеют большого значения в летнем питании, но 
при преобладании более бедных пастбищ поеда-
ются летом. Осенью поедаемость возрастает, так 
как они более устойчивы к заморозкам и дольше 
сохраняют зелень. Некоторые злаки сохраняют 
часть зелени зимой и играют важную роль в зим-
нем рационе [15, 18–20].

Разнотравье и бобовые — одни из основных 
высокопитательных летних кормов. Они богаты 
протеином, минеральными веществами, мно-
гие также витаминами; содержат мало клетчатки 
и много других углеводов. У наиболее поедае-
мых видов используются все надземные органы, 
а у некоторых — также подземные. Осенью многие 
виды поедаются в побуревшем состоянии, после 
заморозков большинство перестает поедаться, но 
некоторые виды разнотравья сохраняют зелень 
и являются важным зимним кормом. В отличие 
от бобовых, большинство видов которых имеют 
хорошую поедаемость и участие которых в составе 
пастбищ обычно рассматривается как однознач-
но положительное, разнотравье является неодно-
родной по кормовым качествам группой: наряду 
с ценными кормовыми растениями, в эту группу 
входят плохо поедаемые и даже вредные и ядови-
тые виды, поэтому для оценки кормовой ценности 
разнотравных сообществ необходимо учитывать 
характеристики конкретных видов [15, 18, 20–22]. 
Хвощи, составляющие небольшую примесь к тра-
востою приречных пойменных лугов, обладают 
высокой кормовой ценностью, среди них есть как 
летние, так и зимние корма [18, 22, 23]. Листья ив 
обладают высокой питательной ценностью, высо-
ким содержанием белков и минеральных веществ 
и являются одним из лучших летних кормов [18]. 
Осоки имеют низкое содержание перевариваемого 
белка и минеральных веществ, малопитательны, 
летом грубеют и при наличии более качествен-
ных кормов, как правило, поедаются мало. Весной 
они занимают важное место в рационе, так как 
рано отрастают после схода снега, молодые по-
беги богаты питательными веществами, содержат 
сравнительно мало клетчатки и имеют высокое 
кормовое качество. Осоки долго сохраняют зелень 
осенью, многие сохраняют часть зелени под снегом 
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и имеют большое значение в зимнем питании [15, 
18–20, 22, 24].

Недавние исследования биологии и простран-
ственного размещения диких северных оленей 
таежной зоны Западной и Восточной Сибири 
показали, что речные долины — одна из их ос-
новных стаций [5, 25]. Сведения о запасах расти-
тельных кормовых ресурсов и сезонных рационах 
для обеспечения жизнедеятельности копытных 
млекопитающих позволят принимать научно-
обоснованные управленческие решения по их 
сохранению и рациональному использованию на 
сопредельных охотничьих территориях.

Цель работы состоит в оценке ресурсно-ко-
рмового потенциала прибрежных лугов для удов-
летворения потребности в растительных кормах 
лесных северных оленей и других животных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Территория Центральносибирского запо-
ведника (62°21′25″ с. ш., 90°39′51″ в. д.) находится 
в центральной части Средней Сибири, включа-
ет равнинные и горно-таежные ландшафты, ле-
вобережные и правобережные поймы и долины  
р. Енисея и его притоков. Река Енисей условно вы-
ступает рубежом, отделяющим Среднесибирское 
плоскогорье от Западно-Сибирской низменности.

Климат заповедника умеренно континенталь-
ный. Средние январские температуры — 25–26C, 
минимальная температура —  –62C. Средняя тем-
пература июля — +16C, максимальная темпера-
тура — +37C. Количество осадков умеренное: 
в западной части заповедника их среднее годовое 
количество превышает 400 мм, в восточной части 
оно достигает 580 мм. Средняя высота снежного 
покрова на востоке заповедника достигает 114 см, 
максимальная — 140 см, а в западной его части — 
94 и 120 см соответственно. Для заповедника ха-
рактерна долгая зима, дружная весна, короткое 
лето и ранняя осень. Средняя продолжительность 
безморозного периода на востоке заповедника со-
ставляет 65 дней, на западе — 96 дней [1].

Флора сосудистых растений заповедника насчи-
тывает свыше 500 видов и подвидов, принадлежа-
щих к 73 семействам [1, 26]. В растительном покро-
ве господствуют таежные леса северной половины 
подзоны средней тайги. Плакоры и долины рек 
территории значительно отличаются по своему рас-
тительному покрову. Долинная часть представляет 

собой сложный, сукцессионно-взаимосвязанный 
комплекс, включающий водные, прибрежные, лу-
говые, кустарниковые, лесные и болотные сообще-
ства. Лесные сообщества распространены как на 
плакорах, так и в долинах рек [1].

Ширина поймы среднего Енисея в райо-
не исследования составляет от 6–7 до 10(15) км. 
Ширина русла реки после впадения в нее Под-
каменной Тунгуски до 3 км. Долина Енисея в гра-
ницах заповедника на большем своем протяжении 
прямая, широкая (до 20 км) с крутым высоким 
правым берегом из прочных изверженных и ме-
таморфизированных осадочных пород и низмен-
ным левым из рыхлых четвертичных и третичных 
глинисто-песчаных отложений. Левобережье 
представлено холмистой и холмисто-грядовой 
Западно-Сибирской низменностью с абсолютны-
ми средними высотами 120–145 м над ур. м. в цен-
тральной части. Береговые склоны террасированы, 
выделены три террасы первая (пойменная) от 6–7 
до 8–9 м над меженью реки; вторая (старая пойма) 
от 10–12 до 15 м и третья высотой в 20–30 м [27]. 
Восточная часть заповедника характеризуется низ-
когорным сильно расчлененным рельефом. Пло-
сковершинные водоразделы с отдельными грядами 
и сопками сложены осадочными карбонатными 
(известняки, доломиты) и основными (траппы) 
породами, речные долины Подкаменной Тунгуски 
и ее притоков глубоко врезаны в толщу горных 
пород. Вершины столовых гор обычно покрыты 
темнохвойной тайгой, а по склонам – лиственнич-
ными лесами; надпойменные террасы крупных рек 
заболочены. Поймы крупных рек слабо развиты, 
на пологих берегах встречаются узкие полоски раз-
нотравных и вейниковых лугов [28].

Большие массивы заливных лугов встречаются 
в пойме Среднего Енисея. Большинство лугов 
поймы являются вторичными сообществами, воз-
никшими в результате хозяйственной деятельно-
сти человека на месте раскорчевки кустарниковых 
зарослей и лесных гарей. Заливные пойменные 
луга полноценно использовались населением 
в качестве сенокосов и пастбищ. Суходольные 
луга менее распространены, они встречаются 
маленькими участками вблизи небольших насе-
ленных пунктов [29].

Почвенный покров в местах взятия укосов 
специально не изучался. Сведения о нем приводят-
ся согласно Карте почв Красноярского края [30].  
На левобережье Енисея распространены поймен-
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ные заболоченные почвы [30]; в зависимости от 
рельефа и условий затопления они представлены 
легкими или тяжелыми суглинками [31]. Иссле-
дования химического состава пойменных почв 
левобережья среднего Енисея показали, что они 
обладают значительным потенциальным пло-
дородием, высоким запасом гумуса, азота, до-
ступных фосфора и калия [32]. На правобережье 
Енисея почвенный покров в окрестности дер. 
Лебедь представлен иллювиально-железистыми 
и иллювиально-гумусовыми подзолами. В вос-
точной части заповедника в поймах Подкаменной 
Тунгуски и ее притока р. Столбовой распростра-
нены дерново-карбонатные почвы, включая вы-
щелоченные и оподзоленные [30]. В местах взятия 
укосов почва на пойменном лугу р. Енисея — пес-
чаная, на Подкаменной Тунгуске — супесчаная.

Реки в среднем скованы льдом до мая, в мае по-
сле таяния льда вода держится в поймах до июня, за-
тем начинает постепенно спадать. В третьей декаде 
июня луга освобождаются от воды, в июле–августе 
развивается растительность, в сентябре наблюдается 
ее отмирание. В октябре уровень воды несколько 
повышается из-за обилия осенних дождей [1].

В пределах территории заповедника рассматри-
ваемые луга в поймах рек ежегодно заливаются 
весенними паводковыми водами. В местах, где нет 
крутых скальных берегов, ширина полос прибреж-
ных лугов в пойме р. Столбовой в среднем течении 
и ниже изменяется в пределах от 5–7 до 10–12 м; 
рек Подкаменная Тунгуска и Енисей — до 15–20 м 
и более.

Исследования по оценке видового разнообра-
зия, массе кустарниковых и травянистых растений 
проводили согласно методике оценки продуктив-
ности растительности [33] в августе на прибреж-
ных лугах рек Столбовая (в 2020 г.), Подкаменная 
Тунгуска (2019 г.) и Енисей (2022 г.). Эти луга на-
ходятся на правобережье и к востоку от р. Енисей, 
в горно-таежных ландшафтах Среднесибирского 
плоскогорья. Также было обследовано луговое 
сообщество в 3 км к западу от Енисея возле оз. 
Конного (2020 г.). Луг расположен на левобережье 
Енисея на осушенном участке озера площадью 
около 6 га. Озеро было частично осушено, по име-
ющейся информации, искусственно с помощью 
дренажной канавы до 1985 г.

Учеты надземной растительной массы произ-
ведены методом укосов на площадках размером  
50 × 50 см. В местах сбора материалов на р. Енисей 

ширина полосы лугов — около 80 м, расстояние от 
учетных площадок, где проводили укосы, до уреза 
воды 30 м; на р. Подкаменная Тунгуска — соответ-
ственно 50 и 30 м.

Данные укосов позволяют судить о видовом со-
ставе сообществ и количественном соотношении 
видов. В работе использован один из принятых 
в работах отечественных и скандинавских ученых 
подходов к названию сообществ [11], а также обще-
принятые в отечественном луговедении категории 
трав (примерно на уровне формаций или групп 
формаций) [34].

В поймах рек описаны злаково-разнотравные 
и злаково-бобово-разнотравные сообщества, от-
носящиеся в эколого-флористической системе 
классификации предположительно к синтаксо-
номическому порядку Molinietalia W. Koch 1926, 
включающему влажные луга на минеральных 
почвах умеренной зоны Евразии [35]: есть диа-
гностические виды порядка (Filipendula ulmaria 
(L.) Maxim., Galium boreale L., G. palustre L.,  
G. uliginosum L., Lysimachia vulgaris L., Potentilla 
anserina L., Sanguisorba officinalis L., Veronica 
longifolia L.) и класса Molinio-Arrhenatheretea R. Tx. 
1937 em. R. Tx. 1970 (Agrostis gigantea Roth, Bromopsis 
pumpelliana (Scribn.) Holub. (B. inermis s. l.), Festuca 
pratensis Huds., F. rubra L., Geranium pratense L., 
Prunella vulgaris L., Rumex acetosa L., Trifolium 
pratense L., Vicia cracca L.). В сообществе на р. 
Подкаменной Тунгуске доминируют Sanguisorba 
officinalis, Trifolium lupinaster L., Hedysarum arcticum 
B. Fedtsch.; на р. Столбовой — Calamagrostis 
purpurea (Trin.) Trin., Agrostis stolonifera L., 
Filipendula ulmaria, на р. Енисей — Medicago falcata 
L., Trifolium pratense, Agrostis gigantea. Сообщество 
возле оз. Конное маловидовое, неясного синтак-
сономического положения, осоково-злаково-
разнотравное с доминированием Glyceria triflora 
(Korsh.) Kom., Carex cespitosa L., Thalictrum simplex 
L. В растительных сообществах преобладают тра-
вы, разнообразие и обилие кустарников низкое, 
незначительное количество мхов отмечено только 
на лугу возле р. Подкаменной Тунгуски. Харак-
теристика местоположения мест исследования 
представлена в табл. 1.

В каждом из 4‑х обследованных участков про-
изводили по 3–6 укосов, всего 19. Собранную 
растительную массу разбирали по видам, высу-
шивали при температуре 90C до постоянного 
веса и взвешивали. Названия растений приво-
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дили по С. К. Черепанову [36] и online ресурсу 
Плантариум [37].

Надземную фитомассу на природных паст-
бищах принято разделять на несколько катего-
рий в зависимости от кормовых особенностей 
составляющих ее видов. Объемы выделяемых 
категорий различаются в зависимости от точки 
зрения исследователей, задач исследования, осо-
бенностей изучаемых сообществ [14–16, 20, 21, 
34, 38–42]. Общепринятыми и наиболее часто 
используемыми группами сосудистых растений 
являются злаки, осоки или осоковые, разнотра-
вье, кустарнички, кустарники. В данной рабо-
те приняты следующие категории и группы со-
судистых растений: хвощи, злаки, осоковые + 
ситниковые, бобовые, разнотравье, кустарники.  
По изложенной методике надземная растительная 
масса для Центральносибирского заповедника 
оценена впервые.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Число видов растений на учетных площадках 
пойменных лугов представлено в табл. 2.

На прибрежных лугах небольшой р. Столбо-
вой средняя плотность видов растений составляет 
11 видов/0.25 м² (медианная — 13 видов/0.25 м²). 
На правом берегу р. Енисей насчитывается 16 ви-
дов/0.25 м². Самый высокий показатель видового 
разнообразия имеют луговые сообщества р. Под-
каменной Тунгуски — 23(22) вида/0.25 м². Можно 
предположить, что это связано с эдафическими 
факторами в местах расположения учетных площа-
док. Всего на пяти площадках (1.25 м²) на р. Стол-
бовой отмечен 31 вид, на пяти исследованных пло-
щадках на р. Енисей — 44 вида, на трех площадках 
(0.75 м²) на р. Подкаменной Тунгуске — 47 видов.

Доля разнотравья в видовом составе иссле-
дованных сообществ составляет около 55%, зла-

Таблица 1. Характеристика мест исследований пойменных лугов в Центральносибирском заповеднике 
(2019–2022 гг.)
Table 1. The features of the studied floodplain meadows in the Central Siberian Reserve (2019–2022)

Место, год, учетных 
площадок (n)

Location, year, number 
of sample plots (n)

Сообщество
Plant community

Географические 
координаты
Coordinates

Высота над 
ур. моря, м
Altitude, m

Экспозиция
Exposure

Берег р. Подкаменной 
Тунгуски

Bank of the 
Podkamennaya Tunguska 

River
2019
n = 3

Бобово-злаково-
разнотравное

Forbs + grasses + legumes
Sanguisorba officinalis 

+ Trifolium lupinaster + 
Hedysarum arcticum

62.119381° с.ш. 
91.509171° в.д.

47 Южная
South

Берег р. Столбовой
Bank of the Stolbovaya 

River
2020
n = 5

Разнотравно-злаковое
Grasses + forbs

Calamagrostis purpurea 
+ Agrostis stolonifera + 

Filipendula ulmaria

62.15405° с.ш. 
91.45892° в.д.

51 Западная
West

Берег р. Енисей
Bank of the Yenisei River

2022
n = 5

Разнотравно-злаково- 
бобовое

Legumes + grasses + forbs
Medicago falcata + 

Trifolium pratense + Agrostis 
gigantea

62.09059° с.ш. 
89.17917° в.д.

29 Западная
West

Осушка у озера 
Конного

Dried bank of Lake 
Konnoye

2020
n = 6

Осоково-разнотравно-
злаковое

Grasses + forbs + sedges
Glyceria triflora + Carex 

cespitosa + Thalictrum 
simplex

61.85617° с.ш. 
89.29460° в.д.

43 –
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Таблица 2. Число видов сосудистых растений пойменных лугов р. Енисей, его притоков и луга у оз. Конного
Table 2. The number of vascular plant species at the f loodplain meadows of the Yenisei River, its tributaries, and 
the meadow near Lake Konnoye

Группы растений
Vascular plant groups

Место, год, число учетных площадок (n)
Location, year, number of sample plots (n) 

Приречные луга Riverside meadows
оз. Конное

Konnoye Lake
2020,
n = 6

р. Подкаменная 
Тунгуска

Podkamennaya Tunguska 
River,

2019, n = 3

р. Столбовая
Stolbovaya River,

2020,
n = 5

р. Енисей
Yenisei River,

2022,
n = 5

Число и доля участия видов на учетной площадке (0.25 m2)
Number and share of species at sample plots (0.25 m2)

N % N % N % N %

Хвощовые
Equisetaceae

0.7 ± 0.31

1 ± 0.62

0–13

3 ± 2
5 ± 3
0–5

1 ± 0
1 ± 0
1–1

10 ± 2
8 ± 3
7–14

1.2 ± 0.2
1 ± 0.4

1–2

8 ± 2
6 ± 4
6–14

– –

Кустарники
Shrubs

1 ± 0.6
1 ± 1
0–2

5 ± 3
5 ± 5
0–9

0.6 ± 0.2
1 ± 0.5

0–1

5 ± 2
7 ± 5
0–13

0.4 ± 0.2
0 ± 0.5

0–1

3 ± 2
0 ± 4
0–7

– –

Злаковые
Poaceae

5 ± 0
5 ± 0
5–5

22 ± 1
23 ± 2
19–23

2 ± 0.3
2 ± 0.7

1–3

18 ± 3
15 ± 7
13–29

3.2 ± 0.6
3 ± 1.3

2–5

20 ± 4
18 ± 9
12–33

0.8 ± 0.2
1 ± 0.4

0–1

15 ± 3
18 ± 8
0–20

Осоковые  
+ ситниковые

Cyperaceae + Juncaceae
– –

0.4 ± 0.2
0 ± 0.5

0–1

3 ± 2
0 ± 4
0–7

– –
1 ± 0
1 ± 0
1–1

19 ± 1
20 ± 4
14–25

Бобовые
Fabaceae

3.7 ± 0.3
4 ± 0.6

3–4

16 ± 1
15 ± 2
14–18

1 ± 0
1 ± 0
1–1

10 ± 2
8 ± 3
7–14

2.6 ± 0.4
2 ± 0.9

2–4

16 ± 2
14 ± 5
12–24

0.5 ± 0.2
0.5 ± 0.5

0–1

10 ± 5
8 ± 12
0–25

Разнотравье
Herbs

13 ± 2
12 ± 4
10–17

55 ± 6
65 ± 10
45–65

6.4 ± 1.2
7.0 ± 2.8

3–9

54 ± 5
50 ± 10
43–69

8.4 ± 0.8
9 ± 1.8
6–10

53 ± 4
56 ± 8
40–59

3 ± 0.4
3 ± 1.1

2–5

55 ± 4
55 ± 11
40–71

Всего
Total

23 ± 1
22 ± 2
22–26

100
11.4 ± 1.6

13 ± 4
7–15

100
15.8 ± 0.6
16 ± 1.3
14–17

100
5.3 ± 0.4

5 ± 1
4–7

100

Общее число видов, отмеченных на всех площадках –  
Total number of species registered at all sample plots

Хвощовые
Equisetaceae 1 2 1 3 3 7 – –

Кустарники
Shrubs 3 6 2 6 2 5 – –

Злаковые
Poaceae 13 28 6 19 9 20 1 9

Осоковые  
+ ситниковые

Cyperaceae + Juncaceae
– – 2 6 – – 2 18
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ков — 20%, бобовых — 10–15%. Средние доли 
видов хвощей, кустарников (в основном ив) 
и осоковых + ситниковых малы или незначитель-
ны: до 10% (табл. 2). Доли конкретных катего-
рий видов в составе отдельных сообществ близки 
и слабо варьируют.

В видовом составе луговых сообществ других ев-
ропейских и сибирских районов Нечерноземья доли 
злаков составляют 10–17%, осоковых + хвощей + 
ситников — 1–16%, бобовых — 4–8%, разнотравья — 
65–81% [41]. По сравнению с этими данными, 
в исследованных сообществах пойменных лугов 
несколько выше доли злаков и бобовых и ниже — 
разнотравья.

Во флористически значительно более бедном 
луговом сообществе у оз. Конного, на площадках 
0.25 м² насчитывается в среднем 5 видов, всего на 
6 учетных площадках отмечено 11 видов, среди 
которых заметно выше доля осок (около 20%), 
отсутствуют хвощи и кустарники.

Различия числа видов на площадке размером 
0.25 м² в целом и по всем кормовым группам, 
кроме кустарников, оказались подтвержденны-
ми (критерий Краскела–Уоллиса, p < 0.05). При 
попарном сравнении наиболее показательны 
значимые различия (критерий Манна–Уитни) 
общего числа видов между всеми сообществами, 
а также разница по числу видов злаков, осоко-
вых и разнотравья между лугом возле оз. Конного 

и всеми приречными лугами, а также по бобо-
вым между лугами на р. Подкаменной Тунгуске 
и р. Енисее с одной стороны и на р. Столбовой 
и оз. Конном — с другой. Кроме того, отмече-
ны значимые различия между сообществами на  
р. Подкаменной Тунгуске и на р. Столбовой — по 
числу видов злаков и разнотравья; на оз. Конном 
и на р. Столбовой по числу видов хвощей и ку-
старников; на оз. Конном и на р. Енисей — по 
числу видов хвощей.

Состав и надземная масса 93 видов травяни-
стых и кустарниковых растений прибрежных 
лугов в поймах средней части рек Подкаменной 
Тунгуски, Столбовой, Енисея и приозерного луга 
у оз. Конного представлены в табл. 3.

Кроме указанных в таблице 3 видов, с низ-
кой встречаемостью отмечены следующие виды 
(в скобках указаны поедаемость Кроме указан-
ных в таблице 3 видов, сезонность, если они из-
вестны и местонахождение: П — р. Подкаменная 
Тунгуска, С — р. Столбовая, Е — р. Енисей, К — 
оз. Конное): Хвощовые (Equisetaceae): Equisetum 
pratense Ehrh. (3 Sa Е); Кустарники (Shrubs): Rosa 
cinnamomea L. ((1) П), Salix hastata L. (4 S П),  
S. lapponum L. (4 S Е), S. phylicifolia L. (4 S П С),  
S. viminalis L. (3 S С Е); Злаковые (Poaceae): Agrostis 
kudoi Honda ((2) П), A. stolonifera L. ((2) П С),  
A. tenuis Sibth. ((2) С), Bromopsis pumpelliana (Scribn.) 
Holub (2–3 П), Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv.  
(2 Saw П С), Elymus fibrosus (Schrenk) Tzvelev ((2) П Е),  

Примечание: N – число видов; 1 – среднее арифметическое и его ошибка; 2 – медиана и среднеквадратическое  
отклонение; 3 – минимум и максимум. Прочерк означает, что группа не отмечена на площадках. 
Note: N – number of species; 1 – arithmetic mean and standard error; 2 – median and mean square deviation; 3 – minimum and 
maximum. A dash means that the group is absent on the site.

Таблица 2. Окончание

Группы растений
Vascular plant groups

Место, год, число учетных площадок (n)
Location, year, number of sample plots (n) 

Приречные луга Riverside meadows
оз. Конное

Konnoye Lake
2020,
n = 6

р. Подкаменная 
Тунгуска

Podkamennaya Tunguska 
River,

2019, n = 3

р. Столбовая
Stolbovaya River,

2020,
n = 5

р. Енисей
Yenisei River,

2022,
n = 5

Бобовые
Fabaceae 6 13 1 3 5 11 1 9

Разнотравье
Herbs 24 51 19 61 25 57 7 64

Всего
Total 47 100 31 100 44 100 11 100



28 КАЗЬМИН и др.

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  3        2024

Таблица 3. Сухая надземная фитомасса (г/м²)* растений пойменных лугов р. Енисей, его притоков и луга у оз. Конного
Table 3. Dry aboveground plant phytomass (g/m²)* of the flood plain meadows of the Yenisei River, its tributaries, and 
the meadow near Lake Konnoye

Поеда- 
емость1

Eatability1

Сезонность2

Seasons2 Вид
Species

Местоположение, год, число учетных площадок (n)
Location, year, number of sample plots (n)

р. Подкаменная
Тунгуска

Podkamennaya 
Tunguska River,

2019, n = 3

р. 
Столбовая
Stolbovaya 

River,
2020,
n = 5 

р. Енисей
Yenisei 
River,
2022,
n = 5

 оз. Конное
Konnoye Lake,

2020,
n = 6

Хвощовые Equisetaceae

3 Sa Equisetum 
arvense L. – 6 23 ± 7 7

18 ± 16 8
5.6 ± 2.2

5 ± 5 –

(2-3)3 Aws Equisetum 
hyemale L. 

18 ± 16
5 ± 28 – 14 ± 14

0 ± 30 –

Злаковые Poaceae

(2) n.d.4 Agrostis gigantea 
Roth 

8 ± 8
0 ± 14

8 ± 8
0 ± 19

32 ± 13
36 ± 29 –

(2) Sa(w)
Calamagrostis 
epigeios (L.) 

Roth 

9 ± 9
0 ± 15 – 13 ± 6

16 ± 12 –

(2) Sa(w)
Calamagrostis 

purpurea (Trin.) 
Trin.

– 80 ± 30
80 ± 70

15 ± 15
0 ± 30 –

4 aws[S]5 Festuca ovina L. 1.9 ± 1.9
0 ± 3 – 14 ± 8

8 ± 18 –

3 aws[S] Festuca rubra L. 20 ± 12
18 ± 22 – – –

3 sS Glyceria triflora 
(Korsh.) Kom. – 2.6 ± 2.6

0 ± 5
2.8 ± 2.8

0 ± 6
50 ± 14
54 ± 30

Осоковые + Ситниковые 
Cyperaceae + Juncaceae

1 Aws Carex cespitosa 
L. – 1 ± 5

0 ± 11 – 45 ± 17
50 ± 40

Бобовые Fabaceae

4 S
Hedysarum 
arcticum B. 

Fedtsch. 

36 ± 19
50 ± 30 – – –

(3) n.d. Medicago 
falcatа L. – – 44 ± 18

50 ± 40 –

3 S Trifolium 
lupinaster L. 

40 ± 30
20 ± 50 – – –

4 n.d. Trifolium 
pratense L. 

0.8 ± 0.8
0 ± 1.4 – 40 ± 29

10 ± 70 –

3 n.d. Trifolium 
repens L. 

3.3 ± 2.7
1 ± 5 – – –

4 S Vicia cracca L. 20 ± 20
0 ± 30

12 ± 4
12 ± 9

19 ± 6
18 ± 13

2.9 ± 1.4
2 ± 3
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Таблица 3. Продолжение

Поеда- 
емость1

Eatability1

Сезонность2

Seasons2 Вид
Species

Местоположение, год, число учетных площадок (n)
Location, year, number of sample plots (n)

р. Подкаменная
Тунгуска

Podkamennaya 
Tunguska River,

2019, n = 3

р. 
Столбовая
Stolbovaya 

River,
2020,
n = 5 

р. Енисей
Yenisei 
River,
2022,
n = 5

 оз. Конное
Konnoye Lake,

2020,
n = 6

Разнотравье Forbs

(0) n.d. Artemisia 
vulgaris L. – – 4.7 ± 1.3

5 ± 3 –

2 sS Aster sibiricus L. 7 ± 3
9 ± 6 – – –

2 S
Cerastium 
jenisejense 

Hultén

1.3 ± 0.7
0.6 ± 1.3 – 1.8 ± 1.3

1 ± 3 –

n.d. n.d. Euphrasia 
hyperborea Jorg. 

0.2 ± 0.2
0 ± 0.3

0.2 ± 0.2
0 ± 0.4

3.5 ± 1.9
1 ± 4 –

1 S
Filipendula 
ulmaria (L.) 

Maxim.
– 60 ± 30

40 ± 70 – –

n.d. n.d.
Fimbripetalum 

radians (L.) 
Ikonn.

– – – 14 ± 5
14 ± 13

2 S Galium 
boreale L. 

14 ± 8
14 ± 14

10 ± 5
8 ± 12 – –

n.d. n.d. Galium 
uliginosum L. 

3.9 ± 2.1
5 ± 4

20 ± 20
0 ± 40

1.8 ± 1.7
0 ± 4 –

2-3 n.d. Geranium 
krylovii Tzvelev 

4.3 ± 2.4
5 ± 4 – – –

n.d. n.d.

Lipandra 
polysperma (L.) 

S. Fuentes, 
Uotila et 
Borsch.

– – 1 ± 0.6
0.8 ± 1.4 –

(2) n.d.

Ostericum 
tenuifolium 

(Pall. ex 
Spreng.) Y.C. 

Chu 

4 ± 4
1 ± 6 – – –

(2) n.d.
Persicaria 

lapathifolia (L.) 
Delarbre

– – 5 ± 5
0 ± 12

0.9 ± 0.5
0.3 ± 1.3

(0-2) n.d. Ranunculus 
polyanthemos L. 

7 ± 4
10 ± 6

0.1 ± 0.1
0 ± 0.2 – –

n.d. n.d.

Rhinanthus 
vernalis (N.W. 

Zinger) 
Schischk. et 

Serg.

– – 2.8 ± 1.4
2 ± 3 –
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E. kronokensis (Kom.) Tzvelev ((2) П Е), E. macrourus 
(Turcz.) Tzvelev ((2) П), Festuca pratensis Huds. (3 П),  
Puccinellia hauptuana V. I. Krecz.((2) Е), Setaria viridis 
(L.) P. Beauv. (Е), Trisetum molle Kunth ((2) П); Осо-
ковые, Ситниковые (Cyperaceae, Juncaceae): Сarex 
rostrata Stokes (3 Aws К), Juncus filiformis L. (3 ws[S] 
С); Бобовые (Fabaceae): Astragalus alpinus L. (4 П), 
Melilotus albus Medik. (3 S Е), Oxytropis katangensis 
Basil. ((3) Е); Разнотравье (Forbs): Achillea asiatica 
Serg. ((3) Saw С Е), Artemisia commutata Beser. (Е), 
Bidens radiata Thuill. (Е), Bistorta major S. F. Gray (4 
S Е), Bistorta vivipara (L.) Delarbre (4 S П), Caltha 
palustris L. (3 wsS С К), Cerastium maximum L. (2 sS 
С), Chenopodium album L. (П), Conioselinum tataricum 
Hoffm. (0 n П Е), Epilobium palustre L. (3 S С),  
Erigeron politus Fr. (П), Erysimum cheiranthoides L. 
(С Е), Galium palustre L. (П), Geranium pratense L. 
((1) Е), Heteropappus biennis (Ledeb.) Tamamsch. 
ex Grubov (П), Hieracium pseudarctophilum 
Schljakov ((2) Е, Lappula squarrosa (Retz.) Dumort. 
(Е), Lysimachia vulgaris L. ((0–1) С Е), Myosotis 
sp. ((1–3) Е), Oberna behen (L.) Ikonn. (П),  
Parnassia palustris L. (1 С), Pedicularis sp. ((3) С), 

Persicaria minor (Huds.) Opiz. ((2) С), Polygonum 
aviculare L. (3 Е), Potentilla anserina L. (0–1 С Е), 
Prunella vulgaris L. (П), Ranunculus repens L. (0–1 К), 
Rorippa palustris L. (1 Е), Rumex acetosa L. (4 П Е), 
Saussurea parviflora (Poir.) DC ((2–3) Е), Serratula 
centauroides L. (П), Stachys aspera Michx. (К), Stellaria 
peduncularis Bunge (2 sS С), Thalictrum minus L. (2 С),  
Thymus sibiricus (Serg.) Klokov et Des.-Shost. (П), 
Veronica longifolia L. (1–2 Saw С), Viola stagnina Kit. 
((0–1) П К). 

Обобщенные данные по оценке запасов рас-
тительных кормовых ресурсов представлены 
в табл. 4. Из данных табл. 3 и 4 видно, что на 
пойменных лугах надземная масса хвощовых 
(в основном хвощ зимующий Equisetum hyemale L.  
или хвощ полевой E. arvense L.) составляет око-
ло 20 г/м². Доля кустарников в общей фитомас-
се мала, наиболее заметна масса шиповника 
коричного (Rosa cinnamomea L.) на р. Подкамен-
ной Тунгуске, масса ив (Salix spp.) незначитель-
на во всех сообществах. Фитомасса злаков на 
приречных лугах варьирует от 89 до 144 г/м².  
На пойменном лугу р. Столбовой наибольшими 

Таблица 3. Окончание

Примечание. * В таблице приведены виды, медианное значение фитомассы которых хотя бы в одном пункте отлично 
от нуля. 1 поедаемость: 0 – не поедается, 1 – плохая, 2 – средняя, 3 – хорошая, 4 – очень хорошая или отличная. 2 се-
зонность поедания: S – лето, a – осень, w – зима, s – весна. 3 () – не найдена информация о поедании данного вида 
северными оленями, в скобках приведена предположительная оценка на основе данных о близких видах или о других 
копытных. 4 n.d. – нет данных. 5 [] – поедаемость хуже, чем в другие сезоны. 6 Прочерк означает, что вид не отмечен на 
учетных площадках. 7 – среднее арифметическое и стандартная ошибка. 8 – медиана и среднеквадратическое отклонение. 
Note. *In the table the species with median phytomass greater than zero at least in one location are given. 1 eatability: 0 – not eatable, 
1 – poor, 2 – average, 3 – good, 4 – very good or excellent. 2 feed seasons: S – summer, a – autumn, w – winter, s – spring. 3 () – no 
information on the consumption of this species by reindeer was found. In brackets, a tentative estimate based on information about 
related species or other ungulates is given. 4 n.d. – no data. 5 [] – eatability is lower than in other seasons. 6 A dash means that the 
species is absent at a sample plot. 7 – arithmetic mean and standard error. 8 – median and mean square deviation.

Поеда- 
емость1

Eatability1

Сезонность2

Seasons2 Вид
Species

Местоположение, год, число учетных площадок (n)
Location, year, number of sample plots (n)

р. Подкаменная
Тунгуска

Podkamennaya 
Tunguska River,

2019, n = 3

р. 
Столбовая
Stolbovaya 

River,
2020,
n = 5 

р. Енисей
Yenisei 
River,
2022,
n = 5

 оз. Конное
Konnoye Lake,

2020,
n = 6

(2) n.d. Rubus 
saxatilis L. 

10 ± 10
3 ± 17 – – –

3 sS Sanguisorba 
officinalis L. 

60 ± 20
60 ± 30

21 ± 18
0 ± 40

11 ± 11
0 ± 26 –

(2) n.d. Thalictrum 
simplex L.

16 ± 10
14 ± 17 – 10 ± 9

2 ± 20
28 ± 6
24 ± 14

1 n.d.
Tanacetum 

boreale Fisch. ex 
DC. 

8 ± 7
2 ± 12 – – –
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величинами массы отличаются полевица побего-
образующая (Agrostis stolonifera) и вейник пурпур-
ный (Calamagrostis purpurea), на р. Подкаменная 
Тунгуска — Bromopsis pumpelliana, Elymus kronokensis 
и Festuca rubra, на р. Енисее — Agrostis gigantea. В лу-

говом сообществе у оз. Конного из злаков представ-
лен только манник трехцветковый (Glyceria triflora), 
фитомасса которого составляет около 50 г/м².  
Здесь же отмечены наибольшие показатели над-
земной массы осоковых (около 50 г/м²), основную 

Таблица 4. Запасы растительных кормовых ресурсов пойменных лугов р. Енисей, его притоков и луга у оз. Конного
Table 4. Reserves of plant food resources at the flood plain meadows of the Yenisei River, its tributaries, and the meadow 
near Lake Konnoye

Группы 
растений

Plant groups

Местонахождение, год, число учетных площадок (n) – Location, year, number of sample 
plots (n)

Приречные луга – Riverside meadows
Оз. Конное

Konnoye Lake,
2020,
n = 6

р. Подкаменная 
Тунгуска

Tunguska River,
2019, n = 3

р. Столбовая
Stolbovaya River,

2020, n = 5

р. Енисей,
Yenisei River,

2022, n = 5

m 1 % m % m % m %

Хвощовые
Equisetaceae

18 ± 16 2

5 ± 28 3

0–50.6 4

4 ± 4
1 ± 6
0–11

23 ± 7
18 ± 16

8.6–50.4

8 ± 2
6 ± 5
4–13

20 ± 13
7 ± 30

2.8–73.2

6 ± 4
3 ± 9
1–23

– –

Кустарники
Shrubs 

24 ± 17
17 ± 29
0–56.4

5 ± 4
4 ± 7
0–13

1.8 ± 1.6
0 ± 4
0–8

1 ± 0
0 ± 1
0–2

8 ± 6
0 ± 14
0–32

3 ± 2
0 ± 5
0–11

– –

Злаковые
Poaceae

111 ± 28
130 ± 50

54.7–145.2

25 ± 5
30 ± 9
15–32

140 ± 40
90 ± 90

66.4–260.8

46 ± 6
51 ± 13
23–55

89 ± 10
95 ± 23

54–113.4

30 ± 4
29 ± 9
17–39

50 ± 14
50 ± 30
0–95.6

34 ± 9
40 ± 22

0–53
Осоковые + 
ситниковые
Cyperaceae + 

Juncaceae

– –
6 ± 5
0 ± 11
0–25.6

2 ± 1
0 ± 2
0–5

– –
48 ± 16
50 ± 40

5.8–112.8

31 ± 9
33 ± 22

4–65

Бобовые
Fabaceae

105 ± 24
90 ± 40

72.4–151.7

25 ± 8
20 ± 13
16–40

12 ± 4
12 ± 9

3.6–23.2

4 ± 0
3 ± 1
3–5

109 ± 21
90 ± 50

58.8–183.2

36 ± 7
30 ± 15
20–56

2.9 ± 1.4
2 ± 3
0–7.6

2 ± 1
2 ± 2
0–4

Разнотравье
Forbs

170 ± 3
171 ± 6

163.6–174.6

40 ± 3
38 ± 5
36–45

130 ± 40
160 ± 80

46.2–233.7

41 ± 5
37 ± 12
32–61

78 ± 16
90 ± 30

40.8–123

26 ± 5
30 ± 11
14–40

47 ± 6
52 ± 13

21.2–57.3

33 ± 5
36 ± 11
12–43

Общая 
надземная 
фитомасса

Total 
aboveground 

phytomass

429 ± 26
450 ± 40

377.3–460
100

320 ± 80
380 ± 170

139.4–491.3
100

305 ± 9
308 ± 21

274.6–327.6
100

148 ± 9
134 ± 23

131.6–180.4
100

Мертвая 
надземная 
фитомасса

Dead 
abovegroung 

phytomass

– – – – – –
274 ± 18
260 ± 40

239–352.4

Примечание. 1 m – сухой вес, г/м². 2 среднее арифметическое и стандартная ошибка. 3 медиана и среднеква-
дратическое отклонение. 4 минимум и максимум. Прочерк означает, что группа не отмечена на площадках.  
Note. 1 m – dry weight, g/m². 2 arithmetic mean and standard error 3 median and mean square deviation 4 minimum and maximum. 
A dash means that the group is absent at a sample plot.



32 КАЗЬМИН и др.

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  3        2024

долю среди которых составляет осока дернистая 
(Carex cespitosa). В остальных сообществах эта груп-
па растений отсутствует или участвует незначи-
тельно.

Наибольшая надземная масса бобовых (око-
ло 100 г/м²) отмечена в луговых сообществах 
правобережья р. Енисея и р. Подкаменной Тун-
гуски; на р. Столбовой и оз. Конном их гораздо 
меньше (в среднем 12 и 2–3 г/м²). На Енисее 
среди бобовых преобладают люцерна серповид-
ная (Medicago falcata) и клевер луговой (Trifolium 
pratense), на р. Подкаменной Тунгуске — копееч-
ник арктический (Hedysarum arcticum) и клевер 
люпиновидный (Trifolium lupinaster). Менее зна-
чительна, но тоже существенна доля горошка 
мышиного (Vicia cracca), причем этот вид при-
сутствует во всех обследованных сообществах 
(12–19 г/м² в прибрежных луговых сообществах, 
2–3 г/м² на лугу у оз. Конного).

Общая масса разнотравья сильно варьирует 
(примерно 50–170 г/м²), наиболее велика она 
на лугу у р. Подкаменной Тунгуски. В разных 
сообществах преобладают разные виды: кро-
вохлебка лекарственная (Sanguisorba officinalis), 
лабазник вязолистный (Filipendula ulmaria), 
подмаренник топяной (Galium uliginosum), под-
маренник северный (G. boreale), гетеропап-
пус двулетний (Heteropappus biennis (Ledeb.) 
Tamamsch. ex Grubov), василисник простой 
(Thalictrum simplex).

В исследованных луговых сообществах в основ-
ном представлены виды сосудистых растений, име-
ющие поедаемость от средней до очень хорошей 
или отличной (табл. 3). Среди видов, имеющих 
наилучшую поедаемость, заметную долю в мас-
се травостоя имеют Hedysarum arcticum (домини-
рует в сообществе на р. Подкаменная Тунгуска), 
Trifolium pratense (доминирует на р. Енисее), Vicia 
cracca (отличается заметным участием на всех при-
речных лугах, в небольшом количестве представ-
лен в приозерном сообществе), овсяница овечья 
(Festuca ovina L.) — один из важнейших подснежных 
кормовых видов (имеет значительное обилие в лу-
говом сообществе на Енисее).

Большинство плохо или совсем не поедаемых 
видов составляет незначительную примесь к тра-
востою. Заметную долю в фитомассе имеют только 
Filipendula ulmaria в травостое луга на р. Енисее 
и Carex cespitosa в приозерном сообществе. Вредных 
и ядовитых для оленей растений не отмечено.

Большинство видов являются летними кор-
мами. Среди зимних и зимне-весенних зеленых 
кормов заметно участие Equisetum hyemale в луго-
вых сообществах Подкаменной Тунгуски и Енисея 
(про поедаемость именно этого вида оленями нет 
данных, однако он хорошо поедается лошадьми 
и крупным рогатым скотом, а близкие виды — 
хвощ камышковый (E. scirpoides) и хвощ пестрый  
(E. variegatum) — отлично поедаются оленями зимой 
и ранней весной [18]). К числу зимних и зимне-
весенних кормовых видов относятся Festuca ovina 
на р. Енисее, F. rubra на р. Подкаменной Тунгу-
ске; к числу весенних — Sanguisorba officinalis (все 
приречные сообщества). В целом доля этих видов 
в фитомассе невелика.

Наиболее высоким кормовым потенциалом по 
фитомассе, видовому богатству и кормовым каче-
ствам слагающих видов обладает луг на р. Подка-
менной Тунгуске. Луг на Енисее имеет более низ-
кую фитомассу, однако тоже отличается высоким 
видовым богатством и кормовыми качествами. 
В сообществе на р. Столбовой видовое богатство 
и кормовые качества растений ниже: здесь мало 
бобовых, поедаемость всех доминирующих видов 
не выше средней, среди них есть виды с плохой 
поедаемостью. Судя по видовому составу, основная 
причина этого явления — избыточная влажность.

Луговое сообщество возле оз. Конного заметно 
уступает пойменным лугам по всем параметрам: 
биомассе, видовому богатству, кормовым каче-
ствам видов. Доля бобовых низка. Основную мас-
су травостоя составляют Carex cespitosa, Glyceria 
triflora и Thalictrum simplex. Поедаемость манни-
ка — средняя; осоки дернистой по большинству 
имеющихся сведений — плохая [18], хотя есть 
указание на хорошую поедаемость весной [39].  
Возможно, как многие другие виды осок, она 
может служить зимним кормом. Сведений о по-
едаемости Thalictrum simplex северными оленями 
найти не удалось, но, исходя из удовлетворитель-
ной поедаемости лошадьми, рогатым скотом, пят-
нистыми и благородными оленями [18, 44, 45], 
можно предположить также удовлетворительную. 
В целом, поедаемость доминирующих видов сред-
няя или плохая, а участие прочих незначительно. 
Ветошь, накапливающаяся в этом сообществе, 
может служить зимним кормом, однако грубым 
и малопитательным, который не позволяет оле-
ням сохранять положительный азотный баланс 
и живой вес [18].
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Общая надземная масса исследованных при-
брежных лугов изменяется в пределах примерно 
от 300 до 450 г/м². На лугу у оз. Конного средняя 
надземная фитомасса составляет около 140 г/м², 
а подстилка из мертвой массы — около 260 г/м² 
(табл. 4). Накопление мертвой массы (ветоши) 
зарегистрировано только на лугу у озера, распо-
ложенного вдали от берега водоема. В поймах рек 
ветошь ежегодно смывается половодьем.

Как показано в табл. 4, доля злаковых расте-
ний на приречных пойменных лугах составляет 
примерно 25–50%, разнотравья — приблизительно 
30–40%. Доля бобовых сильно варьирует: от 3–4 до 
более 30%. Средние доли хвощовых, кустарников, 
осоковых + ситниковых не превышают 8%. На лугу 
у оз. Конного травостой составляют злаки, осоки 
и разнотравье примерно в равных долях, примесь 
бобовых незначительна, остальные группы отсут-
ствуют. По критерию Краскела–Уоллиса (p < 0.05) 
оказались существенными различия фитомассы 
в целом, хвощей, осоковых и бобовых. При по-
парных сравнениях по критерию Манна–Уитни 
значимыми оказались различия общей фитомассы 
между всеми сообществами, кроме луга на р. Стол-
бовой и остальными приречными лугами. Привле-
кает внимание значимость различий по массе осок 
между лугом на оз. Конном и остальными лугами 
и по массе бобовых между лугами на р. Подкамен-
ной Тунгуске и р. Енисее с одной стороны и на р. 
Столбовой и оз. Конном — с другой. Значимыми 
оказались также различия между сообществом на 
р. Подкаменной Тунгуске и сообществами на р. 
Енисее и оз. Конном по массе разнотравья; между 
сообществом на оз. Конном и сообществами на  
р. Енисее и р. Столбовой по массе хвощей; между 
сообществами на оз. Конном и р. Столбовой по 
массе кустарников. Нужно иметь в виду, что от-
меченные различия фитомассы надо оценивать 
и интерпретировать с осторожностью, так как они 
могут отражать не только различия между сообще-
ствами, но и разногодичные флуктуации.

Для сравнения приводим литературные дан-
ные о фитомассе луговых сообществ из других 
районов (если в исходном источнике масса была 
приведена в других единицах, она была пересчи-
тана в г/м² для удобства сравнения).

В подзонах лесотундры и южной тундры на тер-
ритории Анадырского края в травянистых сооб-
ществах, распространенных по низким илистым 
берегам рек и зарастающих водоемов — средние 

запасы зеленых кормов составили: арктофилы ры-
жеватой –246 г/м², вейника незамеченного с раз-
нотравьем — 84 г/м², осоки одноцветной — 231 г/м²,  
вейника Лангсдорфа и вейника Лангсдорфа с раз-
нотравьем — 300 г/м² [39].

В пойме низкого и среднего уровня р. Север-
ной Двины урожай сухой надземной фитомассы 
луговых сообществ (костровник пырейный, пы-
рейник разнотравный, тимофеечник лютиково-
чиновый, осочник влажноразнотравный) соста-
вил примерно 50–700 г/м² [46].

В подзоне лесотундры (Республика Коми) в по-
лидоминантном злаково-разнотравном (Festuca 
ovina, Poa pratensis, Alopecurus pratensis, Ranunculus 
borealis) луговом сообществе высокой поймы фито-
масса сосудистых растений составила 217–289 г/м²,  
масса опада — 164–402 г/м² [47].

В таежной зоне на северо-востоке Европейской 
части России фитомасса луговых сообществ в пой-
ме р. Лузы составила 42–247 г/м², р. Мезени — 
49–327 г/м². Урожайность увеличивается от водо-
разделов к поймам и от высоких пойм к низким; 
наибольшей урожайностью отличаются крупнозла-
ковые луга из нескольких видов злаков (Alopecurus 
pratensis, Phalaroides arundinacea, Bromopsis inermis, 
Calamagrostis purpurea) и осоковые сообщества, рас-
пространенные на низких уровнях пойм [41].

На территории Красноярского края в под-
зоне луговых степей (5531' с. ш., 8912' в. д.) на 
вейниково-горошково-кровохлебковом лугу сред-
нее значение максимальной зеленой фитомассы 
составило 491.8 г/м², надземной мертвой массы 
(ветошь + подстилка) — 313.1 г/м² [48]. Фитомас-
са пойменных лугов рек Чулым и Береш (Наза-
ровская впадина) составила 268–368 г/м², мерт-
вая масса — 204–265 г/м² [49]. Полученные нами 
данные находятся в пределах известного для пой-
менных лугов диапазона и близки к большинству 
приведенных значений [39, 41, 46–49]. 

Данные о суммарной фитомассе видов раз-
ных уровней поедаемости представлены в табл. 5. 
Луга на р. Подкаменная Тунгуска и р. Енисей 
(табл. 5) отличаются высокими долями видов 
с очень хорошей или отличной (около 20%), хо-
рошей (около 30%) и средней (примерно 30–40%) 
поедаемостью, а доли видов с низкой поедаемо-
стью и не поедаемых являются низкими — до 5%. 
В луговом сообществе на р. Столбовой около 
половины массы образовано видами со средней 
поедаемостью, примерно по 15–20% составляют 
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виды с хорошей и плохой поедаемостью, доли 
остальных категорий низки. На оз. Конном при-
мерно по 20–40% составляют доли видов с хоро-
шей, средней и плохой поедаемостью, участие 
остальных категорий незначительно.

Существенными по критерию Краскела–Уо-
ллиса (p < 0.05) оказались различия фитомассы 
видов с очень хорошей или отличной и средней 
поедаемостью. При попарных сравнениях по кри-
терию Манна–Уитни подтвердились различия по 

массе средне поедаемых видов между лугом на оз. 
Конном и остальными луговыми сообществами, 
по массе хорошо и отлично поедаемых — между 
лугами на р. Подкаменной Тунгуске и р. Енисее 
с одной стороны и на р. Столбовой и оз. Кон-
ном — с другой. Достоверными оказались разли-
чия между сообществами на р. Подкаменной Тун-
гуске и на оз. Конном по массе хорошо поедаемых 
растений и между сообществами на р. Столбовой 
и р. Енисее по массе плохо поедаемых. В целом, 

Таблица 5. Запасы растительных кормовых ресурсов разных уровней поедаемости на пойменных лугах р. Ени-
сей и его притоков и лугу у оз. Конного
Table 5. Reserves of plant food resources of different eatability at the flood plain meadows of the Yenisei River, its 
tributaries, and the meadow near Lake Konnoye

Примечание: 1 m – сухой вес, г/м²; 2 среднее арифметическое и стандартная ошибка; 3 медиана и среднеквадратическое от-
клонение; 4 минимум и максимум; 5 + – менее 1%. Notes: 1 m – dry weight, g/m²; 2 arithmetic mean and standard error; 3 median 
and mean square deviation; 4 minimum and maximum; 5 + – less than 1%.

Поедаемость
Eatability

Место, год, число учетных площадок (n) – Location, year, number of sample plots (n)

Приречные луга – Riverside meadows оз. Конное
Lake Konnoye

2020,
n = 6

р. П. Тунгуска
P. Tunguska
2019, n=3

р. Столбовая
Stolbovaya
2020, n = 5

р. Енисей
Yenisei

2022, n = 5

m1 % m % m % m %

Очень хорошая  
и отличная

Very good and 
excellent

69 ± 72

76 ± 133

54.1–764

16 ± 1
17 ± 1
14–17

14 ± 5
12 ± 11

3.6–26.4

4 ± 1
3 ± 1
3–5

80 ± 30
60 ± 70

28.4–204.8

26 ± 9
20 ± 21
9–63

3 ± 1
2 ± 3
0–7.6

2 ± 1
2 ± 2
0–4

Хорошая
Good

131 ± 10
130 ± 17

113.6–148.2

31 ± 4
29 ± 7
25–39

48 ± 22
20 ± 50
9.6–126

14 ± 4
17 ± 9
4–26

87 ± 19
110 ± 40

24.2–130.8

29 ± 7
33 ± 15
7–42

54 ± 15
60 ± 40

2.8–97.8

37 ± 10
42 ± 24

2–60

Средняя
Average

156 ± 29
180 ± 50

99.6–193.2

36 ± 5
39 ± 8
26–42

150 ± 40
90 ± 90

84.2–275

50 ± 7
56 ± 16
23–61

95 ± 22
80 ± 50

37.2–161.6

31 ± 7
28 ± 15
12–51

30 ± 60
24 ± 14
15.6–52

19 ± 3
18 ± 8
11–30

Плохая
Poor

24 ± 14
21 ± 24
2.4–49

5 ± 3
5 ± 5
1–11

66 ± 29
40 ± 60

25.4–181

21 ± 6
18 ± 14
9–40

2 ± 1
1 ± 3
0–6.8

1 ± 0
0 ± 1
0–2

45 ± 18
50 ± 40
0–112.8

29 ± 10
33 ± 25

0–65

Не поедаются
Not eatable

11 ± 6
13 ± 10

0.4–19.2

3 ± 1
3 ± 3
+ 5–5

19 ± 16
0 ± 40
0–82.4

5 ± 4
0 ± 9
0–22

12 ± 5
8 ± 11

4.4–30.2

4 ± 2
3 ± 4
1–10

3 ± 3
0 ± 7

0–18.2

2 ± 2
0 ± 6
0–14

Нет данных
No data

38 ± 17
54 ± 29

4.6–55.9

9 ± 4
12 ± 7
1–14

22 ± 20
0 ± 40
0–100

6 ± 5
0 ± 11
0–26

26 ± 8
17 ± 18
7.6–53

9 ± 3
6 ± 6
2–17

15 ± 6
14 ± 15
0–41.6

11 ± 5
11 ± 12
0–31

Общая надземная 
фитомасса

Total aboveground 
phytomass

429 ± 26
450 ± 40

377.3–460
100

320 ± 80
380 ± 170

139.4–491.3
100

305 ± 9
308 ± 21

274.6–327.6
100

148 ± 9
134 ± 23

131.6–180.4
100
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сравнения фитомассы видов разных уровней по-
едаемости подтвердило более высокие кормовые 
качества лугов на р. Подкаменной Тунгуске и  
р. Енисее по сравнению с лугами на р. Столбовой 
и оз. Конном.

Имеются значительные различия в питании 
лесных и тундровых северных оленей, что отра-
жается в строении рубца [50]. Группы кормов, 
используемые лесными северными оленями в пи-
тании в разных условиях обитания, имеют мно-
го сходного. Финские исследователи С. Сулкава, 
Э. Эркинаро с коллегами [9] определили в кру-
глогодичном рационе лесных северных оленей 
Финляндии 9 групп кормов: лишайники, грибы, 
мхи, осоки, хвощи, злаки, листья кустарников, 
одревесневшие части растений, омертвевший 
опад. В северной Карелии [19] северные олени 
осенью и зимой питаются в основном ягелем (ку-
стистыми напочвенными лишайниками, в пер-
вую очередь р. Cladonia), зимой при глубоком 
снеге — эпифитными бородатыми лишайника-
ми (например, Alectoria spp., Bryoria spp., Usnea 
spp.) и хвоей сосны, зимой — ерником (Betula 
nana L.) и злаками, весной — пушицей, ветка-
ми и корой березы и осины; морошкой (зима, 
весна, лето), вереском (зима, весна), багульни-
ком (зима), черникой, голубикой и толокнянкой 
(весна, лето), брусникой (осень), корневищами 
болотных трав (весна, осень), грибами (лето). 
Отмечено также, что летом олени охотно пасутся 
на лугах по берегам Белого моря, что является 
еще одним примером вклада луговых сообществ 
в кормовую базу. В Алтае-Саянском регионе зи-
мой северные олени предпочитают кормиться 
лишайниками родов Cladonia, Usnea, Cetraria. Ле-
том и осенью значительное место в их рационе 
занимают травянистые и кустарниковые корма, 
грибы [10]. В Забайкалье в среднем за год доля 
лишайников в питании дикого северного оленя 
составляет 52%, сосудистых — 29%, ветоши и хво-
щей — 9%, грибов — 7%, прочих кормов — 3%. 
Зимой основным кормом являются лишайники, 
весной — молодые побеги осок и пушиц (до по-
ловины рациона) и лишайники, летом — осоки, 
злаки, разнотравье, ивы, грибы и лишайники [5]. 
Рацион лесных северных оленей средней тайги 
Центральной Сибири, изученный в весенний пе-
риод (март–апрель), включает растения семейств 
Cyperaceae, Poaceae, Equisetaceae (весной преоб-
ладают), Fabaceae, Polygonaceae, Campanulaceae, 
Ericaceae, Chenopodiaceae, Rosaceae, а также па-

поротники, лишайники (также одна из преобла-
дающих групп), мхи [8].

Злаково-разнотравные пойменные приреч-
ные луга — такие, как описаны на р. Енисей 
и, особенно, на р. Подкаменная Тунгуска, — 
по параметрам видового богатства, фитомассы 
и кормовых качеств могут считаться высокока-
чественными летними пастбищами. Переувлаж-
ненный луг, описанный на р. Столбовой, замет-
но уступает умеренно влажным по указанным 
параметрам. Еще более низкими кормовыми 
качествами обладает луг возле оз. Конного. Од-
нако, возможно, кормовым потенциалом этого 
сообщества северные олени могут воспользо-
ваться в зимний и весенний периоды, учиты-
вая значительное количество осоки и ветоши. 
Подснежные зеленые корма являются важной 
частью зимнего рациона и должны учитываться 
при характеристике пастбищ [18].

При известной небольшой плотности насе-
ления северных оленей в пределах 0.1–12.9 осо-
бей/100 км² [7] следует полагать, что растительные 
кормовые ресурсы прибрежных лугов средней 
тайги вполне удовлетворяют их потребности 
в предпочитаемых травяных кормах — в первую 
очередь в летний период, но отчасти также зимой 
и весной (осоки, хвощи, овсяницы). Потребность 
в кормах других групп (лишайники, кустарники) 
удовлетворяется в других сообществах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Получены новые данные о видовом разнообра-
зии и ресурсно-кормовом потенциале прибреж-
ных лугов Центральносибирского заповедника 
(6221′25″ с. ш., 9039′51″ в. д.). Видовое богатство 
травянистых и кустарниковых растений прибреж-
ных лугов рек Столбовая, Подкаменная Тунгуска 
и Енисей на территории Центральносибирского 
заповедника варьирует от 11 до 23 видов на 0.25 м²,  
всего в одном сообществе отмечено от 31 до 47 
видов. В видовом составе преобладают представи-
тели разнотравья (около 55%), значительны также 
доли злаков (20%) и бобовых (10–15%). Величи-
на кормовых ресурсов лугов варьирует от 300 до 
450 г/м². В пределах изученной выборки значи-
тельны средние доли злаковых растений — око-
ло 30% (100 г/м²), разнотравья — 35% (120 г/м²),  
бобовых — 20% (70 г/м²). Доли хвощовых, кустар-
ников, осоковых + ситниковых составляют до 
8% (до 30 г/м²). Рассматриваемые прибрежные 
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луга ежегодно смываются весенним половодьем, 
и ветошь не накапливается. На лугу у оз. Конно-
го видов растений значительно меньше, чем на 
приречных лугах — 5 видов на 0.25 м² (всего 11 
видов в сообществе), их средняя надземная фито-
масса составляет 140 г/м² и состоит в основном из 
злаков, разнотравья и осок, а накопленная масса 
ветоши  — около 250 г/м².

Наиболее высокими кормовыми качествами 
среди исследованных сообществ обладают уме-
ренно влажные луга в поймах рек. Они харак-
теризуются высокими значениями фитомассы 
и видового богатства, значительным участием 
разнотравья и бобовых (наиболее ценных ка-
тегорий летних кормов) и хорошей поедаемо-
стью основных компонентов травостоя. Пере-
увлажненный луг отличается значительно более 
низким видовым богатством и кормовыми ка-
чествами. Луг, сформировавшийся на озерной 
осушке, значительно уступает приречным по 
всем параметрам.

Полученные данные позволили предвари-
тельно оценить ресурсно-кормовой потенциал 
прибрежных лугов для питания лесных северных 
оленей и других травоядных животных. Это по-
служит основой для сравнения и оценки кормо-

вых ресурсов на сопредельных территориях.
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Floodplain Meadows Plant Forage Resources  
of the Central Siberian Nature Reserve 
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Abstract. The investigation of forage resources for reindeer in the Central Siberian Nature Reserve (Middle 
Siberia, middle boreal subzone) have been started recently. The studies were carried out in the f loodplain 
meadows of the Stolbovaya, Podkamennaya Tunguska, Yenisei Rivers and the lakeside meadow near Lake 
Konnoye in 2019–2022. Three meadows are located in the mountain taiga landscape to the east of the 
Yenisei, and the meadow of Lake Konnoe – on the plain west to the Yenisei. Grass-forb communities of the 
syntaxonomical order Molinietalia W. Koch 1926 were studied in the river f loodplains, and the sedge-grass-
forbs one – on the man-made drained shore of Lake Konnoye. In total, 93 species of vascular plants were 
determined. The above ground dry phytomass of the herbs and shrubs was preliminary determined using 
the mowing method (n = 19). Species richness varies from 11 to 23 species per 0.25 m2 and averages ca. 16 
species per 0.25 m2. The average share of legume species in the communities is 10–15%, forbs – 20%, and 
grasses – 55%. In the meadows of the Podkamennaya Tunguska, 47 vascular plant species were registered 
in 3 mown samples (0.75 m2), of the Yenisei – 44 species in 5 samples (1.25 m2), of the Stolbovaya –  
31 species in 5 samples. Within the studied samples, the average ratio of these forage plant groups are 
significant: forbs – 35%, ca. 120 g/m2 (the most abundant species are Filipendula ulmaria (L.) Maxim., 
Galium uliginosum L., G. boreale L., Heteropappus biennis (Ledeb.) Tamamsch. ex Grubov, Lysimachia 
vulgaris L., Sanguisorba officinalis L., Thalictrum simplex L.), grasses – 30%, 100 g/m2 (Agrostis stolonifera L.,  
A. gigantea Roth, Calamagrostis purpurea (Trin.) Trin.), legumes – 20%, 70 g/m2 (Medicago falcata L.,  
Trifolium pratense L., Hedysarum arcticum B. Fedtsch., Trifolium lupinaster L., Vicia cracca L.).  
The proportions of horsetails, sedges + rushes, shrubs are up to 8% (less than 30 g/m2). The number of 
species found in the man-made meadow near Lake Konnoye is much lower than that of the riverside ones: 11 
vascular plant species in total, ca. 5 species per 0.25 m2, their average above ground phytomass is 140 g/m2 
(Glyceria triflora (Korsh.) Kom., Carex cespitosa L.; Thalictrum simplex L. predominant). Nevertheless, the 
rate of accumulated dead plant mass in this meadow is the highest – ca. 250 g/m2 (the aboveground dead 
plant mass of the river f loodplain meadows is removed by annual f loods). Data on eatability and seasonal 
eating preferences are based on literature data. High rates of species diversity and feeding value (primarily 
high proportions of legumes and forbs) allow to consider the moderately moist f lood plain meadows of 
the Podkamennaya Tunguska and the Yenisei Rivers as summer pastures of high quality. The quality of 
the damp meadow of the Stolbovaya River is much lower: lower species richness, plant mass and legumes 
abundance, medium or low feeding value of predominant species. The lakeside meadow is significantly 
inferior in quality to riverside ones in all parameters, but the abundance of the sedge and dead plant mass 
allows to consider it as winter and spring pasture. 

Keywords: flood plain meadows, forage resources, vascular plant species, above ground dry phytomass, reindeer, 
Central Siberian Nature Reserve
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ОБЗОРЫБИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

В естественных условиях лесных сообществ 
в результате процессов старения и отмирания 
деревьев, а также происходящих ветровалов 
и пожаров формируется мозаичная структура 
с различными микроклиматическими условия-
ми и ресурсами. Формируемая в результате ло-
кальная неоднородность условий (микроместо-
обитание) определяет видовой состав древесных 
пород, способствует увеличению разнообразия 
видов и динамической устойчивости экосистемы 
в целом [1–4].

Нарушения, связанные с гибелью отдельных 
деревьев, играют важную роль в поддержании по-
стоянной структуры, видового состава и функци-
онировании бореальных лесных сообществ [5–9].  
Одним из наиболее значимых факторов есте-
ственной динамики бореальных лесов являются 
ветровалы. В результате вывала единичных деревь-
ев формируются ветровально-почвенные ком- 
плексы (ВПК): образуются окна в пологе, меняется 
микро- и мезорельеф, а также структура почвы на 
долгие годы [10]. Распределение элементов ВПК, 
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включая пул крупных древесных остатков (КДО), 
сохраняется десятилетиями, а суммарная площадь 
ВПК в бореальных лесах занимает до четверти всей 
площади экосистемы [10, 11]. Формирование де-
фектов поверхности и полное удаление лесной под-
стилки на элементах ВПК увеличивают гетероген-
ность среды и создают новые микроместообитания.

В многочисленных исследованиях было пока-
зано, что естественное возобновление ели обык-
новенной (Picea abies (L.) H. Karst) в бореальных 
лесах произрастает на валежной древесине (в том 
числе на пнях), участках микропонижений ВПК 
с нарушенной лесной подстилкой и на ненару-
шенной почве [6, 12–17]. Влияние микроместо-
обитания на процессы возобновления ели евро-
пейской (прорастание, выживаемость и скорость 
роста) обусловлено напочвенным покровом, 
локальным микроклиматом, субстратом и био-
тическими отношениями [18–22].

Рост растений в бореальных лесах часто огра-
ничен низким содержанием азота и фосфора 
в почве [23–25]. Поглощению питательных ве-
ществ способствует ассоциация корней древесных 
растений с эктомикоризными грибами [26, 27].  
Помимо улучшения минерального питания ми-
коризные грибы способствуют поддержанию кор-
невой гидравлической проводимости (путем под-
держания контакта между почвой и корнями) [28].  
Корневая система ели европейской поверхност-
ная [29, 30], основная масса тонких корней разме-
щена в верхних слоях почвы [31]. В связи с этим 
ель европейская чувствительна к влажности суб-
страта и характеризуется низкой устойчивостью 
к засухе [32, 33], что критично на начальных эта-
пах роста. Корневая система ели европейской 
пластична и способна адаптироваться к измене-
нию условий среды [30]. Развитие корневой си-
стемы и особенно поглощающих тонких корней 
[34–38], их ассоциация с эктомикоризными гри-
бами и ризосферными бактериальными сообще-
ствами имеют огромное значение для получения 
питательных веществ древесными растениями. 
Выживание и рост молодых растений во многом 
определяются успешностью развития корней 
и поглощения почвенных ресурсов, что опреде-
ляет их конкурентоспособность.

В подавляющем большинстве исследований, 
касающихся роли микроместообитаний в про-
цессах естественного возобновления ели европей-
ской, основное внимание сосредоточено на оценке 

прорастания, приживаемости и густоте растений 
в условиях разных форм микрорельефа и субстра-
та произрастания [например, 7, 8, 22]. При этом 
практически не рассматриваются функционально-
морфологические особенности корневой системы 
и морфолого-анатомические характеристики сосу-
щих корней. Проведенное в лабораторных условиях 
изучение роста и поглощения питательных веществ 
молодыми растениями ели европейской на разных 
субстратах (минеральный почвенный горизонт, лес-
ная подстилка и валежная древесина) дает представ-
ление о его влиянии [39], но не позволяет в полной 
мере переносить полученные закономерности на 
процессы, происходящие в естественных условиях  
в лесу. Влияние условий микроместообитаний, ха-
рактерных для естественного возобновления ели 
европейской, на формирование корней, развитие 
микоризы и поглощение питательных веществ 
практически не изучалось.

Цель настоящей работы состоит в изучении 
особенностей развития естественного возобнов-
ления P. abies в условиях разных микроместообита-
ний в ельнике черничном. В задачи исследования 
входило изучение (1) скорости роста, (2) особен-
ностей развития корневой системы и (3) распре-
деления основных биогенных элементов (углерод, 
азот, фосфор, калий) в системе почва-растение 
в условиях ненарушенной почвы, валежа поздних 
классов разложения и микропонижений ВПК с ра-
нее нарушенной лесной подстилкой.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в подзоне средней 
тайги на территории Республики Карелия близ  
ст. Падозеро (61°5′ с. ш., 33°5′ в. д.). Работы выпол-
нены в 80‑летнем ельнике черничном на времен-
ной пробной площади. В древостое кроме ели ев-
ропейской единично произрастали береза (Betula 
spp.) и осина (Populus tremula L.), в подлеске — рябина 
(Sorbus aucuparia L.). Средняя сомкнутость древесно-
го полога составляла 0.75. В травяно-кустарничковом 
ярусе преобладали черника (Vaccinium myrtillus L.) 
(проективное покрытие — 30%), брусника (Vaccinium 
vitis-idaea L.) (20%), в мохово-лишайниковом ярусе — 
зеленые мхи (Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp., 
Pleurozium schreberi Mitt.).

В пределах пробной площади были выбра-
ны микроместообитания, отличающиеся формой 
микрорельефа и субстратом, на которых произ-
растали особи естественного возобновления ели 
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европейской: (1) относительно ровные участки 
с ненарушенной структурой почвенных горизон-
тов (далее в тексте «Ненарушенная лесная подстил-
ка»), (2) микропонижения ВПК с нарушенной ра-
нее лесной подстилкой («Микропонижение ВПК»)  
и (3) разлагающаяся древесина валежных стволов 
(«Валежный ствол»). Варианты микроместообита-
ний «ненарушенная лесная подстилка» и «валежный 
ствол» представлены в трех повторностях, «микропо-
нижения ВПК» — в четырех повторностях. Участки 
микропонижений ВПК были образованы в резуль-
тате вывала взрослых деревьев ели европейской. На 
момент нашего исследования это микроместооби-
тание после естественного восстановления расти-
тельности практически не отличается от участков 
с ненарушенным почвенным покровом по характе-
ристикам толщины опада и подстилки (табл. 1). На 
валежных стволах ели европейской 3–4 классов раз-
ложения толщина опада была меньше, по сравнению 
с остальными микроместообитаниями, и в покрове 
преобладали растения мохово-лишайникового яруса.

Осенью (конец октября) с каждого типа ми-
кроместообитания было отобрано по 10 растений 
естественного возобновления ели европейской. 
Отбирались одноствольные растения высотой до 
30 см, у которых хвоя не имеет признаков побуре-
ния и пожелтения. Визуально отмечался прирост 
текущего года на главном и боковых побегах. Ха-
рактеристика растений представлена в таблице 2. 
Одновременно из корнеобитаемого слоя под каж-
дым растением были отобраны образцы субстрата.

Биометрические исследования 

У всех растений были определены высота и ди-
аметр стволика. Диаметр измеряли на 1 см выше 
корневой шейки с помощью штангенциркуля. 
Далее растения разделяли на отдельные фракции 
(корни, хвою, ствол и ветви). Для определения ве-
личины ежегодного радиального прироста делали 
поперечные срезы ствола толщиной 15 мкм с по-
мощью замораживающего микротома Frigomobil 
(R.Jung, Germany). Срезы окрашивали 1%-ным во-
дным раствором сафранина. Микрофотографии 
были получены с помощью светового микроскопа 
AxioImagerA1 (CarlZeiss, Germany) с камерой ADF 
PRO 03 (ADF, China) и в дальнейшем обработаны 
с помощью программы ImageJ (NIH, USA). Данные 
представлены как среднее, рассчитанное из четырех 
перпендикулярных измерений. Так как отобранные 
растения ели европейской имели разный размер 
и возраст, прирост был оценен по ежегодному от-
носительному приросту в высоту (ОПВ) и относи-
тельному приросту диаметра ствола (ОПД), которые 
были рассчитаны по формуле:

где А — высота (диаметр) в начале вегетационного 
сезона, B — высота (диаметр) в конце вегетаци-
онного сезона. Относительные приросты высоты  
и диаметра рассчитаны за последние три года.

Корневую систему промывали водой и разде-

                           (A-B)
B

ОПВ (ОПД) =            ,

Микроместо-
обитание
Microsite

Проективное покрытие, %
Projective cover, %

Толщина 
лесной 

подстилки, 
мм

Forest floor 
thickness, 

mm

Общее 
проективное 

покрытие
Total projective 

cover

Травяно-
кустарни-

чковый ярус
Tree-shrub 

layer

Мохово-
лишайнико-

вый ярус
Moss-lichen 

layer

Толщина 
опада, мм
Plant litter 
thickness, 

mm

Сомкнутость 
полога, %
Canopy 

closure, %

Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

0.8

0.7

0.8

1.9 ± 0.2

0.8 ±0.3

1.3 ± 0.3

4.9 ± 0.1

4.6 ± 0.3

4.8 ± 0.5

66.7 ± 3.3

70.0 ± 10.0

62.5 ± 6.3

18.3 ± 7.3

55.0 ± 25.0

38.8 ± 14.2

60.0 ± 5.8

32.5 ± 7.5

43.8 ± 7.5

Валежный ствол
Log

Микропонижение 
ВПК

Tree-fall hole

Таблица 1. Характеристика микроместообитаний естественного возобновления ели европейской
Table 1. Characteristics of microsites with naturally regenerating Norway spruce
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ляли на функциональные составляющие — транс-
портный (главный корень и проводящие недетер-
минированные корни) и адсорбционный (тонкие 
проводящие корни, несущие детерминированные 
корни последнего порядка-сосущие корни) пул 
[40]. Известно, что только дистальные корневые 
порядки участвуют в получении воды и пита-
тельных веществ [40, 41]. С помощью програм-
мы ImageJ для каждого образца измеряли общую 
длину проводящих корней транспортного пула, 
а также количество и длину корней последнего по-
рядка. Для изучения морфолого-анатомических 
параметров детерминированных корней часть их 
фиксировали в смеси этилового спирта, глицерина 
и дистиллированной воды, взятых в пропорциях 
1: 1: 1, затем готовили их поперечные срезы и ис-
следовали под микроскопом. От каждого варианта 
было проанализировано более 100 корней, каждый 
из которых был представлен 3–5 срезами. Всего 
просмотрено 380 корней (порядка 1600 срезов).  
Определяли наличие и тип микоризной инфекции 
(эктомикориза (ЭМ), эктэндомикориза (ЭЭМ)), 
диаметр корневого окончания, при наличии гриб-
ного чехла — его толщину. На основе полученных 
данных рассчитывали плотность корней послед-
него порядка (количество детерминированных 
корней последнего порядка на 1 см длины про-
водящих корней) и интенсивность микоризации 
(Аэм, Аээм, %) (доля корней с ЭМ/ЭЭМ от общего 
количества корней последнего порядка). Для де-
терминированных корней рассчитывали площадь 
боковой поверхности — показатель, интегрирую-
щий длину и толщину и численно характеризую-

щий поверхность соприкосновения с почвой, т. е. 
площадь поглощающей поверхности сосущего кор-
ня. Для расчета средней площади поглощающей 
поверхности одного корня последнего порядка 
(ЭМ и ЭЭМ) использовали формулу боковой по-
верхности цилиндра. Для расчета общей площа-
ди поверхности корней с ЭМ и ЭЭМ определяли 
их количество среди корней последнего порядка. 
Площадь поверхности сосущих корней была рас-
считана как сумма площадей ЭМ и ЭЭМ. После 
проведения всех измерений отдельные фракции 
растения были высушены до абсолютно сухой мас-
сы при температуре 105 и взвешены. Были опре-
делены доли хвои, ствола и ветвей, проводящих 
и тонких корней в общей биомассе.

На основе полученных данных были рассчитаны 
показатели функциональной морфологии корней: 
средний радиус корня, средняя длина сосущего 
корня [42], отношение длины проводящих корней 
и надземной биомассы, удельная длина проводящих 
корней (УДК) [43], отношение площади сосущих 
корней (ЭМ + ЭЭМ) и надземной биомассы, удель-
ная площадь тонких корней (УПК) [44].

Общая площадь хвои [45] для каждого растения 
была определена как произведение удельной пло-
щади хвои и сухой массы всей хвои. От каждого 
растения случайным образом было отобрано по 
десять хвоинок, удельная площадь хвои рассчитана 
как отношение общей площади хвои к сухой массе.

Химический анализ

Для определения содержания углерода (C),  
азота (N), фосфора (P) и калия (K) в тканях расте-

Микроместообитание
Microsite

Возраст, лет
Age, years

Диаметр ствола, мм
Diameter, mm

Высота, см
Height, cm

Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

7.6 ± 1.0
(4.0–12.0)

6.3 ± 1.1
(4.0–11.0) 

9.0 ± 0.6
(7.0–12.0) 

16.0 ± 1.2
(10.9–21.1)

18.4 ± 2.0
(14.1–24.5)

20.3 ± 1.4
(15.2–25.7)

2.7 ± 0.2
(1.2–3.6)

3.2 ± 0.3
(1.9–4.4)

2.8 ± 0.2
(1.8–3.9)

Валежный ствол
Log

Микропонижение 
ВПК

Tree-fall hole

Таблица 2. Основные характеристики естественного возобновления ели европейской в условиях разных микроме-
стообитаний (в скобках указаны пределы колебаний значений)
Table 2. Main characteristics of Norway spruce natural regeneration in different microsites (range of variation given in 
parentheses)
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ния использовали высушенный при 70C расти-
тельный материал. Содержание C было определено 
сжиганием по Тюрину со спектрофотометриче-
ским окончанием, N и P — сжиганием по Къель-
далю со спектрофотометрическим окончанием 
с использованием спектрофотометра СФ‑2000 
(«ОКБ Спектр», Россия). Содержание K опреде-
ляли методом атомно-эмиссионной спектрофо-
тометрии на атомно-абсорбционном спектрофо-
тометре АА‑7000 (Shimadzu, Япония). На основе 
полученных данных были рассчитаны соотноше-
ния элементов. Содержание биогенных элементов 
было определено во всех отобранных растениях 
отдельно для каждой фракции (корни, стволик 
и ветви, хвоя). Определение рН почвенного рас-
твора проводили потенциометрическим методом 
(рН-метр Hanna, Германия). Для определения со-
держания основных биогенных элементов образцы 
почвы были высушены при комнатной температу-
ре, а затем при 105C до постоянно сухой массы. 
Общее содержание углерода (C) и азота (N) было 
определено с использованием CHN-анализато-
ра (PerkinElmer’s 2400 Series II CHNS/O, USA).  
Содержание подвижных форм фосфора (Pподв) 
и калия (Kподв) было определено в вытяжке по 
Кирсанову со спектрофотометрическим оконча-
нием (для Pподв) (Спектрофотометр СФ‑2000, Рос-
сия) и атомно-эмиссионным окончанием (для 
Kподв) (Атомно-абсорбционный спектрофотометр 
АА‑7000, Shimadzu, Япония). Исследования были 
выполнены на научном оборудовании Центра кол-
лективного пользования Федерального исследо-
вательского центра «Карельский научный центр 
Российской академии наук».

Статистический анализ

Статистическую обработку полученных дан-
ных проводили с использованием программы 
«STATISTICA 10». Для определения влияния ми-
кроместообитания на относительный прирост 
высоты и диаметра стволика, содержание углерода 
и биогенных элементов в растениях использовали 
дисперсионный анализ с последующим сравне-
нием выборок с помощью критерия Ньюмена–
Кейлса. Выборки значений параметров корневой 
системы и содержания углерода и биогенных эле-
ментов в субстрате не подчинялись нормальному 
закону распределения (критерий Шапиро–Уил-
ка), поэтому анализ этих параметров проводили 
с использованием непараметрического критерия. 

Влияние микроместообитания на отмеченные 
выше параметры было оценено с помощью кри-
терия Краскела–Уоллиса, с последующим срав-
нением выборок критерием Данна. Взаимосвязь 
между длиной проводящих корней, площадью 
активных корней и надземной биомассой расте-
ния, а также между площадью активных корней 
и массой хвои проанализирована на основе ко-
эффициента ранговой корреляции Спирмена (r). 
Статистически значимыми считали различия при 
р ≤ 0.05. В таблицах указаны средние значения ± 
стандартная ошибка.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Рост 

Относительный прирост в высоту достоверно 
не различался у растений естественного возоб-
новления ели европейской на всех микроместоо-
битаниях. Однако отмечалась тенденция к более 
высоким значениям у растений на валежной дре-
весине (рис. 1, А). У естественного возобновле-
ния ели европейской больший относительный 
прирост диаметра стволика отмечался у растений 
на валежных стволах (рис. 1, Б).

На начальных этапах развития молодые рас-
тения подвергаются действию различных фак-
торов (повреждение насекомыми, травоядными 
животными, конкуренция с другими видами рас-
тений), которые неблагоприятны для них и мо-
гут привести к их гибели. В связи с этим важным 
становится быстрый рост и набор биомассы, т. к.  
он позволяет сократить период высокой уязвимости 
растений [46, 47]. В нашем исследовании не было вы-
явлено значимого влияния микроместообитания на 
рост естественного возобновления ели европейской 
в высоту (рис. 1, А). Сходные данные были получены 
и другими исследователями, которые не отмечали 
различий прироста в высоту у ели европейской в ус-
ловиях разных микроместообитаний, в том числе на 
валежной древесине [8, 47]. Прирост диаметра ствола 
более показателен, чем прирост в высоту (рис. 1, Б). 
Больший диаметр стволика позволяет снизить риск 
гибели растений от повреждения сосновым долгоно-
сиком (Hylobius abietis) [48] и тем самым способствует 
выживаемости естественного возобновления.

Содержание биогенных элементов в субстрате 

Содержание углерода и биогенных элементов 
в субстрате было численно выше на валежных 
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стволах, по сравнению с участками с ненарушен-
ным почвенным покровом и участками микро-
понижений ВПК (табл. 3). Однако статистиче-
ски значимых различий не было найдено в связи 
с высокой вариабельностью этих показателей. 
При деструкции валежа основных пород боре-
альной зоны (ель, сосна, береза, осина) проис-
ходит увеличение концентрации азота и фосфора 
в коре и древесине [49]. Важную роль в динамике 
питательных веществ в разлагающейся древесине 

играет деятельность ксилофильных организмов, 
потеря углерода, деятельность азотфиксирую-
щих бактерий и перенос грибами питательных 
веществ из окружающего субстрата [49, 50].

Развитие корневой системы

Доля биомассы корневой системы в общей 
биомассе была сходной у растений, растущих на 
валежной древесине и участках с ненарушенным 
почвенным покровом. У растений на участках ми-

Микроместообитание
Microsite

Содержание биогенных элементов
Nutrient content

C, % Pподв, мг/кг Kподв, мг/кгN, %

Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

15.1 ± 6.2

26.3 ± 15.5

15.2 ± 5.4

38.1 ± 13.8

77.4 ± 34.9

42.5 ± 10.1

0.3 ± 0.04

0.7 ± 0.04

0.3 ± 0.20

164.6 ± 41.8

321.8±72.3

137.4 ± 70.7

Валежный ствол
Log

Микропонижение 
ВПК

Tree-fall hole

Таблица 3. Содержание биогенных элементов в корнеобитаемом слое субстрата произрастания естественного возоб-
новления ели европейской в условиях разных микроместообитаний
Table 3. Nutrient content in the root layer of the substrate supporting natural regeneration of Norway spruce in different microsites

Рис. 1. Ежегодный относительный прирост в высоту (А) и относительный прирост диаметра (Б) у естественного возобновления 
ели европейской в условиях разных микроместообитаний (1-ненарушенная лесная подстилка, 2 – валежный ствол, 3 -микропо-
нижение ВПК). Разные буквы обозначают статистически значимые различия между микроместообитаниями (отдельно для каж-
дого года). Линия и черный квадрат обозначают медиану и среднее арифметическое соответственно, прямоугольники – межквар-
тильный размах, «усы» – значения в пределах 1,5 межквартильных размаха. По горизонтали – тип микроместообитания и год; по 
вертикали – относительный прирост, размерность – мм.
Fig. 1. Annual relative height increment (А) and relative diameter increment (Б) in naturally regenerating Norway spruce in different microsites 
(1 – intact forest floor, 2 – log, 3 – tree-fall hole). Letter indexes represent statistically significant differences between variants of the microsites 
(in each specific year). Lines and black squares show the median and the arithmetic mean (respectively), rectangles – the interquartile range, 
whiskers – values within 1.5 of interquartile range. X-axis – microsite type and year; y-axis – relative increment, dimension – mm.
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Показатель
Characteristic

 Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

Валежный ствол
Log

Микропонижения 
ВПК

Tree-fall hole

Микроместообитание
Microsite

Доля биомассы проводящих корней 
в общей биомассе растения, %
Share of conducting root biomass 
in total plant biomass, %

20.5 ± 2.4 а 20.8 ± 3.7 а 14.8 ± 1.1 б

Отношение длины проводящих 
корней к надземной биомассе 
растения, см/г
Ratio between the length 
of conducting roots and aboveground 
plant biomass, cm/g

181.2 ± 30.4 a 157.1 ± 40.4 a 126.8 ± 7.9 a

Удельная длина проводящих 
корней (УДК), см/г
Specific length of conducting 
roots length, cm/g

598.3 ± 95.1 a 658.7 ± 40.4 a 595.3 ± 54.0 a

Отношение длины проводящих 
корней к длине сосущих корней
Ratio of conductive to absorbing 
root length

3.3 ± 0.2 а 3.0 ± 0.4 а 2.6 ± 0.3 а

Доля биомассы тонких корней 
в общей биомассе растения, %
Share of fine root biomass in total 
plant biomass, %

10.4 ± 1.6 а 11.2 ± 2.2 а 6.7 ± 0.6 б

Отношение площади сосущих 
корней к надземной биомассе 
растения, см2/г
Ratio of absorbing roots area 
to aboveground plant biomass, cm2/g

6.0 ± 1.1 а 8.0 ± 3.8 а 6.1 ± 0.9 а

Удельная площадь корней 
(УПК), см2/г
Specific area of fine roots, cm2/g

37.4 ± 9.3 а 54.6 ± 18.1 а 61.8 ± 20.3 а

Средняя длина одного сосущего 
корня, мм
Average length of a single 
absorbing root, mm

1.5 ± 0.1 а 1.9 ± 0.04 б 1.7 ± 0.07 аб

Плотность сосущих корней, 
шт/1см проводящих корней
Density of absorbing roots, 
pcs/1cm of conductive roots

2.3 ± 0.1 а 2.4 ± 0.7 а 2.8 ± 0.5 а

Плотность сосущих корней, 
шт/1см проводящих корней
Density of absorbing roots, 
pcs/1cm of conductive roots

3.8 ± 0.6 а 3.5 ± 0.9 а 4.2 ± 0.8 а

Таблица 4. Характеристика корневой системы естественного возобновления ели европейской в условиях разных ми-
кроместообитаний
Table 4. Characteristics of the root system of naturally regenerating Norway spruce in different microsites
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кропонижений ВПК отмечалось снижение доли 
биомассы корневой системы в общей биомассе  
за счет биомассы как проводящих, так и тонких кор-
ней (табл. 4). Положительное или отрицательное 
влияние микроместообитания на прорастание, вы-
живаемость и рост естественного возобновления ели 
европейской часто связывают с изменением водного 
режима субстрата [21, 39, 51, 52]. В связи с этим разви-
тие корневой системы на начальных этапах во мно-
гом определяет выживаемость и рост растения. В то 

же время было выказано предположение [53–55], 
что более важной характеристикой может являться 
не общая биомасса, а структурно-морфологические 
особенности корневой системы — длина и площадь 
поверхности тонких поглощающих корней.

Древесные растения адаптируются к бедным 
питательными веществами почвам, реализуя две 
основные стратегии получения ресурсов [56] —  
за счет увеличения массы и длины корней (экстен-

Показатель
Characteristic

ЭМ
EM

 Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

Валежный ствол
Log

Микропонижения 
ВПК

Tree-fall hole

Микроместообитание
Microsite

Отношение площади хвои к площади 
поверхности сосущих корней
Ratio of needles area to absorbing 
roots surface area

3.8 ± 0.6 а 3.5 ± 0.9 а 4.2 ± 0.8 а

Радиус корня, мкм
Root radius, microns 138.8 ± 5.3 а 156.7 ± 8.6 б 154.6 ± 9.2 б

Доля грибного чехла, %
Share of the fungal sheath, % 24.3 ± 2.2 а 18.7 ± 1.8 б 18.2 ± 2.6 б

ЭЭМ
EEM

Радиус корня, мкм
Root radius, microns 161.8 ± 10.9 а 172.4 ± 11.2 а 150.8 ± 18.2 а

Площадь поверхности 
одной ЭЭМ, см2

Surface area of a single 
EEM, cm2

0.015 ± 0.002 а 0.021 ± 0.001 б 0.016 ± 0.0021 а

Доля ЭЭМ среди всех 
сосущих корней, %
Share of EEM 
in absorbing roots, %

28.7 ± 5.9 а 31.7 ± 8.5 а 34.4 ± 4.1 а

Площадь поверхности 
одной ЭМ, см2

Surface area of a single 
EM, cm2

0.015 ± 0.002 а 0.021 ± 0.001 б 0.018 ± 0.002 аб

Доля ЭМ среди всех 
сосущих корней, %
Share of EM in absorbing 
roots, %

57.6 ± 7.5 а 61.4 ± 7.4 а 61.3 ± 5.4 а

Таблица 4. Окончание

Примечание: разные буквы обозначают статистически значимые различия показателя между микроместообитаниями  
(р ≤ 0.05). Note: EM – ectomycorrhiza; EEM – ectoendomycorrhiza; letter indexes represent statistically significant differences in 
the attribute between microsites (р ≤ 0.05).
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сивная стратегия) и увеличения эффективности 
поглощения питательных веществ тонкими корня-
ми (интенсивная стратегия). В условиях бореаль-
ных лесов ель европейская использует механизмы 
обеих стратегий [57], при этом функциональная 
адаптация тонких корней очень разнообразна [36].

У растений на валежной древесине отмечалась 
тенденция к увеличению значения удельной дли-
ны проводящих корней (УДК) (табл. 4). Этот пока-
затель является одним из важнейших параметров, 
отражает затраты органического вещества, необ-
ходимые растению для построения единицы дли-
ны корней [57]. Увеличение УДК свидетельствует 
о построении более длинных проводящих корней 
с минимальными затратами биомассы [58–60].  
Кроме того, была отмечена положительная 
корреляция между длиной проводящих кор-
ней и надземной биомассой растения (r = 0.56). 
Более выраженный захват пространства кор-
нями способствует успешности растения при 
высоком уровне конкуренции — одной из ос-
новных причин высокой гибели естествен-
ного возобновления ели европейской [47, 61]. 
Ранее было показано, что увеличение длины 
корней, отношения длины проводящих кор-
ней к надземной биомассе и УДК является 
следствием конкурентных отношений [62–64].  
В нашем исследовании у растений на валежных 
стволах отмечается лучшее развитие сосущих 
корней, по сравнению с растениями остальных 
микроместообитаний. Здесь самые высокие зна-
чения средней длины сосущего корня и площади 
поверхности ЭМ и ЭЭМ корня (табл. 4).

У естественного возобновления на микропо-
нижениях ВПК отмечалась тенденция уменьше-
ния отношения длины проводящих корней к над-
земной биомассе и достоверное снижение доли 
биомассы проводящих и тонких корней в общей 
биомассе (табл. 4.), по сравнению с растениями 
на валежной древесине и ненарушенной почве. 
Это свидетельствует об уменьшения длины про-
водящих корней и использовании ими меньшего 
объема грунта для поиска ресурсов. Кроме того, 
отмечалась тенденция к увеличению значения 
удельной площади тонких корней (УПК). Этот 
показатель отражает затраты органического 
вещества для образования единицы площади 
поверхности сосущих корней. Увеличение по-
казателя свидетельствует о более эффективном 
инвестировании органического вещества расте-
нием в построение единицы площади поглоще-

ния. Кроме того, у растений микропонижений 
ВПК отмечена тенденция увеличения площади 
ЭМ за счет увеличения толщины корня. Погло-
щающий аппарат ели европейской реагирует на 
изменения субстрата посредством изменений 
морфологической структуры сосущих корней. 
Одним из способов адаптации ели европейской 
является регулирование площади поглощающей 
поверхности сосущих корней [44]. УПК являют-
ся одним из наиболее изменчивых показателей 
поглощающих корней у ели европейской [65].  
Увеличение УДК и УПК позволяет древесным 
растениям увеличивать объем используемой кор-
нями почвы на единицу биомассы, формируя 
более легкие, тонкие корни. Поглощение пита-
тельных веществ улучшается в большей степени 
за счет увеличения длины корня и площади по-
верхности, чем за счет увеличения массы [66, 67]. 
Нами были отмечены положительные корреляции 
между площадью сосущих корней и надземной 
биомассой растения (r = 0.56), площадью актив-
ных корней и массой хвои (r = 0.59).

Содержание биогенных элементов в растениях 
естественного возобновления ели европейской. 

Содержание C, P и K как в целом растении, так 
и в хвое было сходным на всех микроместообита-
ниях. У растений на микропонижениях ВПК было 
отмечено самое низкое содержание N, увеличение 
отношения C: N и снижение отношения N: P, N: 
K и С: P (табл. 5).

Ранее было высказано предположение, что 
важным фактором, оказывающим влияние на 
поглощение N елью европейской, является 
улучшение условий роста корней и формиро-
вания микоризы, а не усиление минерализации 
и увеличение содержания N в почве [54, 55, 68]. 
Низкое (по сравнению с почвой и валежными 
стволами) содержание биогенных элементов 
в субстрате микропонижений ВПК и худшее 
развитие корневой системы у произрастающего 
там естественного возобновления ели европей-
ской привело к низкому содержанию N в тка-
нях. Оптимальные значения концентрации N 
в хвое ели европейской, по разным оценкам, 
составляют 1.7–2.5% [69, 70], P — 0.11–0.3% [71]. 
В нашем исследовании концентрация P в хвое 
растений всех микроместообитаний была в рам-
ках оптимальных значений, а концентрация N 
в хвое — ниже оптимальной. Кроме того, зна-
чения N: P были ниже оптимального, что ука-
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зывает на недостаток N [39, 72]. Максимальный 
недостаток N отмечался у естественного воз-
обновления на микропонижениях ВПК (в два 
и более раз ниже оптимального). Увеличение 
отношения C: N и снижение отношения N: P 
и N: K за счет снижения содержания N у расте-
ний микропонижений ВПК свидетельствует об 
усилении дисбаланса питательных веществ — 
увеличении содержания P и K относительно 
N. Снижение содержания N и изменение соот-
ношения биогенных элементов оказывает непо-
средственное влияние на процессы фотосинте-
за, дыхания и на рост растений [73].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Естественное возобновление ели европей-
ской (Picea abies (L.) H. Karst) в среднетаеж-
ном ельнике черничном происходит в раз-
ных микроместообитаниях и обнаруживает 
признаки адаптации к локальным условиям 
произрастания. Корневые системы естествен-
ного возобновления ели европейской имеют 
функционально-морфологические особенно-
сти в разных типах микроместообитаний. На 
валежной древесине в условиях высокой обе-
спеченности субстрата питательными веще-
ствами при отсутствии корневой конкуренции 
со стороны эдификатора корневые системы 
имеют возможность реализации механизмов 
экстенсивного (увеличение УДК) и интен-

сивного (увеличение средней длины сосущего 
корня и площади поверхности ЭМ и ЭЭМ) пу-
тей использования ресурсов субстрата. Расте-
ния более эффективно используют органиче-
ское вещество для роста проводящих корней: 
с меньшими его затратами формируют более 
длинные проводящие корни. Соответствен-
но, рост и жизнедеятельность надземной ча-
сти растения обеспечиваются более длинными 
проводящими корнями, по сравнению с расте-
ниями в условиях ненарушенной почвы, что, 
в свою очередь, существенно увеличивает шан-
сы на их выживание и рост.

В условиях микропонижений ВПК из-за удале-
ния органогенного слоя почвы (лесной подстил-
ки) происходит снижение содержания биогенных 
элементов в субстрате. Для корневых систем есте-
ственного возобновления ели европейской уве-
личение эффективности поглощения почвенных 
ресурсов при ухудшении условий произрастания 
достигается реализацией механизмов интенси-
фикации (увеличение УПК и площади поверх-
ности ЭМ). Это позволяет получать достаточное 
количество почвенных ресурсов для поддержания 
скорости роста, сходной с растениями, растущи-
ми в условиях ненарушенной почвы.

БЛАГОДАРНОСТИ

Исследование выполнено при финансовой под-
держке Российского научного фонда в рамках проекта 
№ 23–24–00371.

Примечание: разные буквы обозначают достоверные различия показателя между микроместообитаниями (р ≤ 0.05). 
Note: letter indexes represent statistically significant differences in the attribute between microsites (р ≤ 0.05).

Микроместо-
обитание
Microsite

Соотношение биогенных элементов
Nutrient content ratio

Содержание биогенных элементов
Nutrient content

P, % K, %N, %C, % N:P N:KС:PС:N

Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

38.5 ± 0.9 a
(37.5 ± 6.6 a)

41.6 ± 2.4 a
(43.5 ± 2.1 a)

44.1 ± 1.7 a
(43.8 ± 1.4 a)

1.1 ± 0.04 a
(1.1 ± 0.1 a)

1.0 ± 0.01 a
(1.1 ± 0.02 a)

0.6 ± 0.05 б
(0.7 ± 0.06 б)

0,2 ± 0.01 a
(0.3 ± 0.03 a)

0.2 ± 0.01 a
(0.3 ± 0,02 a)

0.2 ± 0.02 a
(0.3 ± 0.02 a)

0.4 ± 0.02 a
(0.7 ± 0.09 a)

0.4 ± 0.01 a
(0.7 ± 0.02 a)

0.4 ± 0.03 a
(0.6 ±0.1 a)

35.1 ± 4.4 a

38.6 ± 2.3 a

62.9 ± 4.8 б

147.1 ± 17.3 a

170.9 ± 21.2 a

144.8 ± 13.3 б

4.4 ± 0.5 a

4.4 ± 0.4 a

2.4 ± 0.3 б

1.6 ± 0.1 a

1.8 ± 0.1 a

1.0 ± 0.1 б

Валежный ствол
Log

Микропонижение 
ВПК

Tree-fall hole

Таблица 5. Содержание биогенных элементов и их соотношение в целом растении и в хвое (в скобках) естественного 
возобновления ели европейской в условиях разных микроместообитаний
Table 5. Content of nutrients and their ratio in whole plants and in needles (in parentheses) in naturally regenerating 
Norway spruce in different microsites
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Abstract. The study investigated the effects of the microsites (intact forest floor, logs, tree-fall holes with ruined 
forest floor) on growth, root system development, and nutrient uptake in naturally regenerating Norway spruce 
(Picea abies (L.) H. Karst) plants in a mid-boreal bilberry-type spruce stand. We detected no significant effect of 
the microsites on the plants’ relative height increment. Relative trunk diameter increment rates were the highest 
in plants developing on logs and the lowest in tree-fall holes. There are functional and morphological distinctions 
in the organization of root systems in microsites of different types. In log microsites (nutrient-rich substrate, no 
root competition from the keystone species), root systems are able to utilize the substrate’s resources through 
the extensive (increase in specific length of conducting roots) as well as the intensive (increase in the average 
absorbing root length and surface area of ectomycorrhiza (EM) and ectendomycorrhiza (EEM)) pathways. The 
plants “invest” more efficiently in the growth of conducting roots – spending less organic matter to form longer 
conducting roots. The removal of the forest floor (top organic layer of soil) in tree-fall holes causes a reduction 
in nutrient content in the substrate. In this situation, root systems are modified to augment the uptake of soil 
resources (increase in the specific area of fine roots and surface area of EM), providing the plants with sufficient 
amount of nutrients to maintain a growth rate comparable to that of the plants in undisturbed-soil microsites.

Keywords: natural regeneration, advance regeneration, Picea abies, microsite, relative increment, nutrients, root 
system, absorbing roots, ectomycorrhiza, ectendomycorrhiza
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ОБЗОРЫБИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Леса, как важнейший компонент наземных эко‑
систем, играют ключевую роль в сохранении био‑
разнообразия, защите почвы и водных ресурсов, 
а также в смягчении климатических изменений [1]  
посредством активного поглощения растения‑
ми СО2 из атмосферы в процессе фотосинтеза, 
аккумуляции углерода в надземной и подземной 
фитомассе и почве, поступления Н2О в атмосфе‑
ру в результате эвапотранспирации, влияния на 
радиационный, тепловой и водный режим земной 

поверхности и приземного слоя воздуха. В связи 
с усиливающимся техногенным давлением на при‑
родные экосистемы особое значение придается 
восстановлению антропогенно преобразованных 
биогеоценозов [2, 3]. В условиях Европейского 
Севера, в частности на территории Республики 
Карелия, карьеры по добыче песка и гравия явля‑
ются одной из часто встречаемых форм техноген‑
ного ландшафта [4], поэтому рекультивация земель 
является важным направлением экономической 
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Приведены результаты исследования содержания азота, показателей пигментного комплекса хвои 
1‑го и 2‑го года жизни и параметров водного обмена в 30‑летних культурах Pinus sylvestris L. на пост‑
техногенных землях песчано-гравийного карьера и в естественных условиях среднетаежного сосняка 
брусничного (Республика Карелия). При рекультивации территории проводилась посадка однолетних 
сеянцев P. sylvestris в песчаный техногенный грунт (пробные площади ПП 1 и ПП 2) и улучшенный 
торфом субстрат (ПП 3). Наблюдения проводили в течение двух контрастных вегетационных сезонов 
2021 г. (жаркий засушливый) и 2022 г. (теплый дождливый). Выявлено влияние фитоценотических ус‑
ловий и климатических факторов на исследуемые показатели. В ряду рекультивируемых участков более 
высокое содержание хлорофиллов и каротиноидов отмечено в хвое деревьев на улучшенном торфом 
техногенном субстрате (ПП 3). Низкое плодородие посттехногенных участков ПП 1 и ПП 2 относи‑
тельно естественных условий произрастания в сосняке брусничном (ПП 4) определяет более низкое 
содержание азота, зеленых и желтых пигментов в молодой и зрелой хвое, и, напротив, более высокую 
долю Хл а для отношения Хл a/Хл b. Более высокое отношение Хл a/Хл b в хвое деревьев низкополнот‑
ных насаждений на ПП 1 и ПП 2 по сравнению с высокополнотными насаждениями на ПП 3 и ПП 4 
отражает адаптивную перестройку пигментной системы к локальным условиям освещения. Показано 
негативное влияние высокого водного дефицита хвои на формирование пигментного комплекса в жарких 
засушливых условиях вегетационного периода 2021 г. Полученные данные свидетельствуют о схожих 
адаптивных механизмах пигментной системы молодой и зрелой хвои P. sylvestris при изменении условий 
внешней среды и могут быть использованы для мониторинга состояния и прогноза продуктивности 
экосистем на нарушенных землях.
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деятельности в регионе [5]. Формирование рас‑
тительного покрова с помощью искусственного 
лесовосстановления является одним из вариан‑
тов решения проблемы сокращения лесов и уско‑
ренной рекультивации нарушенных земель [6, 7]. 
Исследование различных аспектов жизнедеятель‑
ности растений в ходе посттехногенной сукцессии 
представляет особый интерес для оценки эффек‑
тивности методов восстановления лесов на нару‑
шенных землях и разработки мер экологически 
ориентированного природопользования.

Пигментная система является информа‑
тивным показателем функционального состо‑
яния растений при их адаптации к различным 
природным факторам [8, 9]. К числу наиболее 
важных экологических факторов, влияющих 
на формирование пигментной системы расте‑
ний, относят освещенность, температуру воз‑
духа, обеспеченность почвы влагой и питатель‑
ными веществами [8–11]. Отмечают высокую 
изменчивость содержания зеленых и желтых 
пигментов и их соотношений, которая позво‑
ляет растениям адаптироваться к условиям как 
высокой, так и низкой освещенности [12–14].  
Снижение содержания фотосинтетических пиг‑
ментов в жарких засушливых условиях связывают 
с водным дефицитом у растения, который оказы‑
вает депрессивное воздействие на биосинтез пиг‑
ментов [15–17]. Для древесных растений, в част‑
ности хвойных — сосны обыкновенной (Pinus 
sylvestris L.) и ели сибирской (Picea obovata Ledeb.), 
показано, что хвоя деревьев, произрастающих 
в лесных фитоценозах на бедных почвах, отли‑
чается более низким накоплением зеленых пиг‑
ментов, чем на более плодородных почвах [18, 19].  
Снижение содержания фотосинтетических пиг‑
ментов в хвое P. sylvestris и P. obovata в фитоце‑
нозах, сформированных на переувлажненных 
болотно-подзолистых почвах [18, 19], связывают 
с влиянием анаэробного стресса, в частности кор‑
невой гипоксией [20]. У хвойных деревьев в сосня‑
ках и ельниках, произрастающих на автоморфных 
и полугидроморфных типах почв, отмечают пря‑
мую зависимость содержания хлорофиллов в хвое 
от температуры корнеобитаемого слоя почвы 
и воздуха [19–21]. Также показана изменчивость 
ультраструктуры клеток мезофилла, содержания 
и соотношения зеленых и желтых пигментов 
в хвое P. sylvestris в сезонной динамике [21–23].  
Вместе с тем, у хвойных видов древесных расте‑
ний с многолетней хвоей, в частности P. sylvestris, 

отмечают тесную взаимосвязь этапов онтогенеза 
хвои и содержания в ней биогенных элементов 
и пигментов [24–29].

Несмотря на относительно большую изучен‑
ность структурно-функциональных характери‑
стик Pinus sylvestris среди хвойных растений в есте‑
ственных условиях произрастания [20–22, 30–35], 
исследования фотосинтетических пигментов 
у представителей рода Pinus в условиях рекуль‑
тивации пока немногочисленны [36, 37]. Вместе 
с тем широкий ареал P. sylvestris на территории Ев‑
разии в областях, контрастных по климатическим 
и лесорастительным условиям, свидетельствует 
о невысокой требовательности ее к почвенному 
плодородию и низкой чувствительности к засухам 
[38–40], что делает этот вид хорошим объектом 
для рекультивации нарушенных земель и лесо‑
восстановления [41, 42].

Цель работы — оценка влияния абиотических 
факторов на содержание азота, пигментный 
комплекс и параметры водного обмена культур 
P. sylvestris на территории песчано-гравийного 
карьера в условиях Южной Карелии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследование проводили в европейской ча‑
сти средней тайги (Южная Карелия, 62.101917 N,  
33.969944 E) в июле 2021 и 2022 г. Климат ре‑
гиона субарктического типа [43], среднегодовая 
температура воздуха за 30‑летний период (1991–
2020 гг.) составляет +3.6C [44], с минимальны‑
ми значениями в январе (–8.4C) и максималь‑
ными — в июле (+17.1C). Средняя температура 
воздуха за вегетационный период (май–сентябрь) 
составляет +13C. Количество осадков в течение 
года значительно — 550–750 мм, с максимумом 
в период с мая по октябрь (350–400 мм) [44]. Со‑
гласно данным метеонаблюдений станции Кон‑
допога (https://rp5.ru), расположенной в 20 км 
от экспериментальных участков, летние месяцы 
(июнь, июль) 2021 г. (рис. 1) характеризовались 
аномальной жарой (3.2C < ΔТмес. < 5.1C) и за‑
сухой (31–39% нормы осадков). Теплый в целом 
сезон 2022 г. (0.7C < ΔТсез. < 0.8C) отличался из‑
бытком осадков (128% нормы) относительно пре‑
дыдущего года (82% нормы). Полуденные значе‑
ния интенсивности фотосинтетически активной 
радиации (ФАР) на открытом месте в июле 2021 
и 2022 гг. варьировали от 1700 до 1900 мкмоль м–2 ·с–1.  
Влажность почвы (слой 0–5 см) в районе иссле‑
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дования в июле 2022 г. отличалась более высоки‑
ми значениями (3.6 об.%) по сравнению с 2021 г. 
(2.9 об.%).

Работа выполнена на территории отработан‑
ного песчано-гравийного карьера (ПГК) и в есте‑
ственной среде 110‑летнего сосняка брусничного. 
Объектом исследования послужили 30‑летние 
культуры Pinus sylvestris, созданные в ходе лес‑
ной рекультивации ПГК, которую провели в мае 
1991 г. на предварительно выровненном участке 
(2 га) посредством посадки однолетних сеянцев 
P. sylvestris в техногенный грунт [45]. Тогда же 
на участке площадью 0.5 га однолетние сеянцы  
P. sylvestris высаживали в песчаный техногенный 
грунт, на поверхность которого предварительно 
вносили торфяной субстрат.

Наблюдения проводили спустя 30 лет на трех 
пробных площадях (ПП), размером 25  40 м, 
с разными вариантами рекультивации: 1) посад‑
ка сосны в песчано-гравийный минеральный 
грунт — ПП 1 и ПП 2; 2) в улучшенный торфом 
субстрат — ПП 3. Почвенный покров ПП 1 и ПП 2  
представлен псаммоземом серогумусовым 
(Skeletic Leptosol), ПП 3 — реплантоземом серо‑
гумусовым (Umbric Leptosol) [46]. Почвы всех трех 

ПП находятся на начальных стадиях почвооб‑
разования и имеют укороченный маломощный 
профиль (30–35 см), для которого отмечена сла‑
бая дифференциация на генетические горизонты. 
Почвы ПП 1 и ПП 2 характеризуются высокой 
кислотностью (pHKCl — 4.5–5.2), низким содер‑
жанием азота и углерода, максимальное количе‑
ство которых отмечено в верхних подстилочном 
и подподстилочном горизонтах (N – 0.01–0.04%, 
C — 0.4–0.7%). Верхние горизонты почв ПП 3 от‑
личаются более высокой кислотностью (pHKCl — 4)  
и большим содержанием биогенных элементов 
(N – 0.04–0.34%, C — 0.8–8.3%). Восстановление 
напочвенного покрова на ПП 1 и ПП 2 реализу‑
ется по типу сосняка лишайникового, на ПП 3 — 
сосняка черничного. Продуктивность искусствен‑
ных насаждений на ПП 1, ПП 2 и ПП 3 составила 
V.9, V.2 и II.5 класс бонитета, запас древесины — 
12, 20 и 144 м3 га–1соответственно [45]. Средние 
значения высоты и диаметра ствола модельных 
деревьев на ПП 1, ПП 2 и ПП 3 составляли 3.1, 4.2 
и 10.5 м, 3.8, 4.5 и 10.1 см, соответственно.

Измерения в естественных условиях произ‑
растания проводили на ПП 4 (30  40 м) в 
110‑летнем сосняке брусничном, существовав‑
шем на данной территории до начала разработки 
карьера. В составе спелого древостоя домини‑
рует P. sylvestris с участием Betula pendula Roth 
и Picea abies L. (9C1Б+Е). Древостой IV клас‑
са бонитета, имеет относительную полноту 1.0 
и запас древесины 346 м3 га–1. Сформирован на 
подбуре оподзоленном (Entic Podzol) [46]. Почвы 
ненарушенного лесного участка характеризуются 
типичным для альфегумусовых почв профилем, 
сильной кислотностью (pHKCl — 3.7–4.2), невы‑
соким содержанием азота и углерода, распреде‑
ление которых по профилю носит регрессивно-
аккумулятивный характер — максимальные 
значения приходятся на подстилку (N – 0.78%, 
C — 38.3%), с глубиной их содержание резко 
падает (N – 0.03–0.16%, C — 0.9–8%). Деревья  
P. sylvestris первого яруса имеют средние значе‑
ния высоты и диаметра ствола — 19.8 м и 18.8 см 
соответственно. Для измерений использовали 
модельные деревья P. sylvestris более молодого 
поколения (70 лет), произрастающие во втором 
ярусе древостоя, средняя высота и диаметр ко‑
торых не превышали 10.5 м и 10.3 см соответ‑
ственно. Более детально характеристики расти‑
тельного и почвенного покрова всех ПП были 
представлены ранее [45, 46].

Рис. 1. Изменчивость температуры воздуха (Т) и количества 
атмосферных осадков (Р) в период с мая (V) по сентябрь (IX) 
2021 и 2022 гг. по фактическим среднемесячным (1) и сред‑
немноголетним среднемесячным данным за период 1991–
2020 гг. (2) для Карелии. По горизонтали – месяц и год иссле‑
дования; по вертикали – температура воздуха, °С (основная 
ось), атмосферные осадки, мм (вспомогательная ось).
Fig. 1. Variability of air temperature (T) and precipitation (P) from 
May (V) to September (IX) 2021 and 2022 based on true monthly 
mean (1) and monthly average long-term values over the 1991–2020 
period (2) for Karelia. X-axis – month and year of the study; y-axis – 
air temperature, °C (main axis), precipitation, mm (auxiliary axis).
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Для определения содержания азота и фотосин‑
тетических пигментов отбор молодой (1‑го года 
жизни) и зрелой однолетней (2‑го года жизни) хвои 
сосны проводили в утренние часы из средней ча‑
сти кроны в 3‑кратной повторности для каждого 
дерева и в 5‑кратной повторности на каждой ПП. 
Определение содержания азота (N, %) выполня‑
ли с помощью элементного анализатора РЕ‑2400 
(Perkin Elmer, США). Аналитическая повторность 
трехкратная. Для количественного определения 
фотосинтетических пигментов использовали 
спектрофотометрический метод, основанный на 
регистрации спектров поглощения пигментов 
в вытяжке [47, 48]. Экстракцию пигментов прово‑
дили 80%-ным ацетоном. Определение оптической 
плотности растворов выполняли на спектрофото‑
метре СФ‑2000 (ОКБ Спектр, Россия) при длинах 
волн 663, 646 (хлорофиллы) и 470 нм (каротинои‑
ды). Расчет содержания хлорофиллов (Хл a, Хл b, 
мг/г сырой массы) и каротиноидов (Кар, мг/г сы‑
рой массы) проводили согласно известным мето‑
дикам [47]. Долю хлорофиллов в светособирающем 
комплексе (ССК, % от общего содержания хлоро‑
филлов) рассчитывали, приняв, что практически 
весь Хл b находится в ССК фотосистемы 2 (ФС II) 
и соотношение Хл a/Хл b в нем равно 1.2 [47].

Измерения предрассветного (max, МПа) и по‑
луденного (min, МПа) водного потенциала про‑
водили в утренние (3:00–5:00) и дневные часы 
(13:00–15:00) в июле 2021 и 2022 гг. на отделенном 
охвоенном побеге с помощью камеры давления 
Plant Moisture Vessel SKPM 1400 (Skye Instruments 
Ltd., United Kingdom). Интенсивность ФАР 
определяли с помощью измерительной систе‑
мы LI‑6400ХТ (LI–COR Inc., США). Влажность 
почвы регистрировали с помощью датчика объ‑
емной влажности почвы ЕСН2О ЕС‑5 (Decagon 
Devices, Inc., США).

Статистическую обработку данных прово‑
дили с использованием программы Statistica 10  
(StatSoft Inc., США). Статистически значимыми 
считали различия при р < 0.05. Для оценки суще‑
ственных различий между средними величинами 
использовали критерий Тьюки. Оценку влияния 
фитоценотических условий и года исследования 
на физиологические показатели растений прово‑
дили с помощью двухфакторного дисперсионного 
анализа. На диаграммах и в таблицах приведены 
средние арифметические значения и их стандарт‑
ные ошибки.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Сравнительный анализ влияния контрастных 
погодных условий летних месяцев за двухлетний 
период (рис. 1) и фитоценотических условий раз‑
ных экспериментальных участков на показатели 
пигментного комплекса и содержания N в моло‑
дой и зрелой хвое P. sylvestris выявил значимое 
влияние обоих факторов на исследуемые параме‑
тры (табл. 1). Исключение составило отношение  
Хл (а+b)/Кар в молодой и зрелой хвое, которое 
не зависело от внешних условий. Содержание  
Хл b и Кар в молодой хвое, а также содержание 
N в зрелой хвое отличались стабильностью в оба 
года исследований. При этом заметное влияние 
на величину предрассветного (max) и полуденного 
(min) водного потенциала охвоенного побега ока‑
зали погодные условия разных лет исследования.

Важно отметить, что в оба года исследований 
наиболее высокое содержание N в молодой и зре‑
лой хвое культур P. sylvestris отмечено в условиях ре‑
культивации на удобренном торфяным субстратом 
участке ПП 3 (рис. 2). Оно в 1.1–1.3 раза превыша‑
ло соответствующие величины в хвое деревьев на 
бедных посттехногенных участках ПП 1 и ПП 2  
и в природных условиях на ПП 4. При этом на всех 
экспериментальных участках более высокие зна‑
чения содержания макроэлемента отмечены для 
молодой хвои и относительно зрелой, как в 2021 г. 
(1.1–1.3 раза), так и в 2022 г. (1.4–1.5 раз).

Рис. 2. Содержание азота в хвое 1-го (А) и 2-го года жизни (В) у 
Pinus sylvestris на посттехногенных землях (ПП 1, ПП 2, ПП 3) и в 
естественных условиях сосняка брусничного (ПП 4) в июле 2021 
и 2022 гг. По горизонтали – год исследования; по вертикали –  
содержание элемента, % сухой массы.
Fig. 2. Nitrogen content in current-year (A) and 1-year-old (B) 
needles of Pinus sylvestris on post-technogenic lands (SP 1, SP 2, SP 3)  
and in natural lingonberry pine forest (SP 4) in July 2021 and 2022. 
X-axis – year of the study; y-axis – element content, % dry weight.
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*Сопоставление содержания хлорофил‑
лов и каротиноидов в молодой и зрелой хвое 
P. sylvestris в разных фитоценотических усло‑
виях (рис. 3) выявило в большинстве случа‑
ев большее накопление фотосинтетических 
пигментов на более плодородных почвах ПП 3  
и ПП 4 по сравнению с бедными почвами ре‑
культивированных участков ПП 1 и ПП 2.  
На первых двух участках содержание Хл a, Хл b, 

Хл (а+b) и Кар было соответственно в 1.2–1.5, 
1.3–2, 1.3–1.6 и 1.2–1.7 раза выше. При этом в 
жаркий засушливый период 2021 г. отмечено 
практически одинаковое накопление зеленых и 
желтых пигментов в молодой и зрелой хвое. Ис‑
ключение составил удобренный участок ПП 3, где 
содержание Хл a, Хл b, Хл (а+b) и Кар в зрелой 
хвое превышало в 1.3–1.5 раза соответствующие 
величины в молодой хвое. В теплый дождливый 

Показатель
Parameter

Фактор
Factors

фитоценоз
phytocenosis

год исследования
year of study

фитоценоз год исследования
phytocenosis year of study

Взаимодействие факторов
Interaction of factors

Хл a
Chl a

33***
42***

1ns

1ns

81**
14***

Хл b
Chl b

2ns

5**
1ns

1ns

14***
35***

Хл (a+b)
Chl (a+b)

26***
34***

1ns

1ns

10***
18***

Хл a/Хл b
Chl a/Chl b

23***
16***

4ns

1ns

8**
22***

CCK
LHC

16***
17***

4ns

4*
6*
23***

Кар
Car

1ns

5**
1ns

2ns

9*
12***

Хл (a+b)/Кар
Chl (a+b)/Car

6*
2ns

1ns

3ns

4ns

2ns

N 31***
0.4ns

7ns

2ns

15*
45***

max 19*** 2ns8ns

min 19*** 1ns3ns

Таблица 1. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния условий фитоценоза (ПП 1, ПП 2,  
ПП 3, ПП 4) и года исследований (2021 и 2022 гг.) на пигментный комплекс и показатели водного обмена 
хвои 1-го (над чертой) и 2-го года жизни (под чертой) Pinus sylvestris 
Table 1. Results of two-way ANOVA for the effect of phytocenosis conditions (SP 1, SP 2, SP 3, SP 4) and the year of 
study (2021, 2022) on pigment complex and water metabolism indicators of current-year (above the line) and 1-year-old  
(below the line) needles in Pinus sylvestris

Примечание. 1Доля объясненной дисперсии (SSx/SSобщ  100, %) и уровень значимости (* р < 0.05; ** р < 0.01; *** р < 0.001; ns – не 
достоверно, р > 0.05). Хл a – содержание хлорофилла а; Хл b – содержание хлорофилла b; Хл (a+b) – сумма зеленых пигментов;  
Хл a/Хл b – отношение хлорофилла а к хлорофиллу b; ССК – светособирающий комплекс; Кар – каротиноиды; Хл (a+b)/Кар – 
отношение суммы зеленых пигментов к каротиноидам; N – содержание азота; max – предрассветный водный потенциал охвоен-
ного побега; min – полуденный водный потенциал охвоенного побега.
Note. 1Proportion of explained variance (SSx/SStotal  100, %) and significance level (* р < 0.05; ** р < 0.01; *** р < 0.001; ns – not significant, 
р > 0.05). Chl a – chlorophyll a content; Chl b – chlorophyll b content; Chl (a+b) – sum of green pigments; Chl a/Chl b – ratio of 
chlorophyll a to chlorophyll b; LHC – light-harvesting complex; Car – carotenoids; Chl (a+b)/Car – ratio of the sum of green pigments to 
carotenoids; N – nitrogen content; max – predawn water potential of shoot; min – midday water potential of shoot.
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Рис. 3. Содержание Хл а (I), Хл b (II), Хл (а+b) (III), Кар (IV), отношение Хл а/Хл b (V) и ССК (VI) в хвое 1-го (А) и 2-го года 
жизни (В) у Pinus sylvestris на посттехногенных землях (ПП 1, ПП 2, ПП 3) и в естественных условиях сосняка брусничного (ПП 
4) в июле 2021 и 2022 г. По горизонтали – год исследования; по вертикали – содержание пигмента, мг/г сырой массы, ССК, %.
Fig. 3. The content of Chl а (I), Chl  b (II), Chl (а+ b) (III), Car (IV), Chl a/Chl b ratio(V) and LHC (VI) in current-year (A) 
and 1-year-old (B) needles of Pinus sylvestris on post-technogenic lands (SP 1, SP 2, SP 3) and in natural lingonberry pine forest 
(SP 4) in July 2021 and 2022. X-axis – year of the study; y-axis – pigment content, mg/g wet weight, LHC, %.
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период 2022 г. на всех экспериментальных участ‑
ках отмечены достоверно более высокие значения 
содержания Хл a, Хл b, Хл (а+b) и Кар в зрелой 
хвое (1.1–1.6 раз) относительной молодой хвои. 
Важно отметить значительное увеличение нако‑
пления Хл a (1.5–1.9 раз) и Хл (а+b) (1.4–1.8 раз) 
в молодой и зрелой хвое P. sylvestris в июле 2022 г. 
относительно предыдущего периода на всех экс‑
периментальных участках.

Сравнительный анализ отношения Хл a/Хл b в 
зрелой хвое за двухлетний период выявил его более 
высокие значения (в 1.4–1.6 раза) на неудобренных 
субстратах (ПП 1 и ПП 2) по сравнению с таковыми 
на удобренном участке ПП 3 и сосняком бруснич‑
ным на ПП 4. Для молодой хвои схожая закономер‑
ность отмечена только для засушливого перио‑
да 2021 г., тогда как в дождливый период 2022 г.  
исследуемый показатель на экспериментальных 
участках достоверно не различался. При этом как 
в условиях рекультивации, так и в естественных 
условиях произрастания отмечено заметное уве‑
личение величины Хл a/Хл b в молодой и зрелой 
хвое P. sylvestris в 2022 г. относительно 2021 г. (со‑
ответственно в 1.3–1.9 и 1.4–1.5 раза).

Значения показателя ССК в зрелой хвое деревьев 
P. sylvestris на удобренном участке карьера (ПП 3) и 

в естественных условиях произрастания на ПП 4 в 
оба года исследования были в 1.3–1.6 раза выше по 
сравнению с таковыми на бедных посттехногенных 
участках ПП 1 и ПП 2. Для молодой хвои схожая 
закономерность отмечена только для июля 2021 г. 
(34–38% на ПП 1 и ПП 2 относительно 44–47% на 
ПП 3 и ПП 4), в 2022 г. заметных различий выяв‑
лено не было. При этом, в отличие от других по‑
казателей пигментного комплекса, величина ССК 
в молодой и зрелой хвое P. sylvestris в июле 2022 г. 
уменьшилась в 1.3–1.4 раза относительно предыду‑
щего вегетационного периода 2021 г., и составил для 
всех экспериментальных площадей 27–35 и 30–38% 
соответственно. В целом, для молодой и зрелой 
хвои за двухлетний период на разных эксперимен‑
тальных участках получен схожий диапазон ССК.

Сопоставление предрассветных (max) и полуден‑
ных (min) величин водных потенциалов охвоенных 
побегов P. sylvestris за двухлетний период выявило 
их сходство на разных экспериментальных участ‑
ках (рис. 4) и существенные межгодовые различия. 
Так, в засушливый вегетационный период 2021 г. 
отмечены в 1.2 раза более высокие (менее отри‑
цательные) значения max на фоне более низких  
(в 1.2 раза) значений min охвоенных побегов  
P. sylvestris на всех ПП относительно более дождли‑
вого вегетационного периода 2022 г.

Рис. 4. Величины предрассветного (max) и полуденного (min) водного потенциала охвоенного побега Pinus sylvestris на 
посттехногенных землях (ПП 1, ПП 2, ПП 3) и в естественных условиях сосняка брусничного (ПП 4) в июле 2021 и 2022 г.  
По горизонтали – год исследования; по вертикали – водный потенциал, МПа.
Fig. 4. Predawn (max) and midday (min) water potential of shoot in Pinus sylvestris on post-technogenic lands (SP 1, SP 2, SP 3) and in 
natural lingonberry pine forest (SP 4) in July 2021 and 2022. X-axis – year of the study; y-axis – water potential, MPa.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Содержание азота в хвое P. sylvestris на пост‑
техногенных землях (рис. 2) находится в соответ‑
ствии с обеспеченностью этим макроэлементом 
почв разных экспериментальных участков. Этот 
факт согласуется с данными о влиянии условий 
произрастания, в  частности плодородия почв, 
на  потребление биогенных веществ древесны‑
ми растениями [21, 30, 34]. Отмеченное нами 
[46] более высокое накопление общего азота 
в корнеобитаемом слое реплантоземов на ПП 3 
по  сравнению с  псаммоземами (ПП  1 и  ПП 2)  
обусловлено положительным действием внесенно‑
го при рекультивации торфяного субстрата, а также 
доминированием сосудистых растений в составе на‑
почвенного покрова [45], поскольку последние бо‑
лее активно стимулируют накопление гумуса и азота 
в почве в отличие от мхов и лишайников [49]. Вместе 
с тем низкое плодородие псаммоземов ПП 1 и ПП 2  
является причиной меньшего содержания азота, зе‑
леных и желтых пигментов в молодой и зрелой хвое 
деревьев P. sylvestris по сравнению с содержанием этих 
элементов на более плодородных участках ПП 3 и ПП 4.

Наличие более высокого содержания азота (% 
сухой массы) на фоне меньшего содержания хло‑
рофиллов и  каротиноидов (мг/г сырой массы) 
в молодой хвое в сравнении с более зрелой можно 
объяснить более высоким содержанием воды в хвое 
текущего года на всех экспериментальных участ‑
ках. Так, в оба года исследований содержание воды 
в молодой хвое было в 1.3–1.5 раза выше (1.36–1.61 г 
воды г–1 сухой массы), чем в зрелой хвое (0.97–1.18 г 
воды г–1 сухой массы), что посредством «эффекта 
разбавления» приводит к уменьшению содержания 
пигментов на единицу произведенной сырой массы 
хвои текущего года относительно такового в зрелой 
хвое 2‑го года жизни.

Сходная в большинстве случаев направленность 
межгодовой динамики показателей пигментной си‑
стемы молодой и зрелой хвои P. sylvestris на разных 
экспериментальных участках (рис. 3) свидетельствует 
о генетической детерминированности биосинтеза 
фотосинтетических пигментов [50–52], а также объ‑
ясняет отмеченную нами стабилизацию отношения 
Хл (а+b)/Кар (8–10) в контрастных условиях внеш‑
ней среды. Сходство накопления зеленых и желтых 
пигментов в молодой и зрелой хвое в 2021 г., в от‑
личие от 2022 г., может быть обусловлено оттоком 
пластических веществ, необходимых для биосинтеза 
пигментов в период активного роста молодой хвои, 

из хвои 2‑го года жизни в хвою 1‑го года жизни в за‑
сушливых условиях вегетационного периода 2021 г. 
по сравнению с вегетационным периодом 2022 г, от‑
личавшегося более благоприятными гидротерми‑
ческими условиями. Более низкие в целом значения 
параметров пигментной системы молодой и зрелой 
хвои в 2021 г. по сравнению с 2022 г. хорошо согласу‑
ются с известными данными о депрессивном влиянии 
аридных условий на биосинтез пигментов [8–10].

Вместе с тем отмеченные за двухлетний период 
более высокие значения показателя Хл a/Хл b в хвое 
деревьев, произрастающих на бедных техногенных 
грунтах (ПП 1 и ПП 2) по сравнению с более плодо‑
родными грунтами (ПП 3 и ПП 4), могут свидетель‑
ствовать об адаптивных реакциях пигментного ком‑
плекса растений на неблагоприятные условия среды, 
в частности низкую обеспеченность почв азотом [8]. 
Компенсация лимитирующего биогенного элемен‑
та реализуется, вероятно, посредством увеличения 
доли Хл а в общем количестве зеленых пигментов 
(рис. 3) и, напротив, снижения доли дополнитель‑
ного пигмента Хл b в условиях недостатка азота. Так, 
в засушливый период 2021 г. на более обеспеченных 
азотом экспериментальных участках (ПП 3 и ПП 4)  
соотношение Хл а/ Хл b для молодой и зрелой хвои 
в среднем составило 78:22, тогда как на бедных пост‑
техногенных участках (ПП 1 и ПП 2) – 83:17. Схожая 
динамика соотношения Хл а/ Хл b в хвое P. sylvestris 
в разных фитоценотических условиях отмечена и для 
вегетационного периода 2022 г.: 83:17 (ПП 3 и ПП 4) и 
86:14 (ПП 1 и ПП 2).

С другой стороны, отмеченная динамика пока‑
зателя Хл а/ Хл b может отражать различия в усло‑
виях освещенности крон деревьев [13, 14, 31], об‑
условленные разной полнотой и, соответственно, 
сомкнутостью полога древостоев на разных экспе‑
риментальных участках. Так, несмотря на то, что 
все экспериментальные участки находятся в одном 
климатическом районе с одинаковым уровнем сол‑
нечной радиации, поступающей к земной поверх‑
ности при малооблачной погоде в полуденные часы, 
древостои на ПП 1 и ПП 2 с низкой сомкнутостью 
крон (0.3–0.4) имеют большее световое доволь‑
ствие по сравнению с ПП 3 и ПП 4 с сомкнутостью 
1.0–1.1. В этом случае высокие значения отношения  
Хл а/ Хл b в хвое P. sylvestris на ПП 1 и ПП 2, очевид‑
но, отражают адаптивные изменения пигментного 
комплекса к условиям более высокой освещенно‑
сти, способствующие увеличению эффективности 
использования световой энергии и фотосинтети‑
ческого потенциала [53, 54].
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Более высокие значения ССК и содержания Хл b  
в хвое P. sylvestris на удобренном посттехногенном 
участке ПП 3 и в естественных условиях ПП 4 от‑
носительно рекультивируемых участков ПП 1 и ПП 
2 также могут свидетельствовать об адаптации фо‑
тосинтетического аппарата исследуемых растений 
к разным световым условиям. В отличие от Хл a, 
входящего в состав коровых комплексов фотосистем 
(ФС I и ФС II), Хл b локализован в ССК фотосистем 
(ССК I и ССК II) и в малой антенне ФС II, и в пер‑
вую очередь необходим в условиях недостатка света 
[10, 54, 55] или в условиях высокого варьирования 
освещенности под пологом леса. При этом сниже‑
ние в целом невысокой доли хлорофиллов в ССК 
в более благоприятный по гидротермическим усло‑
виям вегетационный период 2022 г. по сравнению 
с 2021 г. можно объяснить тем, что содержание Хл 
b было невысоким в оба года исследования, и его 
рост в 2022 г. был менее заметным, в то время как 
содержание Хл a увеличилось в 1.5–1.9 раза на всех 
экспериментальных участках. Напротив, отмечен‑
ное увеличение доли хлорофиллов в ССК молодой 
и зрелой хвои в жарких засушливых условиях ве‑
гетационного периода 2021 г. относительно 2022 г. 
может быть обусловлено адаптивным механизмом 
компенсации снижения общего количества зеленых 
пигментов, направленным на поддержку работы 
ФС II в стрессовых условиях [8, 53, 54].

Важно отметить, что содержание пигментов за‑
висит от оводненности тканей растения. При не‑
достаточной влагообеспеченности происходит ин‑
гибирование биосинтеза хлорофилла и его распад  
[8, 15–17]. Критический порог потери влаги связыва‑
ют с величиной , индуцирующей потерю гидравли‑
ческой проводимости ксилемы ствола хвойных [56] 
и лиственных видов древесных растений [57] на 50 
и 80% соответственно. Ранее при изучении физи‑
ологической нормы реакции фотосинтетического 
аппарата хвои сеянцев P. sylvestris в условиях инду‑
цированного водного дефицита показано снижение 
на 10–15% содержания зеленых пигментов и, на‑
против, увеличение содержания каротиноидов на  
25–40%, по сравнению с контролем [58]. Рост содер‑
жания каротиноидов связывают с их фотозащитной 
функцией рассеивания избыточной энергии [11, 53] 
для поддержания нормальной фотохимической ак‑
тивности хлоропластов в условиях сильного водного 
дефицита. Напротив, избыточное накопление не свя‑
занного с белковыми комплексами хлорофилла и его 
предшественников, обладающих высокой фотосен‑
сибилизирующей активностью, может привести 

к фотоокислительному повреждению клеток [54, 59].  
Очевидно, что уменьшение содержания зеленых пиг‑
ментов в молодой и зрелой хвое P. sylvestris на всех экс‑
периментальных участках в условиях вегетационного 
периода 2021 г. относительно 2022 г. обусловлено ано‑
мальной жарой и засухой. Среди возможных причин 
снижения количества хлорофиллов при засухе отме‑
чают дезорганизацию пигмент-белковых комплексов 
тилакоидных мембран и повреждения хлоропластов 
избытком активных форм кислорода [8, 60–62]. 
Согласно нашим данным о влиянии влагообеспе‑
ченности песчаных почв на параметры водообмена  
P. sylvestris [63, 64], отмеченный за двухлетний пе‑
риод диапазон величин max (–0.66…–0.77 МПа) 
и min (–1.72…–1.43 МПа) свидетельствует о вы‑
соком водном дефиците растений в условиях не‑
высокой обеспеченности песчаной почвы влагой 
на всех экспериментальных участках (рис. 4). При 
этом уровень дневного водного дефицита был 
наибольшим (min –1.72 МПа) в засушливый пери‑
од 2021 г. по сравнению с 2022 г. (min –1.43 МПа),  
что и  вызвало более низкое содержание фото‑
синтетических пигментов в  молодой и  зрелой 
хвое в июле 2021 г. Следует также отметить, что 
ранее при нарастании дефицита воды в  хвое  
P. sylvestris в периоды «атмосферных засух» до уров‑
ня –1.3…–1.5 МПа (min) было отмечено снижение ин‑
тенсивности фотосинтеза в дневное время в 1.5 раза 
по сравнению с его максимальной продуктивностью 
при хорошей влагообеспеченности растений [65].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование содержания азота, показателей 
пигментного комплекса хвои 1‑го и 2‑го года жизни 
и параметров водного обмена сосны обыкновенной 
(Pinus sylvestris L.) в ходе посттехногенной сукцессии 
в условиях Южной Карелии в течение двух вегета‑
ционных сезонов позволило выявить ряд законо‑
мерностей.

Наиболее высокое содержание хлорофиллов 
и каротиноидов в ряду рекультивируемых экспери‑
ментальных участков отмечено в молодой и зрелой 
хвое деревьев на удобренном торфяным субстратом 
участке ПП 3. Низкое плодородие посттехногенных 
участков ПП 1 и ПП 2 коррелировало с минималь‑
ным содержанием азота, зеленых и желтых пигмен‑
тов в молодой и зрелой хвое и, напротив, макси‑
мальной долей Хл а в комплексе зеленых пигментов. 
При этом отмечено влияние локальных условий 
освещения, обусловленных разной полнотой иссле‑
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дуемых насаждений, на относительное содержание 
зеленых пигментов. Выявлено негативное влияние 
высокого водного дефицита хвои на формирова‑
ние пигментного комплекса. В целом, полученные 
данные свидетельствуют о схожих адаптивных ме‑
ханизмах пигментной системы молодой и зрелой 
хвои Pinus sylvestris к изменению фитоценотических 
и погодных условий, и могут быть использованы для 
мониторинга состояния и прогноза продуктивности 
экосистем на нарушенных землях.
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Abiotic Impacts оn Nitrogen Content, Pigment Complex  
and Water Exchange Parameters of Pinus Sylvestris (Pinaceae)  
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Abstract. The paper presents the results of studies on the traits of the pigment complex and nitrogen content 
in current-year and 1-year-old needles and parameters of water metabolism in 30-year-old Scots pine (Pinus 
sylvestris L.) trees planted on post-industrial land in a sand-gravel quarry and growing naturally in a mid-boreal 
lingonberry pine forest (Republic of Karelia). The post-industrial site was remediated by planting 1-year-old  
P. sylvestris seedlings in plots with: 1) sandy–gravelly mineral soil (sample plots SP 1 and SP 2) and 2) peat-enriched 
soil (SP 3). Surveys were carried out during two growing seasons with contrasting conditions: 2021 (hot and dry) and 
2022 (warm and rainy). The influence of phytocenotic conditions and climatic factors on the studied traits was revealed. 
Among the remediated plots, the content of chlorophylls and carotenoids in needles was the highest in the fertilized 
plot SP 3. The low fertility of the post-industrial plots SP 1 and SP 2 compared to the natural lingonberry pine forest 
conditions (SP 4) predetermines the lowest content of nitrogen, green and yellow pigments in young and mature 
needles, and, on the contrary, the highest proportion of Chl a for the Chl a/Chl b ratio. The higher Chl a/Chl b ratio in 
the needles of trees in low-density stands in SP 1 and SP 2 compared to high-density stands of SP 3 and SP 4 reflects the 
rearrangement of the pigment complex in response to the local light conditions. The negative effect of high water deficit 
in needles on pigment complex formation under the hot and dry conditions of the growing season 2021 is shown. The 
results indicate the pigment system of young and mature needles of P. sylvestris employ similar adaptive mechanisms 
under changing environmental conditions, which can be used to monitor the state and predict the productivity of 
ecosystems on disturbed lands.

Keywords: Pinus sylvestris, chlorophylls, carotenoids, nitrogen, water potential, drought, forest reclamation, 
southern Karelia
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ОБЗОРЫБИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Дуб черешчатый (Quercus robur L.) – символ 
могущества и долголетия древесных растений 
на  Северо-Западе России. Он с  древнейших 
времен внушал людям уважение и восхищение 
своим мощным стволом, величественной кро-
ной и крепкими корнями. Существует несколько 
любопытных фактов о дубе. Так, на парижской 
выставке в 1900 году демонстрировался дубовый 
кряж, выпиленный из 485‑летнего дуба высотой 
31 м и диаметром 169 см. Этот дуб был срублен 
на территории современного Шумерлинского 
лесхоза в Чувашии. А в 1861 г. в Ядринском уез-
де Казанской губернии был срублен дуб «в 50 
футов длины» (т. е. 15 м в высоту) и «48 вершков 
в верхнем отрубе» (диаметром 213 см). Возраст 
этого дерева оценивали в 500 лет, и оно было 

совершенно свежим, здоровым и все еще про-
должало рост по диаметру.

Лесоустроительные материалы и проведенные 
полевые геоботанические исследования пригород-
ных лесов Санкт-Петербурга позволили устано-
вить, что наиболее старыми и могучими деревьями 
в указанном районе являются деревья дуба череш-
чатого (Quercus robur L.). Дуб произрастает здесь 
у северной границы своего естественного ареала, 
преимущественно в местах выхода известняков, 
а  также интенсивно культивируется в  Санкт-
Петербурге и его пригородах [1]. Парк Дубки Се-
строрецкие обязан своим появлением императору 
Петру I, который 20 сентября 1714 г., возвращаясь 
по Финскому заливу после Гангутской победы, 
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В окрестностях Санкт-Петербурга, на северном побережье Финского залива, еще сохраняются очень 
старые и крупные деревья дуба черешчатого (Quercus robur L.). Здесь они произрастают у северных границ 
своего естественного ареала среди других древесных видов. Среди многих обследованных дубов один, 
расположенный возле поселка Лисий Нос, выделялся своей мощью и красотой. Высота этого экземпляра 
составляла 25.0 м, диаметр ствола – 166 см, а могучая раскидистая крона достигала в диаметре 25 м. 
Визуальная оценка надземных органов этого дуба (ствол, крона, корневые лапы) позволила предполо-
жить, что он находится в естественном состоянии, его возраст оценивается примерно в 450 лет. Можно 
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ревьев в прибрежной зоне влияют наводнения, близость грунтовых вод и другие экологические факторы. 
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остановился на  отдых в  дубовой роще на  глу-
боко уходящем в море мысу, вблизи устья тог-
да судоходной реки Сестры. Он был впечат-
лен могучими дубами, которые произрастали 
здесь среди других древесных пород в  есте-
ственных условиях. И  вскоре, после перено-
са столицы в Санкт-Петербург, с 1719 г. на се-
верном побережье Финского залива появились 
царская усадьба Петра Первого – Дубки [2, 3].  
После смерти Петра Первого в  1725  г. усадь-
ба «Дубки» перестала существовать как царская 
резиденция и пришла в упадок. Основная часть 
деревьев дуба черешчатого, естественного проис-
хождения и посаженных человеком, в этой усадьбе 
погибла. Лишь небольшое их число сохранилось 
до настоящего времени. По годичным кольцам 
одного из спиленных дубов в парке «Дубки» было 
установлено, что его возраст датируется, начиная 
с 1669 г. и составляет около 450 лет [3]. А отдельные 
деревья, судя по визуально наблюдаемым внешним 
признакам, явно старше.

Дубовые рощи и отдельные деревья дуба встре-
чаются во многих местах на северном побережье 
Финского залива, и большинство из них не могли 
быть искусственного происхождения. Не случайно 
в местной топонимике часто встречаются назва-
ния, производные от слова дуб (реки, мысы, гряды 
и т. д.). К настоящему времени в парке «Дубки», 
который с 1975 г. является государственным памят-
ником культуры, сохранилось несколько десятков 
вековых дубов. Многие из них являются почти ро-
весниками Санкт-Петербурга. Однако на северном 
побережье Финского залива встречаются в насто-
ящее время отдельные деревья этого вида, которые 
гораздо старше. Многие дубы не доживают до воз-
можного предельного возраста.

В прибрежном лесу на участке от поселка Оль-
гино до Сестрорецка можно найти упавшие, в раз-
ной степени разложившиеся стволы исполинских 
дубов и отдельные пни. В парке «Дубки» усыхание 
дубов началось еще в XIX веке. В настоящее время 
дереворазрушающие и фитопатогенные грибы 
получили массовое распространение. Особенно 
страдают старые деревья в местах с повышенной 
антропогенной нагрузкой, а также в более сырых 
местах. Прямо или косвенно на деревья в при-
брежной зоне влияют наводнения, близость грун-
товых вод и глобальные изменения окружающей 
среды. В последние десятилетия ко многим фак-
торам, воздействующим на вековые деревья, до-
бавились изменения климата. В условиях клима-

тических изменений и усиления антропогенного 
воздействия старовозрастные деревья становятся 
гораздо более уязвимыми.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В качестве объектов исследования были подо-
браны старовозрастные деревья дуба черешчатого 
(Quercus robur L.), произрастающие в лесных сооб-
ществах на северном побережье Финского залива. 
Дуб – одна из важнейших лесообразующих пород 
в Европейской части России, в Восточной и За-
падной Европе. В северной части ареала растет 
по долинам рек, южнее выходит на водоразделы 
и образует смешанные леса с сосной. Кора дуба 
вначале гладкая, оливково-бурая, позже серая, 
с возрастом растрескивающаяся, глубоко трещи-
новатая. Почки овальные или полушаровидные, 
верхушечная почка превышает по размеру боко-
вые. Листья до 15 см длиной, обратнояйцевидные, 
на конце с тупой конечной лопастью, по бокам 
с 6–8 тупыми лопастями, наиболее крупными  
в середине листа. Цветет одновременно с распу-
сканием листьев. Желуди до 3.5 см длиной, с ши-
пиком на вершине, по 1–3 шт. на плодоножке. 
Плюска блюдцевидная или неглубоко чашевид-
ная, с почти плоскими чешуйками. Весьма дол-
говечен даже в городе, доживает до 300–500 лет 
и более. Иногда страдает от поздних весенних 
заморозков. В суровые зимы дает морозобоины – 
продольные разрывы коры и древесины ствола [4].

Дуб – символ могущества и долголетия. Растет 
медленно примерно до 80 лет, причем интенсив-
нее в высоту, а позднее – по диаметру. Обычно 
образует глубокую стержневую корневую систе-
му. Дает обильную поросль от пня. Светолюбив. 
Плодоносить начинает с 15–60 лет, на открытых 
местах раньше, чем в лесу. Размножается желу-
дями. Существует около 600 видов дуба в уме-
ренном, субтропическом и тропическом поясах 
Северного полушария. В России – 20 (по другим 
данным – 11) дикорастущих видов в Европейской 
части, на Дальнем Востоке и на Кавказе; в культуре 
выращивается 43 вида дуба.

Полевые научно-исследовательские работы 
по выявлению старейших деревьев дуба в при-
городных лесах Санкт-Петербурга проводились, 
начиная с 2005 г. традиционным маршрутным ме-
тодом. Морфометрические параметры обнаружен-
ных старовозрастных деревьев дуба (по внешним 
характеристикам стволов, крон и наличия встре-
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чающихся сухих ветвей в кроне и др.) устанавли-
вались с использованием лазерного высотомера 
Nikon Forestry Pro и высотомера Suunto PM‑5. Ди-
аметр ствола определялся мерной вилкой, окруж-
ность ствола – мерной лентой. При этом проводи-
лась фотофиксация деревьев с помощью цифровой 
камеры Casio EX-ZR100. Оценка обмерзания 
побегов проводилась по шкале П. И. Лапина [5].  
Для определения возраста деревьев и оценки ра-
диального прироста ствола, как интегрального 
показателя состояния модельных особей, исполь-
зовались керны, отобранные буравом Пресслера 
с диаметром 5.15 мм. После обработки данные из-
мерений кернов снимались при помощи универ-
сального цифрового измерителя (модель NSXW) 
с точностью до 0.01 мм, фотоаппарата Canon 650D 
с выводом изображения на монитор в режиме ре-
ального времени.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В 1995 г. группой экспертов под руководством 
В. В. Украинцевой [6] были проведены исследо-
вания растительности усадьбы Петра Первого 
«Ближние Дубки». По фрагменту древесины старого 
усыхающего дуба, достигшего 440 см в окружности 
ствола или 140 см в диаметре, получена радиоугле-
родная датировка 570 ± 54 календарных лет. Со-
гласно расчетам, выполненным с использованием 
специальной компьютерной программы, достовер-
ные годы рождения этого дуба 1326‑1434 гг. Следо-
вательно, когда в 1723‑1725 гг. в Ближних Дубках 
планировали создание усадьбы, это было уже мо-
гучее дерево- патриарх диких лесов этих мест.

Спустя десять лет, в октябре 2005 г., была 
проведена очередная инвентаризация лесов 
в указанном районе с целью обнаружения этого 
дуба. Однако наши работы не принесли ожида-
емого результата. Дерево к тому времени, види-
мо, уже погибло, не были обнаружены и следы 
его произрастания. Тем не менее, позже наши 
поиски увенчались успехом. С помощью мест-
ной жительницы Ирины Медалинской было 
найдено другое дерево дуба черешчатого, еще 
более крупное, и по внешним признакам более 
старое. Оно произрастало в таких же услови-
ях, как и не найденное дерево, в естественном 
прибрежном лесу, на поляне недалеко от берега 
Финского залива, на небольшом возвышении. 
Дерево по измерениям 2005 г. достигало 22.5 м 
в высоту и 158 см в диаметре ствола на высоте 

груди, имело могучую крону, проекция которой 
составляла 22 х 25 м. Дуб был в хорошем состоя-
нии, плодоносил, и под его кроной находились 
сеянцы разного возраста.

Семь лет спустя, 22 октября 2012 г., были пред-
приняты повторные обследования и измерения 
параметров этого дуба. В результате были получе-
ны следующие данные: высота дерева достигала 
23.0 м, диаметр ствола на высоте 1.3 м – 160 см, 
максимальная проекция кроны 26.5 м2. Дерево 
по-прежнему было в хорошем состоянии, без за-
метных повреждений и усохших крупных ветвей, 
плодоносило, и под его кроной имелись сеянцы 
дуба разного возраста (несколько из них были пе-
ресажены в питомник Ботанического сада Петра 
Великого). При этом было отмечено, что условия 
произрастания дуба заметно ухудшились из-за не-
которого переувлажнения почвы (почти вся ниж-
няя часть ствола была замшелой).

В ноябре 2023 г. (начало фенологической зимы 
2023/2024 года) была проведена очередная инвента-
ризация лесной растительности и сохранившиеся 
дубов. Результаты обмеров уже известного дерева 
следующие: высота – 25.0 м, окружность ствола – 
521 см, что соответствует диаметру 166 см. Были 
отобраны керны для оценки и уточнения возраста 
и интенсивности радиального прироста древесины 
дуба. Результаты измерения радиального прироста 
древесины модельного дерева дуба за период 1827 г.  
по 2023 г. приводятся в таблице 1.

Анализ дендрохронологического ряда мо-
дельного дуба за 1827‑2023 гг. (197 лет) позволил 
установить (см. табл.), что ширина годичных 
колец колеблется в пределах от 0.75 мм (1970 г.) 
до 3.96 мм (2013 г.) с сохранением цикличности 
и  общей тенденцией постепенного снижения 
интенсивности радиального прироста. Верхние 
экстремумы радиального прироста соответство-
вали 1832, 1850, 1867, 1877, 1886, 1897, 1910, 1926, 
1994 и 2013 гг., а нижние – 1833, 1845, 1854, 1875, 
1915, 1921, 1952, 1970, 2000, 2020 гг. Радиальный 
прирост древесины является одним из наиболее 
информативных показателей, способных про-
демонстрировать влияние различных факторов 
на рост древесного растения на протяжении всей 
его жизни [7]. В большинстве исследований [8, 
9] с увеличением уровня загрязнения отмечается 
достоверное снижение радиального прироста, 
которое сопровождается увеличением амплитуды 
его колебаний, а также нарушением цикличности. 



83ВЕКОВЫЕ ДУБЫ (QUERCUS ROBUR) НА СЕВЕРНОМ ПОБЕРЕЖЬЕ

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  3        2024

Подобные результаты были получены не только 
на локальном уровне, но и на всем Евразийском 
пространстве [8]. Анализ радиального прироста 
исследуемого дуба (см. табл. 1) свидетельствует 
о том, что в последние годы увеличиваются ам-
плитуды его колебаний и нарушается их циклич-
ность. Связываем мы эти изменения с ухудше-
нием состояния окружающей среды и условий 
произрастания.

При анализе роста дуба по диаметру исполь-
зовался лучший керн, взятый с южной стороны 
дерева, на 30о к западу от линии север –юг. Коли-
чество определенных годичных колец насчитывало 
197 шт., длина керна  – 362.94 мм, что составляло 
46% радиуса ствола. Средняя ширина годичного 
кольца на этом отрезке достигала 1.85 мм. Таким 
образом, примерный возраст дуба по этим данным 
достигал 430‑450 лет.

Поскольку в нашем образце отсутствует серия 
колец, составляющая 54% радиуса ствола, и до-
стижения высокой точности датировки не требо-
валось, было принято решение воспользоваться 

одной из простейших формул Пресслера [10], где 
вычисления отсутствующей серии годичных колец 
опираются на среднюю ширину годичного кольца:

Ax = (R-L)/Mx + А2,

где R – радиус ствола за вычетом ширины коры; 
L – длина полученного образца керна; Mx – сред-
няя ширина годичного прироста на полученном 
образце керна; А2 – возраст, необходимый для до-
стижения деревом высоты отбора керна (находит-
ся в прямой зависимости от видовой принадлеж-
ности и географического пункта, где произрастает 
исследуемое дерево). Эту величину мы приняли 
равной 5‑ти годам, ориентируясь на высоту осо-
бей самосева данного экземпляра дуба.

R = (1660‑40*2)/2 = 427.06 мм
L = 362.94 мм
Mx = 362.94/197 = 1.85 мм
Ax = 427.06/1.8 5+ 5 = 236
Таким образом, суммарный возраст исследу-

емого дерева дуба может достигать 438 ± 10 лет.

Десятилетия/ 
годы 
Decades/ years

2023–
2014

2013–
2004

2003–
1994

1993–
1984

1983–
1974

1973–
1964

1963–
1954

1953–
1944

1943–
1934

1933–
1924

Десятилетия/ 
годы 
Decades/ years

1923–
1914

1913–
1904

1903–
1894

1893–
1884

1883–
1874

1873–
1864

1863–
1854

1853–
1844

1843–
1834

1833–
1827

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10

1.08
1.39
1.00
1.04
1.01
0.88
2.25
1.46
1.15
1.61

3.96
1.10
3.00
1.84
1.57
1.68
1.57
1.23
1.71
2.35

1.95
1.64
1.27
0.91
1.63
1.84
2.19
1.85
1.80
2.89

2.67
1.57
1.91
2.11
1.83
2.07
1.83
2.28
1.94
1.86

1.80
2.05
1.59
2.15
1.30
1.91
1.22
1.50
1.61
1.77

1.33
1.44
1.27
0.75
0.92
1.25
1.28
1.13
0.79
1.15

0.91
1.11
1.72
1.08
1.51
1.30
1.49
1.34
0.88
1.24

1.32
0.86
1.3
0.96
0.96
1.68
2.05
1.35
1.82
2.11

1.84
1.91
2.02
1.81
1.47
1.61
1.80
1.89
2.45
2.31

2.27
1.95
2.88
2.46
2.10
2.63
3.24
3.32
2.23
2.53

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10

1.77
1.49
1.39
2.33
2.24
2.07
1.66
1.52
1.22
2.05

1.85
2.41
2.29
2.92
1.99
2.24
1.62
1.98
2.39
2.39

2.17
2.91
2.89
2.16
1.64
1.93
2.82
1.98
1.96
2.33

2.19
1.96
2.44
1.88
1.96
2.05
2.44
2.33
2.30
2.50

2.06
1.72
1.90
2.20
1.74
1.66
2.43
1.83
1.16
1.18

1.42
1.32
1.97
1.91
2.08
2.22
3.21
2.21
2.10
2.09

2.06
1.55
1.65
2.16
2.24
2.42
2.76
1.68
1.67
1.44

2.87
2.96
1.70
3.63

       гниль rot
1.10
1.32
1.56
1.03
1.60

1.62
1.25
2.39
2.28
1.32
1.47
2.42
1.93
1.85
1.63

1.18
2.93
1.34
2.42
1.30
1.85
2.45

       –
       –
       –

Таблица 1. Ширина годичных колец (мм) модельного дерева дуба черешчатого (Quercus robur), произрастающего 
на северном побережье Финского залива
Table 1. Width of annual rings (mm) of the model English oak tree (Quercus robur), growing on the northern coast of the 
Gulf of Finland
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Дуб черешчатый (Quercus robur L.) относится 
к наиболее долгоживущим видам деревьев в ден-
дрофлоре Санкт-Петербурга. С ним соперничает 
по продолжительности жизни только сосна обык-
новенная (Pinus sylvestris L.). По толщине ствола 
дуб несомненный чемпион среди всех деревьев 
местной флоры и интродуцентов. На северном по-
бережье Финского залива в пределах городской 
черты Санкт-Петербурга произрастают отдельные 
деревья дуба черешчатого, которые гораздо старше 
самого города и искусственных посадок этого вида 
на его территории.

Дуб черешчатый, который недавно был признан 
памятником природы, достигает в высоту 25.0 м, 
по диаметру ствола – 166 см. Обследование ле-
сов в окрестностях поселка Лисий Нос позволяет 
предположить, что этот дуб, как и многие другие, 
имеет естественное происхождение. Его возраст, 
оцененный на основе анализа кернов древесины, 
составил около 450 лет, а начало его жизни отно-
сится, соответственно, к 1565‑1570 гг. При осно-
вании Санкт-Петербурга это было уже крупное 
дерево в возрасте более ста лет. Исследование ден-
дрохронологического ряда за 1827‑2023 гг. (197 лет) 
показало, что ширина годичных колец колеблется 
в пределах от 0.75 мм (1970 г.) до 3.96 мм (2013 г.) 
с общей тенденцией постепенного снижения ра-
диального прироста.

В последние десятилетия состояние деревьев 
дуба черешчатого в Санкт-Петербурге ухудшается, 
что стало особенно заметно с начала 2000‑х гг. [11].  
Назывались различные причины ухудшения их 
состояния, в основном абиотического характе-
ра – обморожение, вымокание, воздействие не-
благоприятных высоких или низких температур, 
загрязнение воздуха, возрастание антропогенной 
нагрузки и т. д. [12]. Так, например, отмечалось, что 
в Ботаническом саду Петра Великого «В последние 
десятилетия XX в. дубы в парке начали усилен-
но выпадать, возможно, из-за изменения гидро-
логического режима почвы. В середине 60‑х гг.  
XX в. в коллекции был представлен 191 экзем-
пляр преимущественно крупных старых деревь-
ев. Только за период с 1980 по 1994 г. было убрано 
засохших, погибших после наводнений, а также 
ставших деревьями угрозы 25 экземпляров ста-
рых деревьев» [13, с. 182]. С потеплением климата 
Санкт-Петербурга и его пригородных лесов [14] 
листья этого вида стали заметно повреждаться 
мучнистой росой [3]. Место произрастания де-
рева дуба черешчатого в Лисьем Носу за период 
от наших первых наблюдений в 2005 г. до настоя-
щего времени стало более влажным. Возможно, это 

произошло из-за увеличения количества осадков 
в Санкт-Петербурге в последние годы [15], а также 
из-за перекрытия Финского залива дамбой.

Исследователи состояния древесной раститель-
ности в Санкт-Петербурге и его пригородных лесах 
часто задаются вопросом: стоит ли так детально 
обследовать и охранять деревья, особенно веко-
вые и даже многовековые? С нашей точки зрения, 
оснований для защиты и охраны таких деревьев 
существует несколько:

•	 вековые деревья являются памятниками 
истории, культуры, живыми свидетелями прошлого;

•	 вековые деревья – это своеобразные науч-
ные лаборатории под открытым небом, где ученые 
могут исследовать такие вопросы, как долговеч-
ность древесных пород, реакции на изменение 
экологических условий, изменение структуры 
древесины в зависимости от возраста и многие 
другие фундаментальные вопросы;

•	 вековые деревья являются уникальными 
объектами комплексных научных исследований 
как аборигенных, так и интродуцированных видов, 
их адаптационной способности и устойчивости 
в современных условиях;

•	 вековые деревья являются отличными бан-
ками элитных семян;

•	 вековые деревья – это уникальные «мно-
гоэтажные дома» для различных видов растений, 
мхов, лишайников, грибов, птиц и насекомых;

•	 вековые деревья имеют большую эстетиче-
скую и символическую ценность, вызывают у лю-
дей чувство вдохновения, восхищения и радости.

Проблема сохранения вековых насаждений 
в нашем городе не нова и сейчас особенно акту-
альна. Вековые деревья исторических садов, пар-
ков и пригородных лесов подходят к естественной 
границе продолжительности жизни. На их жизне-
способность влияют неблагоприятные изменения 
окружающей среды, в том числе антропогенная 
нагрузка, резко возросшая в последние 50 лет, 
а также то, что многие виды древесных растений 
произрастают здесь на границе естественного аре-
ала, не говоря уже об интродуцентах.

В Санкт-Петербурге, где накоплены самые 
длительные в России ряды непрерывных мете-
орологических и фенологических наблюдений, 
климатические изменения достоверно прояв-
ляются в участившихся аномально теплых зи-
мах и зимах с продолжительными оттепелями, 
в изменении соотношения между длительностью 
сезонов года, в увеличении временного интер-
вала между аномально суровыми зимами, в по-
вышении средней минимальной температуры 
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воздуха зимой и  возрастании среднегодовой 
температуры [14]. С конца 1990‑х гг. здесь по-
явилась голландская болезнь вязов, а в начале 
XXI века – новые виды фитофторы на дубах [11, 16].  
Необходимость постоянного и тщательного мо-
ниторинга состояния деревьев и распростране-
ния болезней и вредителей, возрастает. Все бо-
лее важной становится разработка мер борьбы 
и профилактики распространения возможных 
источников инфекции. Необходимо уделять 
больше внимания старым и историческим де-
ревьям, составляющим культурное, историче-
ское и научное наследие России. В условиях из-

менений климата и усиления антропогенного 
воздействия они становятся более уязвимыми.
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Abstract. Near St. Petersburg, on the northern coast of the Gulf of Finland, very old and large oak trees (Quercus 
robur L.) are still growing in the forest at the northern limit of their natural range. Among the many oaks surveyed, one 
that grows near the town of Lisy Nos, stands out for its might and beauty. It is 25.0 m high, with a trunk of 166 cm in 
diameter, and mighty spreading crown reaching a diameter of 25 m. A visual assessment of the aboveground organs of 
a woody plant (trunk, crown, buttresses) suggested that this oak is in its natural state. Its age was estimated to be about 
450 years. It can be assumed that when St. Petersburg was founded, it was already a fairly large tree over a hundred years 
old. Studies of dendrochronological series for 1827–2023 revealed a fairly high variability in the annual rings width 
with a disruption of cyclicity and a general tendency to gradual decrease in the intensity of radial growth. Floods, the 
proximity of groundwater and other environmental factors directly or indirectly affect the condition of trees in the coastal 
zone. It is very important to preserve for future generations such ancient, veteran and historical trees as English oak. 
 
Keywords: suburban forests, petiolate oak, dendroindication, growth, St. Petersburg
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ОБЗОРЫСТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ РАСТЕНИЙ

Люцерна серповидная, л. желтая (Medicago  
falcata L.) — многолетнее поликарпическое растение 
из семейства Бобовые (Fabaceae) с безрозеточны-
ми моноциклическими вегетативными и генера-
тивными побегами и развитой корневой системой. 
Встречаются стержнекорневые, корневищные и кор-
неотпрысковые формы в зависимости от условий 
обитания вида [1]. Этот евразийский вид растет на 
самых разнообразных лугах, в луговых степях, на 
полянах, опушках, придорожных полосах. Широко 
распространен во многих регионах мира с различ-
ными климатическими и почвенными условиями 
и повсеместно известен как долголетний, устойчи-
вый к болезням и вредителям зимостойкий, холодо-
стойкий, устойчивый к затоплению и вытаптыванию 
скотом вид [2]. Выживанию люцерны на участках 
с различными почвенно-грунтовыми условиями спо-
собствует сильно развитая корневая система с общей 
глубиной проникновения корней около 5 м. Люцер-
на способна фиксировать азот в почве, так как на ее 
корнях формируется до 8.76 млн шт./га клубеньков 
с азотфиксирующими микроорганизмами, которые 

за два года накапливают до 800 кг азота на 1 га [3]. 
Люцерна заметно улучшает структуру и плодородие 
почвы и является ценным предшественником мно-
гих культур. Она используется для залужения лугов 
и пастбищ, склоновых земель, подверженных водной 
и ветровой эрозии.

Люцерна — хорошее кормовое растение, часто 
встречается на пастбищах, характеризуется богатым 
биохимическим составом и хорошо поедается до-
машними животными [4], антропогенная нагрузка 
ведет к увеличению доли угнетенных особей в цено-
популяциях [5]. Кроме того, это хороший медонос 
и лекарственное растение [6]. Люцерна перспектив-
на как лекарственное растительное сырьё, имеющее 
антиоксидантную активность [7]. Прием препарата 
ингибитора трипсина, полученного из люцерны, 
используется в комплексной терапии ряда заболе-
ваний [8]. Поэтому разработка методов получения 
линий люцерны с высокой активностью ингиби-
торов (в частности, ингибитора трипсина), анти-
оксидантной активностью и другими полезными 
свойствами, является актуальной [9].
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M. falcata вовлекается в селекционный процесс 
как многолетний объект (на одном месте произрас-
тает более 10 лет) с различными способами возоб-
новления, наличием корневых отпрысков, высокой 
облиственности, мягкостебельности, белковости 
и высокой экологической пластичности [10].  
Для расширения зоны возделывания люцерны тре-
буется выявление и сбор образцов на северной гра-
нице ареала в европейской части и на восточной 
границе ареала в Сибири, где условия обитания 
являются экстремальными и виды адаптированы 
к суровым условиям существования [11].

Характеристики жизненных форм (стержнекор-
невой и корневищно-стержнекорневой) и онтоге-
нетических состояний М. falcata приведены в рабо-
тах М. С. Снаговской [12] и Н. М. Григорьевой [13].  
В основу характеристик онтогенетических состоя-
ний, помимо других морфологических признаков, 
положено состояние каудекса. На каудексе раз-
виваются придаточные корни разной мощности. 
Они, а также придаточные корни у почек в основа-
нии развивающегося побега M. falcatа способству-
ют тому, что базальная часть молодого побега при-
обретает плагиотропный характер, полегает или 
углубляется в почву [14, 15]. В естественных усло-
виях при ежегодном вегетативном возобновлении 
у вида может возникать несколько парциальных 
кустов, связанных друг с другом гипогеогенными 
корневищами. Особи, возникшие вегетативным 
путем, продолжают развиваться, стареть и в про-
цессе развития последовательно проходят с опреде-
ленного момента все те этапы онтогенеза, которые 
характерны для семенных особей [13].

Чтобы оценить состояние популяций и ди-
намику развития особей M. falcata, необходимо 
дать характеристику основных популяционных 
единиц у растений и провести их анализ [16]. 
Поскольку максимальные оценки для организма 
и популяции часто не совпадают, а иногда нахо-
дятся в обратной зависимости, по мнению ряда 
исследователей, следует различать понятия ин-
дивидуального и популяционного оптимума [17].  
На сегодняшний день различные методики по-
зволяют выявить оптимальное, критическое 
и пессимальное состояние ценопопуляций рас-
тений, как в естественных, так и в культурных 
популяциях. Мы использовали метод Л. Б. Зау-
гольновой [18], основанный на балловой оценке 
организменных и популяционных параметров 
M. falcata.

Цель работы – комплексная оценка M. falcata 
по организменным и популяционным показате-
лям и выявление особенностей адаптации сибир-
ских природных экотипов этого вида к различным 
природно-климатическим факторам и к антропо-
генной нагрузке.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изучение M. falcata проводили с 1983 по 2022 год 
в различных условиях произрастания в Новосибир-
ской области, Республиках Алтай и Хакасия (табл. 1). 
В Горном Алтае исследовались сообщества есте-
ственных пастбищ среднегорий с различной стади-
ей дигрессии в интервале высот от 900 до 2500 м над 
уровнем моря. В Новосибирской области и Респу-
блике Хакасия исследования проводили в местоо-
битаниях M. falcata, расположенных на равнинных 
степных участках или склонах небольших сопок, на 
лугах и залежах.

Для оценки адаптивных свойств M. falcata и опре-
деления реального оптимума организма и популяций 
вида мы использовали метод Л. Б. Заугольновой [18],  
основанный на определении 5 популяционных и  
5 организменных параметров в ценопопуляциях 
вида в широком диапазоне условий, охватывающем 
экологическую амплитуду вида. Организменные 
характеристики включают оценку роста растений, 
для которой использовались следующие показате-
ли: длина листа, число побегов в кусте, их высота 
и фитомасса.Для оценки репродуктивной функции 
выбрана потенциальная семенная продуктивность 
(ПСП), учитывающая число генеративных побегов 
на особь, число соцветий, число цветков в соцветии 
и число семязачатков. Размерную поливариантность 
M. falcata в различных условиях произрастания из-
учали по средним показателям особей средневоз-
растного генеративного состояния, которое про-
должается у этого вида примерно с 5 до 9 лет [19]. 
Среди популяционных параметров оценивались доли 
прегенеративных и генеративных растений (% от 
общего состава), экологическую плотность и индекс 
восстановления. Экологическую плотность (экз./м2)  
рассчитывали, исходя из численности особей на еди-
ницу обитаемого пространства [20]. Индекс восста-
новления вида, отражает интенсивность самопод-
держания популяций и рассчитывается по формуле:

Iв = (Мj+Mim+Mv) ∕(Mg),
где М — численность каждой онтогенетической 
группы [21].
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Таблица 1. Краткая характеристика местообитаний Medicago falcatа
Table 1. Brief characteristics of the studied Medicago falcata habitats

Местонахождение,
сообщество / Habitat,

community

№ 
ЦП
CP 
No

ОПП2 
TPC2, %

ППЛ3 
PCA2, %

Почва, высота (H) над уровнем 
моря, стадия ПД1.

Soil, altitude (H), stage of pasture 
degradation (PD1). 

НСО4, Чулымский р-н. Окрестности 
д. Зырянка, злаково-разнотравный 
луг. Люцерна в микропонижениях.
NR4, Chulymsky district. Neighborhood 
of Zyryanka village, cereal and forb 
meadow. Alfalfa in microdepressions.

Лугово-черноземная типичная 
среднемощная среднесуглинистая. 
H = 175 м. II стадия ПД. 
Typical meadow-chernozem, 
medium-thick, medium-loamy. 
H = 175 m. Stage II of PD.

901 3–5

НСО, Чулымский р-н., д. Базовое-
Зырянка, вострецово-лабазниковая 
луговая степь. Пастбище.
NR, Chulymsky district. Neighborhood 
of Bazovoe-Zyryanka village, meadow 
steppe. Pasture.

Лугово-черноземная типичная 
среднемощная среднесуглинистая. 
H = 175 м. II-III стадия ПД. 
Typical meadow-chernozem, 
medium-thick, medium-loamy. 
H = 175 m. Stage II-III of PD.

702 3–5

НСО, Тогучинский р-н. Окрестности 
п. Семеновский. Сопка Лысая. 
Юго-восточный склон. Остепненный 
разнотравно-злаковый луг.
NR, Toguchinsky district. Neighborhood 
of Semenovsky village. Lysaya Hill. 
South-eastern slope. Steppe forb-grass 
meadow.

Выходы щебнистых пород.
H = 352 м. Около проселочной 
дороги. Outcrops of rubble. 
H = 352 m. Near a country road.

60–803 3–25

НСО, Тогучинский р-н. Окрестности 
п. Семеновский. Ковыльная степь 
с люцерной.
NR, Toguchinsky district. Neighborhood 
of Semenovsky village. Feather grass 
steppe with alfalfa.

Лугово-черноземная среднемощная 
среднесуглинистая. H = 350 м.
После пожара.
Typical meadow-chernozem, 
medium-thick, medium-loamy.
H = 350 m. Steppe after the fire.

704 6–15

НСО, Тогучинский р-н. Окрестности 
п. Семеновский. Подножие склона. 
Луговая разнотравно-злаковая степь 
с доминированием люцерны 
в микропонижениях.
NR,Toguchinsky district. Neighborhood 
of Semenovsky village At the foot of the 
slope. Meadow forb-grass steppe with 
dominance of alfalfa in microdepressions.

Лугово-черноземная среднемощная 
среднесуглинистая. H = 350 м.
Typical meadow-chernozem, 
medium-thick, medium-loamy.
H = 350 m.

705 15–25

НСО, Краснозерский р-н. Окрестно-
сти д. Мохнатый Лог (долина 
р. Карасук). Дерновинно-злаковая 
степь.
NR, Krasnozersky district. Neighborhood 
of Mokhnaty Log village (valley of the 
Karasuk river). Turf-grass steppe.

Чернозем обыкновенный солонце-
ватый с хлоридно-сульфатным 
засолением. H = 148 м.
Ordinary solonetzic chernozem 
(chloride-sulfate salinity). H = 148 m.

70–856 5–25
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Таблица 1. Окончание

Примечаниe: 1 ПД – пастбищная дигрессия; 2 ОПП – общее проективное покрытие; 3 ППЛ – проективное покрытие лю-
церны; 4НСО – Новосибирская область; 5РА – Республика Алтай.
Note: 1PD – Pasture degradation; 2TPC – total projective cover; 3PCA – projective cover of alfalfa; 4NR – Novosibirsk Region, 5RA –  
Republic of Altai.

Местонахождение,
сообщество / Habitat,

community

№ 
ЦП
CP 
No

ОПП2 
TPC2, %

ППЛ3 
PCA2, %

Почва, высота (H) над уровнем 
моря, стадия ПД1.

Soil, altitude (H), stage of pasture 
degradation (PD1). 

РА5. Улаганский р-н. Урочище Мёны. 
Гетеропаппусово-ковыльно-бобовая 
луговая степь.
AR5. Ulagansky district. Myona tract. 
Altai astra-feather-grass-legumes 
meadow steppe.

Горная лугово-степная 
черноземовидная.
H = 2200 м. II стадия ПД.
Mountain chernozem-like 
meadow-steppe. H = 2200 m.
Stage II of PD.

40–857 3–7

РА. Усть-Канский район. Окрестности 
с. Кырлык. Осоково-злаково-термо-
псисовое сообщество настоящей степи.
AR. Ust-Kansky district. Surroundings 
of Kyrlyk village. Sedge-cereals-thermopsis 
real steppe.

Горная сухостепная каштановидная.
H = 1095 м. III–IV стадия ПД.
Mountain dry chestnut steppe.
H = 1095 m. Stage III– IV of PD.

30–608 0.1–3

РА. Онгудайский р-н. Окрестности 
нефтебазы. Тысячелистниково-
люцерново-злаковое сообщество 
настоящей степи.
AR. Ongudai district. The vicinity of the 
oil depot. Yarrow-alfalfa-grass community 
of the real steppe.

Горно-лесная черноземовидная 
выщелоченная, карбонатная.
H = 901 м. III стадия ПД.
Mountain-forest chernozem-like 
leached, carbonate. H = 901 m.
Stage III of PD.

759 15–20

РА. Онгудайский р-н. Окрестности 
с. Каракол-1. Копеечниково-лапча-
тково-ковыльное сообщество.
AR. Ongudai district. Surroundings 
of Karakol-1 village. Tick trefoil-
quinquefoil-feather-grass of the real steppe.

Горно-лесная черноземовидная 
выщелоченная, карбонатная.
H = 911 м. III–IV стадия ПД.
Mountain-forest chernozem-like 
leached, carbonate. H = 911 m.
Stage III– IV of PD.

40–50
10 0.1–3

РА. Онгудайский р-н. Каракол-2. 
Копеечниково-ковыльное сообщество 
настоящей степи.
AR. Ongudai district. Karakol-2. 
Tick trefoil-feather grass community 
of the real steppe.

Горно-лесная черноземовидная 
выщелоченная, карбонатная.
H = 907 м. III стадия ПД.
Mountain-forest chernozem-like 
leached, carbonate. H = 907 m.
Stage III of PD.

40–7011 5–8

Республика Хакасия. Ширинский р-н.
Окрестности д. Малый Спирин. 
Долина р. Карыш. Залежь.
Republic of Khakassia. Shirinsky district. 
The outskirts of Maly Spirin village. 
River valley Karysh. Abandoned field.

Дерново-подзолистая. H = 1200 м.
II–III стадия ПД.
Soddy-podzolic. H = 1200 m.
Stage II–III of PD.

9012 3
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В дальнейшем каждый признак оценивали 
с помощью балловой шкалы. Для оценки состо-
яния диапазон каждого признака разбивался на 5 
классов с одинаковым объемом по равномерной 
шкале; затем каждому классу присваивали балл: 
минимальный балл соответствовал минимальным 
показателям. Положение каждой исследованной 
ЦП оценивали в баллах соответственно величине 
каждого признака.

Онтогенез и онтогенетическую структуру ЦП 
изучали с применением принятых в популяци-
онной биологии растений методов и подходов, 
разработанных Т.  А. Работновым [22], А.  А. Ура-
новым [23] и его учениками [24, 25] с учетом опи-
сания жизненных форм люцерны М. С. Снаговской 
[12] и Н. М. Григорьевой [19]. За счетную единицу 
в течение онтогенеза у стержнекорневых растений  
M. falcata принималась особь, у длиннокорневищно-
стержнекорневых — парциальное образование или 
первичный куст. Определение онтогенетической 
структуры и плотности ценопопуляций проводили 
на 10–25 площадках размером 1.0 м2, на трансектах, 
заложенных регулярным способом в пределах одно-
го участка ассоциации.

Изучение морфологических особенностей  
M. falcata проводили в каждой ценопопуляции на 
15–25 генеративных побегах cредневозрастных 
особей. Показатели семенной продуктивности 
определены по методике И. В. Вайнагий [26, 27].

Количественные данные обработаны стати-
стическими методами.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В ненарушенных местообитаниях на террито-
рии Сибири Medicago falcata во взрослом состо-
янии формирует стержнекорневую жизненную 
форму. Во время выпаса скота и при регулярном 
сенокошении наблюдается и вегетативное раз-
множение люцерны. В антропогенных фитоцено-
зах Республики Алтай при высокой пастбищной 
нагрузке повсеместно встречались выделенные 
Н. М. Григорьевой [19] угнетенные, своеобразные 
особи со слабо развитой системой придаточных 
корней, расположенной параллельно поверхности 
почвы, образование которых связано, в основ-
ном, с механическими повреждениями. Указан-
ный автор отмечает, что антропогенные факторы 
также влияют на численность, фитомассу, ха-
рактер семенного возобновления и возрастную 
структуру ЦП M. falcata. В различных природно-
климатических условиях эти изменения могут 
различаться (табл. 2).

Первый показатель — фитомасса особи, харак-
теризует средний вес надземной части средневоз-
растных генеративных особей или парциальных 
образований в каждой изученной ЦП (табл. 2). 
Самые высокие значения этого показателя за-
фиксированы в луговых и лугово-степных ме-
стообитаниях Тогучинского р-на Новосибирской 
обл.: в ЦП 5 (197.2 г/5 баллов) и в ЦП 3 (143.5 г/4 
балла). Более низкая фитомасса особей отмечена 
в степной ЦП 6 с хлоридно-сульфатным засоле-
нием, после пожара (ЦП 4) и в ЦП 12 (залежь). 
При выпасе показатели надземной массы осо-

Таблица 2. Оценка величины организменных признаков Medicago falcata (показатель/балл) 
Table 2. Assessment of the organismal trait values of Medicago falcata (indicator/score)

Примечание: 1ПСП – потенциальная семенная продуктивность (тыс. шт. на особь).
Note: 1PSP – potential seed production (thousand seeds per individual).

№ ЦП
CP 
No

Фитомасса особи, г
Phytomass, g

Высота побега, см
Shoot height, cm

Длина листа, см
Leaf length, cm

Число побегов
Number of shoots

1ПСП
PSP

Сумма 
баллов
Score

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12

33.5 ± 6/1
3.2 ± 0.3/1
143 ± 21/4
14.5 ± 2/1
197 ± 30/5
17 ± 1/1
43 ± 7/2
2.0 ± 0.4/1
7 ± 1/1
1.2 ± 0.2/1
1.7 ± 0.3/1
12 ± 2/1

45 ± 3/3
30 ± 9/2
56 ± 2/4
39 ± 2/3
77 ± 3/5
47 ± 3/3
59 ± 3/4
11 ± 1/1
36 ± 4/2
11.1 ± 0.9/1
21 ± 2/1
42.8 ± 4/3

2.7 ± 0.2/3
2.2 ± 0.3/2
2.1 ± 0.1/3
2.7 ± 0.1/3
3.0 ± 0.2/3
1.9 ± 0.2/2
4.5 ± 0.4/5
1.5 ± 0.1/1
1.6 ± 0.1/1
1.3 ± 0.1/1
1.3 ± 0.1/1
2.8 ± 0.3/3

15 ± 2/1
7 ± 1/1
36 ± 2/3
28 ± 2/2
70 ± 5/5
11 ± 1/1
19 ± 3/2
6 ± 1/1
11 ± 1/1
3.8 ± 0.4/1
3.6 ± 0.6/1
12.9 ± 2.5/1

133 ± 12/1
0.6 ± 0.1/1
193 ± 17/1
75 ± 3/1
3360 ± 114/5
49 ± 1/1
37 ± 11/1
0.3 ± 0.1/1
5.8 ± 0.7/1
0.12 ± 0.02/1
0.4 ± 0.1/1
89.8 ± 17.8/1

9
7
15
10
23
8
14
5
6
5
5
9
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бей значительно уменьшаются: при II-ой стадии 
пастбищной дигрессии они еще довольно высо-
кие — в лугово-степной ЦП 7 в урочище Мёны 
Республики Алтай — 42.7 г и в луговой ЦП 1 в Чу-
лымском районе Новосибирской области — 33.5 г. 
Но на фоне усиления пастбищной нагрузки (III-я 
стадия пастбищной дигрессии) в ЦП 2 это уже 
3.2 г на особь; минимальные показатели отмече-
ны в алтайских степных ЦП 10, 11, 8 с III–IV-ой 
стадиями пастбищной дигрессии (от 1.2 до 2.0 г).

По высоте растений самые высокие показатели 
выявлены в ЦП 5, затем по убыванию — в ЦП 3, 
7, 1, 12, 6. Таким образом, как и в случае с фито-
массой, самые высокие показатели наблюдаются 
в ненарушенных местообитаниях. С увеличением 
антропогенного воздействия на растения высота 
растений уменьшалась. Минимальные показатели 
по высоте растений отмечались в ценопопуляциях 
с III–IV-ой стадией пастбищной дигрессии.

Самый большой размер листа у люцерны от-
мечен в наименее нарушенной алтайской ЦП 7, 
но в остальных местообитаниях с более сильной 
пастбищной нагрузкой, длина листа минимальная. 
Число побегов в целом больше у этого вида в Но-
восибирской области, особенно в ЦП 5.

Потенциальная семенная продуктивность ха-
рактеризует генеративную сферу особей и зависит 
от числа генеративных побегов, соцветий, цвет-
ков, семязачатков. Максимум по этому показа-
телю отмечен в ЦП 5, он на порядок отличается 
от высоких показателей в ЦП 3 и 1. Это связано 
с тем, что в микропонижениях в луговой степи 
произрастают самые мощные особи с огромным 
числом соцветий (949 ± 130) на каждом из генера-
тивных побегов, число которых составляло 46 ± 4.  
Из-за выпаса (II стадия пастбищной дигрессии) 
в похожем местообитании с микропонижениями 
в ЦП 1 все показатели ПСП у люцерны значитель-
но ниже, а минимальные величины наблюдаются 
при высокой пастбищной нагрузке в алтайских 
ЦП. Эта тенденция сохраняется в целом по всем 
организменным показателям.

Таким образом, самые высокие показатели (23 
балла) по исследованным организменным призна-
кам выявлены у M. falcata в ненарушенной ЦП 5,  
значительно более низкие — в местообитаниях 
с антропогенным влиянием — в ЦП 3 около до-
роги (15 баллов), в алтайской ЦП 7 с небольшой 
пастбищной нагрузкой (14 баллов), в ЦП 4 по-
сле пожара (11 баллов). Еще ниже они в сообще-

ствах, подвергающихся выпасу — ЦП 1 и ЦП 2 (9 
и 7 баллов, соответственно). Высокая пастбищная 
нагрузка (III–IV-ая стадии ПД) в горных степях 
Республики Алтай приводит к резкому снижению 
всех организменных показателей вплоть до мини-
мальных: 5 баллов в ЦП 8, 10, 11; 6 баллов в ЦП 
9. В Новосибирской области в засолённой степи 
в ЦП 6 общая оценка составляет 8 баллов, в хакас-
ской ЦП 12 на залежи — 9 баллов.

Популяционные показатели M. falcata в изучен-
ных местообитаниях представлены в таблице 3.

Общее проективное покрытие M. falcata 
имеет самые большие значения в Новосибир-
ской области в ЦП 1, 3, 5 и в хакасской ЦП 12. 
В условиях пастбищной дигрессии в степях 
горного Алтая этот показатель заметно ниже и 
колеблется от 75 до 45%. Чего нельзя сказать о 
втором показателе – физической плотности: 
его максимальные величины отмечены в алтай-
ских ЦП 8–11 (от 14.8 до 53.6 особей на 1 м2). 
В таких местообитаниях во время выпаса скота 
при вегетативном размножении люцерны по-
является много ослабленных особей, которые 
имеют корневища, надземные вегетативные 
или генеративные побеги со слабо развитой си-
стемой придаточных корней, расположенных 
параллельно поверхности почвы. По мнению  
Н. М. Григорьевой [19], фитоценотическая 
роль этой группы особей состоит в том, что 
они некоторое время удерживают занятую ви-
дом территорию. При увеличении пастбищ-
ной нагрузки возникает большая вероятность 
выпадения таких особей из травостоя, при 
уменьшении – не исключена возможность об-
разования вторично-стержневых корней и за-
крепления их в ценозе. В ненарушенных место-
обитаниях особи в основном стержнекорневые, 
но при периодическом сенокошении (ЦП 5,  
ЦП 7), после пожара (ЦП 4) и при небольшом вы-
пасе (ЦП 2) отмечено появление корневищ. Уча-
стие подроста в составе ЦП при этом может быть 
достаточно высоким – 28% (5 баллов) в ЦП 2,  
но он может отсутствовать при регулярном 
отчуждении генеративной сферы при сено-
кошении и небольшом выпасе, как в ЦП 7. 
Вегетативное размножение при нестабиль-
ной диссеминации помогает M. falcata удер-
живаться в фитоценозе и иметь по организ-
менным показателям, в частности, в ЦП 7,  
неплохие результаты, несмотря на минимальные 
популяционные показатели. Минимальная общая 
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сумма баллов характерна также для ЦП 10 (8 бал-
лов) в условиях высокой пастбищной нагрузки. 
Максимальную оценку популяционных показа-
телей M. falcata получила в ЦП 5 (16 баллов), на 1 
балл меньше – в ЦП 2 и ЦП 6.

Общая сумма баллов по всем параметрам до-
стигла максимума (39 баллов) в ЦП 5, располо-
женной в луговой разнотравно-злаковой степи с 
доминированием люцерны в микропонижениях в 
Тогучинском р-не Новосибирской обл. (рис. 1 a).  
Там же, на выходах щебня в ЦП 3 общая сумма 
баллов составила 27 (рис. 1 b), а в ЦП 4 (после 
пожара) лишь 20 баллов (рис. 1 c), в остальных 
местообитаниях Новосибирской обл. она больше 
на 1–3 балла. Такая же сумма баллов (22 балла) в 
алтайской ЦП 7 и в хакасской ЦП 12 (рис. 1 d, e). 
Оценку менее 20 баллов получили ЦП 8–11 на ал-
тайских горно-степных пастбищах, минимальная 
величина наблюдается при сбое в Онгудайском 
районе в окрестностях села Каракол-1 (ЦП 10) –  
13 баллов (рис. 1 f).

Таким образом, наиболее благоприятными ус-
ловиями произрастания для M. falcata в Южной 
Сибири можно считать луговые, лугово-степные 
местообитания с выраженным гумусовым гори-
зонтом. Оптимум достигается в ненарушенных 
местообитаниях и заметно снижается при антро-
погенном воздействии. Значительно ниже все 
организменные и популяционные показатели у 

особей на каменистом субстрате в горных степях, 
особенно при усилении пастбищной нагрузки. 
Пессимальное состояние в ЦП M. falcatа, вплоть 
до критического, может возникать при постоянном 
выпасе скота, приводящем к пастбищной дигрес-
сии III–IV-ой стадии, сбою.

Из вышесказанного следует, что внутрипопуля-
ционная регуляция M. falcata в неблагоприятных 
условиях произрастания и при антропогенной 
нагрузке осуществляется за счет снижения потре-
бления ресурсов среды (уменьшения фитомассы 
и размерных показателей особей) и поддержания 
большего уровня численности за счет ослабленных 
особей вегетативного происхождения. Таким обра-
зом, для изученного вида характерна способность 
длительно существовать на территории за счет из-
менения жизненной формы на вегетативно-под-
вижную и максимального снижения энергии жиз-
недеятельности, т. е. стратегия толерантности.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучено 12 ценопопуляций Medicago falcata L. 
(Fabaceae) в различных местообитаниях Новоси-
бирской области, Республики Алтай и Хакасии 
и дана их оценка по комплексу организменных 
и популяционных показателей. Максимальная 
сумма баллов по 10 показателям характеризует 
наиболее благоприятные условия обитания для 
этого вида в лугово-степных местообитаниях. 

Таблица 3. Величины популяционных показателей и индекса восстановления Medicago falcata (показатель/балл)  
Table 3. Population indicators and recovery index of Medicago falcata (indicator/score)

Примечаниe. 1ОПП – общее проективное покрытие; 2Iв – отношение числа особей прегенеративных онтогенетических 
состояний (j–v) к числу особей генеративных онтогенетических состояний (g1–g3) [29].
Note. 1TPC – total projective cover; 2Iв – the ratio of the number of individuals of pregenerative (j–v) to generative (g1–g3) ontogenetic 
states [29].

№ ЦП
No. CP 

1ОПП, %
1TPC, %

Экологическая
плотность, экз./ м2

Ecological density, 
ind./m2

Доля j–v 
особей, %

Fraction of j–v 
individuals, %

Доля g1–g3  
особей, %

Fraction of g1–g3 
individuals, %

2Iв

Всего 
баллов

Total score

Сумма 
баллов
Score

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12

90/5
70/3
95/5
70/3
99/5
73/3
63/2
45/1
75/3
45/1
55/1
90/5

1.1 ± 0.2/1
6 ± 1/1
6 ± 1/1
8 ± 1/1
8 ± 2/1
2.8 ± 0.6/1
1.3 ± 0.2/1
51 ± 7/5
19.5 ± 3/2
15 ± 1.5/2
54 ± 6/5
1.6 ± 0.3/1

14.3/2
27.8/5
7.5/1
9.5/1
21.7/4
8.0/1
0.0/0
17.6/3
14.1/2
10.8/1
12.7/2
13.3/2

66.7/3
60.0/3
72.5/4
71.4/4
73.9/4
88.0/5
100.0/5
41.2/2
53.8/3
64.9/3
20.6/1
80.7/4

0.21/1
0.46/3
0.10/1
0.13/1
0.29/2
0.90/5
0.00/0
0.43/3
0.26/2
0.17/1
0.62/4
0.17/1

21
22
27
20
39
23
22
19
18
13
18
22

12
15
12
10
16
15
8
14
12
8
13
13
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Минимальные значения большинства параметров 
вида, отражающие его пессимальное состояние, 
характерны для степных местообитаний, подвер-
женных выпасу. По важнейшим показателям ор-
ганизменного и популяционного уровня выявле-
ны адаптационные особенности вида, определено 
оптимальное и пессимальное состояние его цено-

популяций в различных условиях произрастания. 
Стратегия вида определена как толерантная.
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Abstract. In Siberia (Novosibirsk region, Altai Republic and Khakassia), 12 coenopopulations of Medicago falcata L.  
were studied in different growing conditions. The most important indicators operating at the organismal and 
population levels were studied, adaptation mechanisms were identified and the strategy of the species was 
determined. A score is given for 5 organismal and 5 population indicators in each habitat. The maximum sum 
of points in meadow-steppe habitat conditions characterizes the optimal state of the species. The pessimal state 
is determined by the minimum values of most parameters of the species. It was found in steppe habitats subject 
to heavy grazing with stages III–IV of pasture digression. It has been established that in anthropogenic habitats  
M. falcata can exist on the territory for a long time due to a decrease in the vitality of individuals and a tolerant 
strategy.
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ОБЗОРЫКОМПОНЕНТНЫЙ СОСТАВ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Во всех типах живых организмов постоянно 
протекают реакции одноэлектронного восста-
новления, что приводит к образованию проме-
жуточных продуктов восстановления молекулы 
кислорода. Все они носят название — активные 
формы кислорода (АФК). Известно, что окисли-
тельный стресс может служить причиной разви-
тия хронических заболеваний (диабет, ожирение 
и дисфункция адипоцитов, сердечно-сосудистые 

заболевания), нейродегенеративных заболеваний 
и различных видов рака [1]. Поэтому актуальным 
является создание лекарственных препаратов, на-
правленных на защиту организма от хронических 
заболеваний, связанных с активными формами 
кислорода. Стоит обратить особое внимание на 
биологически активные вещества, содержащиеся 
в природных источниках, таких как дикорасту-
щие растения. Они обладают антиоксидантной 
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Исследованы общее содержание фенольных соединений, в том числе катехинов, флавонолов, фенол-
карбоновых кислот, и антиоксидантная активность водно-этанольных экстрактов надземных органов 
спиреи низкой (Spiraea humilis Pojark.) в двух дальневосточных популяциях. Установлено, что из всех 
исследованных соединений максимальным содержанием отличаются фенолкарбоновые кислоты, обна-
руженные в экстрактах листьев и соцветий растений из ценопопуляции окр. с. Селихино Хабаровского 
края (7.3 и 6.6 мг%/г соответственно) и ценопопуляции из окр. г. Комсомольск-на-Амуре Хабаров-
ского края (8.7 и 7.5 мг%/г соответственно). Стебли растений обеих ценопопуляций по содержанию 
исследуемых соединений уступали листьям и соцветиям. Проведенные исследования показали, что 
антиоксидантная активность водно-этанольных экстрактов листьев и стеблей S. humilis значительно 
ниже, чем соцветий. По результатам корреляционного анализа было установлено, что антиоксидантная 
активность достоверно положительно связана с общим содержанием фенольных соединений, главным 
образом флавонолов и катехинов в органах спиреи. Минимальное влияние на нейтрализацию свободных 
радикалов 1,1‑дифенил‑2‑пикрилгидразила (DPPH) оказывали фенолкарбоновые кислоты. Методом 
высокоэффективной жидкостной хроматографии в водно-этанольных экстрактах надземных органов S. 
humilis идентифицировано 15 фенольных соединений с высокой биологической активностью. Установ-
лены различия в профилях фенольных соединений растений их двух дальневосточных ценопопуляций. 
Из идентифицированных фенольных соединений максимальный вклад в антиоксидантную активность 
экстрактов вносили флавонолы кверцитрин, рутин и кверцетин. Предварительная оценка растительного 
сырья показала, что S. humilis накапливает достаточное количество биологически активных веществ 
в надземных вегетативных и генеративных органах и может быть рекомендована как перспективный 
источник антиоксидантов и других биологически активных веществ.
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и противовоспалительной активностью, бакте-
риостатическим, бактерицидным эффектами, 
способностью повышать устойчивость организма 
к генотоксикантам [2, 3].

Создание препаратов на основе лекарственных 
растений невозможно без исследований компо-
нентного состава и фармакологических свойств 
биологически активных веществ растений. Так, 
несколькими независимыми группами исследова-
телей продолжаются поиски биологически актив-
ных компонентов с выраженным антиоксидант-
ным действием у видов рода спирея (Spiraea L., 
Rosaceae) и осуществляется изучение их химиче-
ского компонентного состава. Спирею иволистную 
(Spiraea salicifolia L.) применяют в российской, мон-
гольской и тибетской народной медицине [4–7].  
Кроме того, благодаря достаточным сырье-
вым ресурсам и широкой распространенности,  
S. salicifolia привлекла к себе внимание научного 
сообщества. Так В. М. Мирович с коллегами [8] 
разработан способ получения сухого экстракта 
побегов S. salicifolia, проявляющего выраженную 
противовоспалительную, диуретическую и анти-
оксидантную активность. Экстракт сухой спиреи 
иволистной в дозе 100 мг/кг оказывал противовос-
палительное действие, о чем свидетельствовали 
уменьшение степени альтерации тканей и повыше-
ние интенсивности процессов регенерации в очаге 
воспаления. Площадь повреждения тканей на 9 
и 29 день уменьшалась на 15 и 20%, соответствен-
но. Экстракт сухой спиреи иволистной оказывал 
антиэкссудативное действие, снижая отек лап 
животных на 36.5% по сравнению с его уровнем 
в контрольной группе [8]. Родственный S. salicifolia 
вид спирея низкая (S. humilis Pojark.) малоизучена. 
В большинстве статей с ключевым словом Spiraea 
данный вид упоминается, но данные о содержании 
биологически активных веществ (БАВ) в органах 
растений этого вида приводятся редко.

S. humilis — кустарник высотой от 0.2 м до 0.5 м. 
Молодые побеги, оси соцветия и гипантий густо 
опушены ржавовойлочными волосками. Листья эл-
липтические, реже яйцевидные (длина в 1.5–2 раза  
больше ширины), сверху нередко белесые от 
сильно развитого воскового налета, зубчатые 
только в верхней половине пластинки. Соцве-
тие — компактная яйцевидная или пирамидально-
яйцевидная метелка, 2.5–10 см длиной (рис. 1). 
Встречается в лиственничных и березовых лесах, 
на лесных опушках, по берегам рек и ручьев: пред-
почитает избыточно увлажненные местообитания. 

S. humilis произрастает в Восточной Сибири и на 
Дальнем Востоке России [9–12].

Цель работы — исследование содержания био-
логически активных веществ и антиоксидантной 
активности экстрактов надземных вегетативных 
(листья и стебли) и генеративных (соцветия) орга-
нов Spiraea humilis в двух ценопопуляциях на тер-
ритории Хабаровского края.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом для исследования биологически ак-
тивных веществ послужили вегетативные и гене-
ративные органы Spiraea humilis. Материал был 
собран в 2022 г. в Хабаровском крае в двух при-
родных ценопопуляциях (табл. 1) во время цвете-
ния. В каждой ценопопуляции с 10–15 типичных 
экземпляров собирали по одной ветви из средней 
или верхней части куста. Образцы делили на ор-
ганы (листья, стебли и соцветия) и сушили в тени 
в хорошо проветриваемом помещении.

Рис. 1. Spiraea humilis (Хабаровский край, Комсомольский 
р-н, окр. пос. Селихино, фото Веклич Т. Н.)
Fig. 1. Spiraea humilis (Khabarovsk kray, Komsomolsky district, 
environment of Selikhino village, photo by Veklich T. N. )
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Приготовление экстракта. Около 0.5 г (точная 
навеска) сырья, проходящего сквозь сито с диа-
метром отверстий 2–3 мм, помещали в кругло-
донную колбу с притертой крышкой, объемом 
100 мл. Сырье заливали 30 мл 70%-ного этилового 
спирта, колбу присоединяли к обратному холо-
дильнику и помещали на водяную баню при 70°C 
на 30 минут. Колбу время от времени взбалтыва-
ли, чтобы смыть частицы сырья со стенок. После 
этого колбу с извлечением охлаждали и первую 
порцию экстракта фильтровали в коническую 
колбу с притертой крышкой объемом на 100 мл 
через бумажный фильтр. Далее сырье на фильтре 
помещали в круглодонную колбу и опять заливали 
30 мл 70%‑го спирта и экстрагировали в течении 
30 минут. Вторую порцию экстракта охлаждали 
и фильтровали к первой порции экстракта в колбу 
на 100 мл. Процедуру повторяли дважды. Три пор-
ции экстракта перемешивали и замеряли объем 
полученного объединенного экстракта.

Определение общего содержания фенольных со-
единений с использованием реактива Фолина–Чо-
кальтеу. В мерную колбу на 5 мл помещали 4 мл 
дистиллированной воды, 0.5 мл экстракта, затем 
добавляли 2.5 мл реагента Фолина–Чокальтеу 
и через 1 мин –2.0 мл 20%-ного водного раствора 
карбоната натрия. Смесь инкубировали в темноте 
при комнатной температуре в течение 30 минут. 
Поглощение измеряли при длине волны 760 нм 
на спектрофотометре СФ‑56. В качестве контро-
ля использовали смесь: 0.5 мл дистиллированной 
воды, 2.5 мл реагента Фолина–Чокальтеу и 2.0 мл 

20%-ного водного раствора карбоната натрия. Об-
щее содержание фенольных соединений рассчи-
тывали по калибровочной кривой, построенной 
с использованием галловой кислоты (концентра-
ция 0.001–0.006 мг/мл) в качестве стандарта [13].

Определение содержания флавонолов с использо-
ванием хлорида алюминия. Количественное опреде-
ление флавонолов проводили спектрофотометри-
ческим методом, в котором использована реакция 
комплексообразования флавонолов с хлоридом 
алюминия. По 0.1 мл экстракта помещали в 2 про-
бирки емкостью 5 мл, прибавляли в одну пробир-
ку 0.2 мл 2%-ного спиртового раствора хлорида 
алюминия, в другую — 1–2 капли 30%‑й уксусной 
кислоты и доводили объем раствора 96%-ным эти-
ловым спиртом до метки. Растворы перемешивали 
и через 40 мин измеряли оптическую плотность 
раствора с хлоридом алюминия на спектрофото-
метре СФ‑56 при длине волны 415 нм в кювете 
с толщиной слоя 1 см, используя раствор с уксус-
ной кислотой для сравнения. Количественное со-
держание флавонолов в пробе определяли по кали-
бровочной кривой, построенной по рутину (≥ 99%,  
«Chemapol») [14].

Определение содержания катехинов. В две про-
бирки отбирали аликвоту по 0.8 мл экстракта. 
В одну из них приливали 4 мл 1%-ного раствора 
ванилина в концентрированной соляной кислоте 
и доводили объемы до 5 мл в обеих пробирках 
концентрированной соляной кислотой. Про-
бирку без ванилина использовали как контроль. 
Через 5 мин измеряли интенсивность окрашен-

Таблица 1. Места сбора образцов Spiraea humilis
Table 1. Locations of Spiraea humilis sample collection 

№ Место и дата сбора, растительное сообщество, коллектор
Location of the collection point, collection date, plant community, collector

1 Хабаровский край, Комсомольский район, 32 км от г. Комсомольск-на-Амуре 
в сторону г. Хабаровск по федеральной трассе, в 150 м от обочины дороги, 
в разреженном лиственнично-березовом лесу. N50°22'56.2'', E 137°14'46.4'', 
52 м над ур. м., 21.07.2022 г., Веклич Т.Н.
Khabarovsk Territory, Komsomolsky district, 32 km from Komsomolsk-on-Amur towards 
Khabarovsk along the federal highway, 150 m from the roadside, in a sparse larch-birch 
forest. N 50°22'56.2'', E 137°14'46.4'', 52 m a.s.l., 21.07.2022, Veklich T. N.

2 Хабаровский край, Комсомольский район, окр. с. Селихино, на опушке березового 
леса. N 50°22'39.5'', E 137°30'20.1'', 60 м над ур. м., 21.07.2022 г., Вектлич Т. Н.
Khabarovsk Territory, Komsomolsky district, environs of Selikhino village, on the edge of 
a birch forest. N 50°22'39.5'', E 137°30'20.1'', 60 m a.s.l., 21.07.2022, Veklich T. N. 
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ных растворов на СФ‑56 при длине волны 504 нм 
в кювете с толщиной слоя 1 см. Количественное 
содержание катехинов в пробе определяли по ка-
либровочной кривой, построенной по (±) — ка-
техину фирмы «Sigma» [15].

Определение общего содержания фенолкарбоно-
вых кислот с использованием реактива Арнова. К 1 мл  
экстракта добавляли 5 мл дистиллированной воды, 
1 мл соляной килоты (0.1 М), 1 мл реактива Арнова 
(10 г молибдата натрия, 10 г нитрита натрия в 100 
мл воды), 1 мл гидроксида натрия (1М), доводили 
до 10 мл дистиллированной водой и замеряли оп-
тическую плотность при длине волны 490 нм на 
спектрофотометре СФ‑56 (вещество сравнения — 
кофейная кислота) [16].

Исследование состава и содержания индивиду-
альных компонентов фенольного комплекса в экс-
трактах из растений методом высокоэффективной 
жидкостной хроматографии (ВЭЖХ). 1 мл водно-
этанольного экстракта разбавляли бидистил-
лированной водой до 5 мл и пропускали через 
концентрирующий патрон Диапак С16 (ЗАО 
«БиоХимМак»). Вещества смывали с патрона не-
большим количеством (3 мл) 40%-ного этанола, 
а затем 2 мл 96%-ного этанола. Объединенный 
элюат пропускали через мембранный фильтр 
с диаметром пор 0.45 мкм.

Анализ фенольных соединений, содержащихся 
в элюате, проводили на аналитической ВЭЖХ-си-
стеме, состоящей из жидкостного хроматографа 
«Agilent 1200» (США) с диодно-матричным детек-
тором, автосамплером и системой для сбора и об-
работки хроматографических данных ChemStation, 
модифицировав методику Т. А. van Beek [17]. Ко-
лонка Zorbax SB-C18, 4.6 × 150 мм, 5 мкм. Разделе-
ние проводили в следующих условиях: градиент от 
31 до 33%-ного метанола, подкисленного в орто-
фосфорной кислоте (0.1%) в течение 27 мин., далее 
в подвижной фазе содержание метанола в водном 
растворе отрофосфорной кислоты (0.1%) изме-
няли от 33 до 46% за 11 мин., затем от 46 до 56% 
за следующие 12 мин. и от 56 до 100% за 4 мин. 
Скорость потока элюента 1 мл/мин. Температура 
колонки 26°C. Объем вводимой пробы 10 мкл. Де-
тектирование осуществляли при длинах волн 254, 
270, 290, 340, 360 и 370 нм. Количественное опре-
деление индивидуальных компонентов в образцах 
растений проводили по методу внешнего стандарта 
при длине волны 360 нм. Стандартные растворы 
готовили в концентрации 10 мкг/мл.

Содержание индивидуальных компонентов (Сx) 
вычисляли по формуле (мг/г от массы воздушно-
сухого сырья):

где Сст – концентрация стандартного вещества, 
мкг/мл; S1 – площадь пика компонента в анали-
зируемой пробе, е.о.п., S2 – площадь пика стан-
дартного вещества, е.о.п., V1 – объем элюата после 
вымывания фенольных соединений с концентриру-
ющего патрона, мл; V2 – общий объем экстракта, мл;  
V3 – объем экстракта, взятого на анализ, мл; М – 
масса навески, г; 1000 – пересчетный коэффициент.

Относительное стандартное отклонение по-
вторяемости при определении фенольных ком-
понентов составляет σr,отн = 0.011, относительное 
стандартное отклонение по времени удерживания 
у метода ВЭЖХ = 0.0018.

Анализ антиоксидантной активности с использо-
ванием 1,1-дифенил-2-пикрилгидразила (DPPH). 
Способность образцов к улавливанию свобод-
ных радикалов определяли с помощью 1,1-ди-
фенил-2-пикрилгидразила (DPPH). Для этого 
аликвоту экстракта объемом 2 мл (растворенного 
в 70%-ном этаноле до концентраций в диапазоне 
10–200 мкг/мл) смешивали с 3 мл раствора DPPH 
(62 мкг/мл в этаноле). После 30 мин инкубации 
в темноте при комнатной температуре, измеря-
ли оптическую плотность (D) при 517 нм против 
холостого образца. Активность по улавливанию 
свободных радикалов рассчитывали, как процент 
ингибирования по следующей формуле:

где Dконтроль – оптическая плотность контрольно-
го раствора, содержащего все реагенты, кроме 
тестируемого экстракта, Dобразец – оптическая 
плотность образца.

Результаты выражали в IC50, DPPH, определя-
емом как концентрация антиоксиданта, которая 
вызывает 50% потерю DPPH в анализе активно-
сти по улавливанию радикалов DPPH. В качестве 
положительного контроля использовали растворы 
6-гидрокси-2,5,7,8-тетраметилхроман-2-карбоно-
вой кислоты (тролокс) и аскорбиновой кислоты 
(концентрация 2.5–50 мкг/мл) [18].

Статистическая обработка полученных данных. 
Все эксперименты были проведены в двух по-
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вторностях. Данные анализировали в програм-
мах Microsoft Excel 2010, Statistica 8 и GraphPad  
Prism v. 5.0. Коэффициенты корреляции Пирсона 
были рассчитаны для анализа корреляций между 
концентрациями биологически активных соеди-
нений и антирадикальной активностью. Уровень 
значимости составлял p ≤ 0.05. Данные представ-
лены как среднее ± стандартное отклонение.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЯ

В результате анализа биологически актив-
ных соединений в экстракте надземных органов 
Spiraea humilis из двух природных ценопопуляций 
Хабаровского края, Комсомольского р-на (окр. 
г. Комсомольск-на-Амуре и окр. с. Селихино) об-
наружены фенольные соединения — флавонолы, 
катехины и фенолкарбоновые кислоты (табл. 2).  
Выявлены различия в содержании основных групп 
биологически активных веществ в листьях, соцве-
тиях и стеблях. Листья и соцветия содержали боль-
ше исследуемых соединений, в стеблях их концен-
трации были значительно ниже.

Общее содержание фенольных соединений 
(в пересчете на кофейную кислоту) и катехинов 
(в пересчете на (±)-катехин) в соцветиях было 
выше, чем в листьях и стеблях (табл. 2). Различия 
в концентрациях фенольных соединений в со-
цветиях и листьях оказались близки: 4.6 и 4.6% 
в первой ценопопуляции, 5.8 и 4.3% — во второй 
ценопопуляции, соответственно. В изученных 
образцах растений из обеих ценопопуляций, от-
мечено следующее: в соцветиях содержание ка-
техинов в 2 раза выше, чем в листьях и в 4 раза 
выше, чем в стеблях.

Содержание фенолкарбоновых кислот в изучен-
ных образцах у S. humilis напротив, было несколь-
ко выше в листьях, чем в соцветиях (8.7 и 7.3% 
в первой ценопопуляции; 7.5 и 6.6% — во второй). 
В надземных органах S. humilis из всех рассматри-
ваемых классов соединений максимальная кон-
центрация отмечена для фенолкарбоновых кислот: 
даже в стеблях она превышала 2%.

Обращает на себя внимание содержание фла-
вонолов в исследуемых экстрактах. При анализе 
полученных данных по флавонолам в изученных 
образцах у растений первой ценопопуляции обна-
ружено большее их содержание в соцветиях (2.1%), 
в листьях концентрация флавонолов была в 1.3 раза  
меньше (1.6%). В образцах из второй ценопопуля-

ции обнаружено более высокое содержание фла-
вонолов обнаружено в листьях (1.9%), в соцветиях 
их концентрация несколько меньше. Самое низ-
кое содержание флавонолов обнаружено в водно-
этанольных экстрактах стеблей растений в обеих 
ценопопуляциях (0.1–0.2%).

Состав индивидуальных соединений фенольной 
природы в водно-этанольных экстрактах листьев, 
соцветий и стеблей S. humilis исследован методом 
высокоэффективной жидкостной хроматогра-
фии. Из них на основании УФ-спектров и сопо-
ставления времен удерживания пиков веществ на 
хроматограммах анализируемых образцов с вре-
менами удерживания пиков стандартных образ-
цов идентифицировано 15 соединений (табл. 3). 
Вещества представлены следующими группами: 
коричная кислота и ее производные: хлорогеновая 
и n-кумаровая, производное бензойной кисло-
ты – гентизиновая кислота, флавон (цинарозид), 
дигидрофлавонол (дигидрокверцетин) и наиболее 
разнообразно представлена группа флавонолов: 
кверцетин, кемпферол, гиперозид, рутин, спире-
озид, авикулярин, кверцитрин, астрагалин и ни-
котифлорин. Идентифицированные флавонолы 
представлены гликозидами кверцетина и кемпфе-
рола, в качестве сахарной группы выступают как 
моносахара (глюкоза, рамноза, галактоза, араби-
ноза), так и дисахара (рутиноза). В идентифици-
рованных гликозидах углеводные остатки связаны 
через атом кислорода в С-3 положении, кроме спи-
реозида, у которого остаток глюкозы присоединен 
в 4'-положении.

Выявлено, что состав фенольных соединений 
в листьях, соцветиях и стеблях неоднороден. В 
надземных органах S. humilis из окр. г. Комсо-
мольск-на-Амуре не обнаружено коричной кис-
лоты. Гентизиновая кислота и кемпферол иден-
тифицированы только в соцветиях, n-кумаровая 
кислота – только в листьях. В стеблях спиреи из 
этой ценопопуляции выявлены только два флаво-
нола – рутин и кверцетин.

В целом, для водно-этанольных экстрактов из 
надземных частей спиреи низкой из окр. д. Сели-
хино (вторая ценопопуляция) характерно боль-
шее разнообразие фенольных соединений, чем 
в экстрактах растений, собранных в окр. г. Ком-
сомольск-на-Амуре (первая ценопопуляция). 
Например, если в экстрактах стеблей из первой 
ценопопуляции обнаружены только рутин и квер-
цетин, то во второй идентифицировано 8 феноль-
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ных соединений. Однако в соцветиях растений из 
второй ценопопуляции не выявлен спиреозид, в 
листьях – кемпферол.

Основными веществами в экстрактах из соцве-
тий S. humilis из первой ценопопуляции являются 
рутин (tR  = 19.2 мин), астрагалин (tR  = 32.3 мин) 
и кверцетин (tR  = 40.6 мин). В листьях кроме вы-
шеперечисленных соединений значительная доля 
приходится на цинарозид (tR  = 16.3 мин). При этом 
содержание соответствующих флавонолов в ли-
стьях сильно отличалось от их содержания в со-
цветиях. Так, отличие наблюдали в содержании 
рутина, (в соцветиях в 1.7 раз больше, чем в листьях 
и более чем в 7 раз — в стеблях), а самое значи-

тельное — в содержании астрагалина (в соцветиях 
в 3.8 раз больше, чем в листьях и полное отсутствие 
в стеблях).

Для экстрактов из соцветий и стеблей второй 
ценопопуляции основными фенольными соедине-
ниями также являются рутин, астрагалин и кверце-
тин. Стоит отметить, что содержание астрагалина 
и рутина отличалось от содержания в первой це-
нопопуляции. Состав основных фенольных сое-
динений в экстрактах листьев из двух ценопопу-
ляций различен. Содержание рутина и кверцетина 
у растений второй ценопопуляции также высо-
кое, но вместо астрагалина и цинарозида в состав 
основных соединений входят n-кумаровая кис-

Таблица 2. Содержание биологически активных веществ в 70%-ных этанольных экстрактах Spiraea humilis
Table 2. Content of biologically active substances in 70% ethanol extracts of Spiraea humilis 

Орган 
растения

Plant organ
Фенольные 
соединения

Phenolic compounds

Катехины
Catechins

Содержание, %

Ценопопуляция 1 (окр. г. Комсомольск-на-Амуре)
Cenopopulation 1 (environs of Komsomolsk-on-Amur)

Ценопопуляция 2 (окр. с. Селихино)
Cenopopulation 2 (environs of Selikhino village)

Флавонолы
Flavonols

АОА,
IC50, 
µg/ml

Фенолкарбоновые 
кислоты

Phenolcarboxylic acids

Соцветия
Inflorescences

Листья
Leaves

Стебли
Stems

4.6 ± 0.1

4.6 ± 0.0

2.0 ± 0.1

5.3 ± 0.1

2.7 ± 0.1

0.9 ± 0.0

2.1 ± 0.1

1.6 ± 0.1

0.1 ± 0.0

7.5 ± 0.3

8.7 ± 0.3

2.2 ± 0.1

93

288

587

Соцветия
Inflorescences

Листья
Leaves

Стебли
Stems

Тролокс
Trolox

Аскорбиновая кислота
Ascorbic acid

5.8 ± 0.1

4.3 ± 0.0

2.2 ± 0.0

5.5 ± 0.1

2.6 ± 0.0

1.1 ± 0.0

1.9 ± 0.1

1.9 ± 0.0

0.2 ± 0.01

6.6 ± 0.2

7.3 ± 0.2

2.5 ± 0.1

119

234

656

8

9

Примечание: в таблице приведены средние значения из двух показателей ± стандартное отклонение; АОА – антиокси-
дантная активность; IC50, мкг/мл – концентрация экстракта/антиоксиданта, при которой наблюдали 50%-ное ингибиро-
вание радикала DPPH.
Note: the table shows the average of two data ± standard deviation; AOA – antioxidant activity; IC50, µg/ml – concentration of 
extract/antioxidant at which 50% inhibition of the DPPH radical is observed.
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Таблица 3. Характеристика и содержание фенольных соединений, обнаруженных в экстрактах Spiraea humilis
Table 3. Characteristics and content of phenolic compounds in Spiraea humilis extracts 

№

Время удержи-
вания (tR), мин
Retention time

(tR), min

Соединение
Compound

Спектральная 
характеристика 

λmax, нм
Spectral 

characteristic 
λmax, nm

Содержание, мг/г

Ценопопуляция 1
Cenopopulation 1

Ценопопуляция 2
Cenopopulation 2

С
оц

ве
ти

я
In

flo
re

sc
en

ce
s

Л
ис

ть
я

L
ea

ve
s

С
те

бл
и
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em

s  
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я
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s

Л
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я

L
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s

С
те

бл
и
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em

s

244, 300 
пл. (sh.), 

330

260, 272 
пл. (sh.), 298 
пл. (sh.), 355

0.15 ± 
0.01

0.46 ± 
0.02

0.36 ± 
0.01

0.27 ± 
0.01

0

0

0.25 ± 
0.01

0.55 ± 
0.02

0.30 ± 
0.01

0.28 ± 
0.01

0.30 ± 
0.01

0.28 ± 
0.01

Хлорогеновая
кислота
Сhlorogenic 
acid

Кверцитрин
Quercitrin

1 3.2

31.0

235, 330 0.20 ± 
0.01 0 0 0.08 ± 

0.00
0.18 ± 
0.01

0.18 ± 
0.01

Гентизиновая 
кислота
Gentisic acid

4.92

226, 293 пл. 
(sh.), 320 0 0.05 ± 

0.00 0 0.31 ± 
0.01

1.05 ± 
0.04

1.05 ± 
0.04

n-кумаровая 
кислота
n-coumaric acid

7.93

290 0.29 ± 
0.01

0.05 ± 
0.00 0 0.22 ± 

0.01
0.51 ± 

0.02
0.51 ± 

0.02

Дигидро-
кверцетин
Dihydro-
quercetin

8.54

250, 265 пл. 
(sh.), 290 пл. 

(sh.),  350

0.21 ± 
0.01

0.72 ± 
0.03 0 0.08 ± 

0.00
0.44 ± 

0.02
0.44 ± 

0.02
Цинарозид
Cinaroside 16.35

255, 268 
пл. (sh.), 355

0.25 ± 
0.01

0.36 ± 
0.01 0 0.39 ± 

0.01
0.53 ± 

0.02
0.53 ± 

0.02
Гиперозид
Hyperoside 18.36

255, 265 
пл. (sh.), 355

3.02 ± 
0.11

1.81 ± 
0.07

0.41 ±
 0.02

2.55 ± 
0.09

1.72 ± 
0.06

1.72 ± 
0.06

Рутин
Rutin 19.27

260, 270 
пл. (sh.), 360

0.43 ± 
0.02

0.33 ± 
0.01 0 0.31 ± 

0.01
0.82 ± 

0.03
0.82 ± 

0.03
Авикулярин
Avicularin 28.09

255, 265 
пл. (sh.), 366

0.14 ± 
0.01

0.35 ± 
0.01 0 0 0.86 ± 

0.03
0.86 ± 

0.03
Спиреозид
Spireoside 26.68

10

265, 300 
пл. (sh.), 350

2.38 ± 
0.09

0.63 ± 
0.02 0 1.69 ± 

0.06
0.52 ± 

0.02
0.52 ± 

0.02
Астрагалин
Astragalin 32.311

260,290 
пл. (sh.), 350

0.56 ± 
0.02

0.44 ± 
0.02 0 0.29 ± 

0.01
0.24 ± 

0.01
0.24 ± 

0.01
Никотифлорин
Nicotiflorin 33.512

216, 275 0 0 0 0.25 ± 
0.01

0.07 ± 
0.00

0.07 ± 
0.00

Коричная 
кислота
Сinnamic acid

35.913

255, 372 1.62 ±
 0.06

0.75 ± 
0.03

0.22 ± 
0.01

1.63 ± 
0.06

0.75 ± 
0.03

0.75 ± 
0.03

Кверцетин
Quercetin 40.614

225, 266, 370 0.45 ± 
0.02 0 0 0.58 ± 

0.02 0 0Кемпферол
Kaempferol 47.915

Примечание: «пл.» – плечо.
Note. "sh." – shoulder.
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лота (tR  = 7.9 мин) и авикулярин (tR  = 28 мин).  
При этом содержание рутина в листьях двух це-
нопопуляций различалось незначительно, а по-
казатели кверцетина совпадали. Концентрация 
авикулярина (0.82%) в экстрактах листьев растений 
второй ценопопуляции была в 2.5 раза выше, чем 
в экстрактах листьев растений из первой попу-
ляции (0.33%). Кроме того, содержание n-кума-
ровой кислоты в экстрактах из листьев растений, 
собранных в окр. пос. Селихино на 1 мг/г выше, по 
сравнению с листьями растений из ценопопуляции 
в окр. г. Комсомольск-на-Амуре. Концентрации 
мажорных соединений в разных органах расте-
ний из второй ценопопуляции также различались. 
Содержание рутина было в 1.5 раза, кверцетина — 
в 2.2 раза, а астрагалина — в 3.3 раза выше в соцве-
тиях, чем в листьях.

Кроме анализа биологически активных ве-
ществ, проведено исследование антиоксидант-
ной активности 70%‑ных этанольных экстрактов 
надземных органов S. humilis методом влияния 
экстракта на радикал 1,1‑дифенил‑2‑пикрилги-
дразил (DPPH). На основании сравнения значе-
ний IC50, которые показывают степень нейтрали-
зующего эффекта экстракта на радикал DPPH, 
экстракты соцветий S. humilis оказались наибо-
лее эффективными (93 и 119 мкг/мл) (табл. 2). 

Разница между показателями антиоксидантной 
активности между экстрактами из соцветий двух 
ценопопуляций была несущественной. Отно-
сительно высокую активность проявили также 
экстракты из листьев спиреи (288 и 234 мкг/мл), 
однако она была ниже, чем активность экстрак-
тов из соцветий практически в 2 раза. Различий 
между значениями IC50 экстрактов из листьев 
разных ценопопуляций не выявлено. Наименее 
эффективными оказались экстракты стеблей 
(587 и 656 мкг/мл). Следует отметить, что зна-
чения IC50 для разных экстрактов спиреи значи-
тельно отличаются от показателей контрольных 
веществ с высокой антиоксидантной активно-
стью (тролокс и аскорбиновая кислота) (табл. 2).

Проведен анализ корреляционной зависи-
мости между содержанием биологически ак-
тивных веществ в экстрактах S. humilis и ан-
тиоксидантной активностью. Коэффициент 
корреляции (R) оказался отрицательным. Зна-
чения антиоксидантной активности (табл. 2), 
полученные в работе, отражают концентрацию 
экстракта, при которой наблюдается 50%-ное 
ингибирование радикала DPPH. Чем меньше 
концентрация экстракта, затраченная на ней-
трализацию свободного радикала, тем выше 
антиоксидантная активность. Поэтому полу-

Рис. 2. Зависимость между содержанием флавонолов (%) в экстрактах Spiraea humilis и антиоксидантной активностью (IC50, мкг/г).
Fig. 2. Relationship between the content of flavonols (%) in Spiraea humilis extracts and antioxidant activity (IC50, µg/g).
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ченные значения для корреляционного анализа 
должны рассматриваться с обратным знаком.

Регрессионный анализ выявил линей-
ную связь степени нейтрализации сво-
бодных р адикалов водно-этанольными 
экстрактами S. humulis c содержанием ис-
следуемых биологически активных веществ. 
Наиболее высокое значение коэффициен-
та корреляции обнаружено для флавонолов  
(R = 0.97, p ≤ 0.05) (рис. 2), фенольных сое-
динений (R = 0.94, p ≤ 0.05) и катехинов (R =  
= 0.92, p ≤ 0.05), что свидетельствует о наиболь-
шем вкладе этих БАВ в нейтрализацию свобод-
ных радикалов. Напротив, фенолкарбоновые 
кислоты (R = 0.86, p ≤ 0.05) принимают, по-ви-
димому, меньшее участие в нейтрализации сво-
бодных радикалов. Из идентифицированных 
фенольных соединений, обнаруженных мето-
дом высокоэффективной жидкостной хрома-
тографии, наибольший вклад в антиоксидант-
ную активность вносят флавонолы кверцитрин  
(R = 0.97, p ≤ 0.05) (рис. 3), рутин (R = 0.96,  
p ≤ 0.05) и кверцетин (R = 0.93, p ≤ 0.05). Весо-
мый вклад в антирадикальную активность экс-
трактов спиреи низкой также вносят флавонолы 

никотифлорин (R = 0.87, p ≤ 0.05) и астрагалин  
(R = 0.86, p ≤ 0.05). Остальные обнаруженные 
соединения не имеют выраженной связи с ан-
тиоксидантным эффектом экстрактов спиреи 
низкой (R ≤ 0.71).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование состава и содержания биологиче-
ски активных веществ с помощью метаболомных 
методов спектрометрии и ВЭЖХ в образцах ли-
стьев Spiraea humilis (Rosaceae), собранных в двух 
природных ценопопуляциях Хабаровского края, 
позволило выявить высокие уровни фенольных 
соединений. Показано, что 70%-ные этанольные 
экстракты соцветий S. humilis проявляли наи-
больший антиоксидантный потенциал в отноше-
нии радикала 1,1-дифенил-2-пикрилгидразила, 
по сравнению с листьями и стеблями. Выявлены 
вторичные метаболиты, отвечающие за антиради-
кальную активность S. humilis.
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Рис. 3. Зависимость между содержанием кверцитрина (мг/г) в экстрактах Spiraea humilis и антиоксидантной активностью 
(IC50, мкг/г).
Fig. 3. Relationship between the content of quercitrin (mg/g) in Spiraea humilis extracts and antioxidant activity (IC50, μg/g).
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Abstract. The total content of phenolic compounds, including catechins, flavonols, phenolcarboxylic acids, 
and the antioxidant activity of aqueous-ethanol extracts from the above-ground organs of Spiraea humilis 
Pojark. from two Far Eastern populations were studied. It has been established that plant leaves contain more 
phenolcarboxylic acids and flavonols (population from the environs of Selikhino village, Khabarovsk Territory). 
Plant inflorescences contain more catechins, phenolic compounds, flavonols (population from the environs of 
Komsomolsk-on-Amur, Khabarovsk Territory). Plant stems were inferior in content of the studied compounds 
to leaves and inflorescences. Studies have shown that the antioxidant activity of water-ethanol extracts from 
leaves and stems of S. humilis is significantly lower than from inflorescences. From the correlation analysis, it 
was found that antioxidant activity is significantly positively related to the total content of phenolic compounds, 
mainly flavonols and catechins, in Spiraea organs. Phenolcarboxylic acids have the least effect on neutralizing 
1,1-diphenyl-2-picrylhydrazyl (DPPH) free radicals. Fifteen phenolic compounds with high biological activity 
were identified in aqueous-ethanol extracts from aerial organs of S. humilis by high-performance liquid 
chromatography. Differences in the profiles of phenolic compounds of plants from two Far Eastern populations 
were established. Of the identified phenolic compounds, the flavonols, quercitrin, rutin and quercetin make 
the greatest contribution to the antioxidant activity of the extracts. A preliminary assessment of plant materials 
showed that S. humilis accumulates a sufficient amount of biologically active substances in above-ground 
vegetative and generative organs and can be recommended as a promising source of antioxidants and other 
biologically active substances.

Keywords: Spiraea humilis, phenolic compounds, antioxidants, HPLC, Russian Far East
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ОБЗОРЫКОМПОНЕНТНЫЙ СОСТАВ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

В настоящее время озеро Байкал является 
одним из приоритетных объектов социально-
экономического развития Сибирского феде-
рального округа. В то же время, это уникальный 
природный объект, биота которого легко уязвима 
в условиях антропогенного воздействия [1]. По-
бережье Малого моря отличается биологическим 
и ландшафтным разнообразием и является наибо-
лее интересным для изучения. Данная территория 
принадлежит Прибайкальскому национальному 
парку. Здесь функционируют туристические базы, 
кемпинги, располагается значительное число не-
организованных туристов, отдыхающих, как на 
берегу, так и на воде.

Наблюдения за акваторией Малого Моря в пе-
риод активного туристического сезона выявили 
некоторые виды макрофитов, более чувствитель-
ные к антропогенному воздействию на берегах 
Байкала, их можно рассматривать в качестве 
потенциальных индикаторов состояния водных 
экосистем. Однако химический состав макрофи-
тов, как отражение экологических изменений на 
Байкальской природной территории до сих пор 
не изучался. Есть мнение, что увеличение фито-

массы водных растений в прибрежной части во-
доема может служить признаком трансформации 
экосистем водоемов и водотоков [2, 3]. Экологи-
ческое значение макрофитов состоит в создании 
оптимальных условий для жизни гидробионтов 
и сохранения биоразнообразия [4–6]. Кроме того, 
изучение элементного состава макрофитов не-
обходимо для понимания биофильтрационных 
функций водной растительности и вносит вклад 
в мониторинг содержания поллютантов [7–10].

Целью работы было определение элементного 
состава и индикаторных свойств некоторых видов 
макрофитов озера Байкал для оценки степени 
антропогенного воздействия на уникальный во-
дный объект.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследований — побережье озера Бай-
кал вблизи территории и в зоне влияния базы 
отдыха «Зама», расположенной на территории 
Ольхонского района Иркутской области. Ис-
следуемый участок расположен на предгорном 
шлейфе. Зона сильного климатического влияния 
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Байкала включает прибрежную полосу шириной 
до 2 км, устьевые участки ручьевых долин, а также 
обращенные к озеру и опускающиеся практиче-
ски до береговой линии склоны, до абсолютной 
высоты примерно 800 метров. На крутых скло-
нах, обращенных к Байкалу, сформировались 
дерновые степные почвы. Эти почвы относятся 
к холодным, длительно промерзающим, несмотря 
на достаточную теплообеспеченность летнего пе-
риода. Среднегодовая температура воды в южной 
части озера составляет +0.6℃, в средней +0.5℃, 
в северной +0.4℃. В местности Калтыгей средняя 
годовая температура воды положительная +0.7℃. 
Переход температуры через 0℃ отмечается осе-
нью в конце октября — начале ноября, весной 
в конце февраля — начале марта. Температура 
воздуха над озером определяется температурой 
подстилающей водной поверхности и повторяет 
ход ее изотерм. В течение года средняя темпера-
тура воздуха над поверхностью Байкала меняется 
от –21℃ зимой до +15℃ летом в открытой части 
озера и от –25℃ до +17℃ в прибрежных частях. 
Минерализация озера Байкал составляет 100–
120 мг/л. Вода озера содержит растворенные сое-
динения кальция, магния, натрия, калия, а также 
сульфаты, хлориды и др. Этот уровень минерали-
зации соответствует нижней границе умеренной 
минерализации (от 61 до 500 мг/л) и делает воду 
Байкала чистой и пригодной для питья.

Ближайшие источники вредных атмосферных 
выбросов находятся в поселках Зама и Онгурен. 
Вредные вещества попадают в атмосферу также от 
местного и транзитного автотранспорта (особен-
но в летний период) и от бытовых печей частного 
сектора. Территория по классификации рекреа-
ционного использования отнесена к классу соот-
ветствия «поселковый». Уровень использования 
территории в течение дня высокий. Существенным 
фактором использования береговой полосы явля-
ется наличие сети дорог для проезда транспорта, 
поселка Зама, баз отдыха. Вдоль южного берега озе-
ра расположено 11 стоянок для палаток, 15 стоянок 
на галечной косе, 9 съездов к воде. Рекреацион-
ная емкость территории (по текущей емкости, ТЕ)  
составляет 190 человек (до 10 человек на 19 сто-
янках). Дополнительным фактором являются 
частое присутствие пасущегося скота и лошадей. 
Сеть оборудованных тропинок к объектам инфра-
структуры отсутствует. По периметру участка име-
ется металлическое ограждение, препятствующее 
попаданию на территорию базы диких и сельско-

хозяйственных животных. В соответствии со ста-
тьей 17 закона «Об охране озера Байкал» (Государ-
ственный учет объектов, оказывающих негативное 
воздействие на окружающую среду Байкальской 
природной территории) база отдыха может быть 
отнесена к IV категории объектов, не оказываю-
щих заметного воздействия на окружающую среду. 
Объект подлежит федеральному экологическому 
надзору. Деятельность базы отдыха является источ-
ником отходов пищевых продуктов, относящихся 
к V классу опасности. Состояние растительности 
на территории удовлетворительное, заметно уча-
стие синантропных видов.

Объектами исследования были виды: 
Potamogeton pectinatus L. (рдест гребенчатый), 
Potamogeton perfoliatus L. (рдест пронзеннолист-
ный), Myriophyllum spicatum L. (уруть колосистая), 
Polygonum amphibium (L.) S. F. Grey (горец земно-
водный), Elodea canadensis Michx. (элодея канад-
ская). Сбор материала проводили в период поле-
вых работ 2021–2022 гг. в прибрежной зоне Малого 
моря в пределах участка рекреационного назна-
чения (табл. 1). Параллельно изучали динамику 
содержания некоторых тяжелых металлов (ТМ) 
в спектре микроэкологических условий в пелаги-
али западного побережья оз. Байкал. Отбор проб 
надземных частей рдеста гребенчатого проводили 
в пунктах: 1 — Базарная; 2 — Куркутская; 3 — Бур-
люк; 4 — Улан; 5 — Мухур; 6 — Тутай; 7 — Шактура; 
8 — Шида; 9 — Улирба; 10 — Онтхой; 11 — Хунжир-
Наганский; 12 — Сарма.

Сбор растительного материала осуществляли 
в поверхностном слое литорали озера. Среднюю 
пробу составляли из 3–5 экземпляров, объединяя 
соответствующие части растений. Сушку произво-
дили в помещении до воздушно-сухого состояния. 
Среднюю пробу растительного материала измель-
чали в ручной кофемолке и истирали в агатовой 
ступке с добавлением нескольких капель этило-
вого спирта. Из средней пробы отбирали наве-
ску 2 г, которую дотирали до мелкодисперсного 
состояния. В металлический цилиндр вносили 
0.5 г растертого материала, добавляли дозиро-
ванное количество борной кислоты и прессовали 
таблетку-излучатель на гидравлическом прессе. 
Содержание 21 химического элемента в различных 
частях макрофитов определяли методом рентге-
нофлуоресцентного анализа (РФА). Измерения 
выполнены на волновом рентгеновском спектро-
метре S4 Pioneer (Bruker AXS, Germany). Погреш-
ность метода РФА составляет 3–5% [11]. Полу-
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ченные результаты сравнивали с литературными 
данными по Ranunculus circinatus Sibth. [12].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

На химический состав растений оказывает вли-
яние характеристики среды, в которой они произ-
растают. Пути поступления химических элементов 
в водные растения — это абсорбция корнями, если 
они присутствуют, и внекорневым путем из окружа-
ющей водной среды. Поверхностные воды Байкала 
имели минерализацию от 59.69 до 123.30 мг/дм–3  
и по классификации О. А. Алекина [13] отнесе-
ны к маломинерализованным гидрокарбонатного 
класса, группы кальция, типа I.

В табл. 2 представлены сведения о содержании 
химических элементов в поверхностных водах оз. 
Байкал фоновых участков [14], в местности Калты-
гей и на техногенно загрязненном участке Южного 
Байкала [15]. Из данных таблицы видно, что со-
держание в воде большинства элементов варьирует 
либо на низком (Cv = 13–25%), либо на среднем  
(Cv = 26–44%) уровне. К первым относятся Pb, Zn, 
Br, Rb, Al, S, Cr, ко вторым — Cu, Sr, Mn, Co. Содер-
жание элементов в воде может изменяться при ката-
строфических нарушениях, вызванных природны-
ми или антропогенными факторами. Полученные 
нами данные для местности Калтыгей и литератур-
ные сведения свидетельствуют об отсутствии пре-
вышений норм, установленных как для токсичных 
тяжелых металлов (ТМ), негативно влияющих на 
растения даже в относительно невысоких концен-

трациях (Cd, Hg, Pb), так и для микроэлементов, 
необходимых для нормальной жизнедеятельности 
растительного организма, но являющихся токсич-
ными при повышенном их уровне (Co, Cr, Cu, Fe, 
Mn, Ni, Zn). Установленные концентрации в ото-
бранных пробах на порядок ниже законодательно 
установленных значений ПДК. Концентрации Mg, 
Zn, Pb оказались на уровне предела обнаружения 
прибора во всех пробах. Ввиду отсутствия посто-
янной системы мониторинговых наблюдений на 
оз. Байкал, можно условно принять приведенные 
величины как показатели качества байкальской 
воды. Сравнительный анализ данных показывает, 
что фон Байкала неоднороден и зависит во многом 
от района озера, впадающих притоков, от исполь-
зования водоема и прибрежных зон человеком. За 
последние годы посещаемость туристами оз. Байкал 
возросла в несколько раз, статистические данные 
о туристическом потоке на оз. Байкал свидетель-
ствуют, что он растет ежегодно на 40%. Более 3 млн. 
человек посетили озеро Байкал в 2023 г., примерно 
две трети этого потока пришлись на Малое море.

Для озера характерна пространственно-
временная неоднородность развития планктона 
(явление пэтчинга) и макрофитов. В результате 
рекреационной деятельности может происходить 
фрагментация или уничтожение местообитаний 
макрофитов, что приводит к изменениям видового 
богатства, обилия видов и структуры сообществ.

Среднее содержание химических эле-
ментов в макрофитах оз. Байкал в сравне-

Таблица 1. Координаты пунктов и сроки сбора растительного материала на территории Ольхонского района
Table 1. Coordinates of points and terms of plant material collection on the territory of Olkhonsky district 

Вид
Species

Координаты пункта 
сбора растительного 
материала
Coordinates of the col-
lection point for plant 
material 

Части растения
Part of plant

Месяцы / Months
V VI VII VIII

Potamogeton pectinatus N53,03169804° 
E106,80864600°

Побеги, соцветия, плоды
Shoots, inflorescences, fruits

+ + + +

Potamogeton perfoliatus N53,13672404° 
E107,18428502°

Побеги, плоды
Shoots, fruits

+ +

Myriophyllum spicatum N53,22511900° 
E107,41079698°

Побеги
Shoots

+ +

Polygonum amphibium N53,03174003° 
E106,80789901°

Побеги, соцветия, плоды, корни
Shoots, inflorescences, fruits, roots

+ + + +

Elodea canadensis N53,004080° 
E106,420162°

Побеги
Shoots

+ +
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нии с литературными сведениями представ-
лено в табл. 3. Содержание большинства 
изученных биогенных элементов в исследуемых 
видах колеблется в узких пределах. Вариабель-
ность концентрации биогенных элементов у рас-
тений в экосистеме Малого моря невысока (Cv =  
= 6–22%). Это говорит о сбалансированности хи-
мического состава видов и обеспеченности усло-
вий нормального роста и развития растений. Мак-
симальное содержание Na, Mg, S, Cr отмечается 
у Myriophyllum spicatum, а максимум содержания Si, 
Fe, Sr у Elodea canadensis, что указывает на их повы-
шенную способность к аккумуляции ряда химиче-
ских элементов.

Содержание макроэлементов в макрофитах оз. 
Байкал (табл. 3) можно представить в виде убыва-
ющих рядов: Elodea canadensis: Ca > Fe > P = K > > 

S > Si > Na > Mg > Cl; Myriophyllum spicatum: Ca > 
> P > K > S > Fe > Na > Mg > Si > Cl; Potamogeton 
perfoliatus: Ca > K > Fe > S > Na > P > Mg > Si > Cl; 
Potamogeton pectinatus: K > Fe > S > Ca > Na > P > Mg 
> Si > Cl; Polygonum amphibium: Ca > Fe > K > S >  
> P > Na > Mg > Si > Cl.

Из приведенных данных следует, что как по-
следовательность убывающих концентраций ма-
кроэлементов, так и сами концентрации в побе-
гах макрофитов существенно различались. Среди 
исследуемых видов максимальное содержание Ca 
отмечено у Polygonum amphibium, P, K, S, Na, Mg 
у Myriophyllum spicatum, Fe и Si у Elodea canadensis. 
Минимальные значения содержания макроэлемен-
тов зарегистрированы: Ca, Р у Potamogeton pectinatus, 
K, S, Si у Polygonum amphibium, Fe P. perfoliatus, Na, Mg, 
Cl у Elodea canadensis.

Таблица 2. Содержание микроэлементов (мкг/дм3) в пробах воды оз. Байкал (собственные и литературные 
данные [13–15])
Table 2. The content of microelements (µg/dm3) in water samples from Lake Baikal 

Примечание: 1 ПДК КБ – предельно допустимые значения химических веществ в воде водных объектов хозяйствен-
но-питьевого и культурно-бытового водопользования, утвержденные Главным государственным санитарным врачом РФ. 
Постановление от 27.04.2003 года №78; 2 ПДК ВОЗ – рекомендованные Всемирной организацией здравоохранения па-
раметры в отношении химических веществ, которые находясь в питьевой воде, могут оказывать воздействие на здоровье;  
3  рубидий хлорид. Прочерк означает, что данное вещество в списке нормируемых отсутствует. * [14]; ** [15]; *** [16].
Note: 1 MPC KB – permissible limits for the content of chemicals in water of water bodies for domestic, drinking and cultural water use, 
approved by the Chief State Sanitary Doctor of the Russian Federation. Resolution No. 78 of April 27, 2003; 2 WHO MAC – parameters 
recommended by the World Health Organization for chemicals that, when present in drinking water, may have an impact on health; 3 
rubidium chloride. A dash means that this substance is not on the list of regulated substances. * [14]; ** [15]; *** [16].

Элементы
Elements

Фоновый
Байкал (2019)*

Background
Baikal (2019)*

n = 78

Южный Байкал 
(2015)**

Southern
Baikal (2015)**  

n = 30

Калтыгей
(2019–2020)

n = 12

Cv,% ПДК1
КБ,

мкг/дм3***

MPC KB,
µg/dm3***

ПДК2 
ВОЗ

мкг/дм3,
WHO MAC,

µg/dm3

Al 4.823 ± 0.016 12.95 ± 0.07 5.468 ± 0.015 21 200–500 200
Fe 3.745 ± 0.034 7.467 ± 0.093 6.875 ± 0.072 34 300 300
Mn 2.147 ± 0.061 1.875 ± 0.056 1.46 ± 0.013 40 100 400

S 1920 ± 136 1862 ± 127 1509 ± 102 22 10000 –
Cr 0.094 ± 0.007 0.379 ± 0.014 0.108 ± 0.004 23 50 –
Co 0.214 ± 0.004 0.139 ± 0.003 0.148 ± 0.003 44 100 200
Ni 0.170 ± 0.003 0.116 ± 0.004 0.187 ± 0.005 20 20 70
Ba 20.175 ± 1.212 22.130 ± 0.943 19.167 ± 0.862 22 700 700
Cu 1.014 ± 0.006 1.137 ± 0.007 1.342 ± 0.007 28 1000 2000
Zn 1.105 ± 0.005 0.970 ± 0.003 0.682 ± 0.004 14 1 _
Br 23.11 ± 1.06 12.56 ± 0.95 25.54 ± 1.37 16 200 –
Rb 4.437 ± 0.068 6.257 ± 0.0753 3.231 ± 0.039 20 100 3 –
Sr 165.4 ± 11.2 122.8 ± 12.3 96.7 ± 8.4 38 7000 –
Pb 0.272 ± 0.003 0.415 ± 0.006 0.211 ± 0.003 13 30 100
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При оценке качества окружающей среды особое 
внимание уделяется содержанию токсичных эле-
ментов, представляющих наибольшую опасность 
для биоты. Согласно полученным нами результа-
там (табл. 3), наблюдаются следующие последова-
тельности их содержания в исследованных видах: 
Elodea canadensis: Mn > Sr > Cu > Ti > Zr > Zn > Pb > 
> Cr > Ni > Rb; Myriophyllum spicatum: Mn > Sr  Ti   
 Cu  Zr  Zn  Cr  Pb  Rb  Ni; Potamogeton 
perfoliatus: Mn > Sr  Ti  Zn  Zr  Cu  Rb  Cr   
 Pb = Ni; Potamogeton pectinatus: Mn > Sr  Ti  
 Zn  Zr  Cu  Cr  Rb = Pb  Ni; Polygonum 
amphibium: Mn > Sr  Cu  Ti  Zr  Zn  Cr   
 Rb = Pb  Ni.

Среди микроэлементов и потенциально ток-
сичных металлов максимальное содержание 
Mn, Zn, Rb отмечено у Potamogeton pectinatus, Cu 
у Polygonum amphibium, Ti, Cr у Myriophyllum 
spicatum, Sr, Pb, Ni у Elodea canadensis. Мини-
мальные концентрации зарегистрированы 
Mn у Myriophyllum spicatum, Cu, Zr, Cr, Pb, Sr 
у Potamogeton perfoliatus, Zn, Rb, Ni у Polygonum 
amphibium, Ti у Elodea canadensis.

Для наиболее токсичного металла свинца, 
построен ряд убывания концентраций: Elodea 
canadensis → Myriophyllum spicatum → Potamogeton 
pectinatus → P. perfoliatus = Polygonum amphibium. 
Исследуемые виды в убывающем ряду содер-

жания меди располагаются следующим обра-
зом: Polygonum amphibium → Elodea canadensis → 
Myriophyllum spicatum → Potamogeton pectinatus →  
P. perfoliatus. Наиболее активно накапливают цинк 
побеги рдеста гребенчатого. Следует отметить по-
вышенное содержание Sr во всех исследуемых 
видах макрофитов, которое варьирует от 78 до 
295 мкг/г.

С учетом выявленной накопительной ак-
тивности исследованных видов и способности 
к биофильтрации можно рекомендовать в каче-
стве потенциальных видов-индикаторов загряз-
нения водной среды Elodea canadensis и Polygonum 
amphibium.

На обследованной территории уровень ва-
рьирования содержания большей части элемен-
тов у исследованных видов находится на среднем 
уровне (Сv = 17–25%). Повышенное и высокое 
варьирование содержания (Сv = 26–44%) отме-
чены для Mn, Cu, Zr. Обращает на себя внимание 
существенный размах варьирования содержания 
Cu (20.3–101.4 мкг/г).

При значительном антропогенном прессе, кото-
рый испытывают рекреационные территории в лет-
ний период, в водосборы попадает много остатков 
антропогенной деятельности способных аккумули-
роваться в биологических объектах. В связи с этим, 
для некоторых представителей эндемичной биоты 

Рис. 1. Среднее содержание некоторых тяжелых металлов в Potamogeton pectinatus в разных местах отбора проб на западном побе-
режье оз. Байкал: 1 – Базарная; 2 – Куркутская; 3 – Бурлюк; 4 – Улан; 5 – Мухур; 6 – Тутай; 7 – Шактура; 8 – Шида; 9 – Улирба; 
10 – Онтхой; 11 – Хунжир-Наганский; 12 – Сарма.
Fig. 1. Average of content of heavy metals in Potamogeton pectinatus depending on the sampling location on the west coast of Lake 
Baikal: 1 – Bazarnaya; 2 – Kurkutskaya; 3 – Burlyuk; 4 – Ulan; 5 – Mukhur; 6 – Tutai; 7 – Shaktura; 8 – Shida; 9 – Ulirba; 10 – 
Onthoi; 11 – Khunzhir-Nagansky; 12 – Sarma.
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(рачек Epischura baikalensis) создаются благопри-
ятные условия, чтобы перерабатывать органику, 
попадающую с рекреационных территорий.

Наибольшее превышение ПДК для меди от-
мечено в Polygonum amphibium и Elodea canadensis 
(табл. 3). Отметим, что Elodea canadensis инвазив-
ный вид, который за несколько десятилетий широко 
расселился в южной литорали озера, и это вызывает 
тревогу среди экологов. Полученные данные гово-
рят о том, что макрофиты оз. Байкал выполняют 
функцию естественного биофильтра, депони-
рующего биогенные элементы, а также токси-
ческие вещества, поступающие с водосборной 
площади в летнее время. Виды, осуществляющие 
биофильтрацию и имеющие более развитую фо-
тосинтезирующую поверхность, соответственно 
содержат больше тяжелых металлов. Из исследо-
ванных нами видов оба вида рдестов Potamogeton 
perfoliatus и Potamogeton pectinatus накапливают 
максимальные концентрации Mn (587 и 456 мкг/г 
соответственно), что выше примерно в 2 раза, 
чем у Myriophyllum spicatum (283 мкг/г). На тер-
ритории Бурятии, в растениях из оз. Гусиного 
содержание марганца в Myriophyllum spicatum L.  
составляет 471 ± 5 мг/кг, тогда как у Ranunculus 
circinatus Sibth. — 6439 ± 84 мг/кг, то есть выше 
на порядок [12, 17].

Данные о среднем содержании некоторых 
ТМ в Potamogeton pectinatus (рдест гребенчатый) 
в спектре микроэкологических условий в пелаги-
али западного побережья оз. Байкал показаны на 
рис. 1. Выявлены различия в содержании Cr, Ni, 
Pb, Cu в надземных частях рдеста в прибрежных 
акваториях. Содержание Cr в большинстве пун-
ктов обследования превышает ПДК (10 мкг/г), 
а содержание Ni и Cu, в основном, меньше ПДК. 
Достаточно высокое содержание Pb обнаружено 
в наиболее посещаемых бухтах Базарная (9.7 мкг/г)  
и Куркутская (7.6 мкг/г), в которых превышение 
содержания этого элемента по сравнению с содер-
жанием в других пунктах (5.6–5.0 мкг/г) состави-
ло в 1.5 раза. Установлено, что увеличение тури-
стического потока в летнее время при отсутствии 
необходимой инфраструктуры на водоохранной 
территории по сравнению с фоновыми нагрузка-
ми, влечет конвертирование химических сбросов 
антропогенной природы в фитомассу водных рас-
тений [20].

Различия в накоплении ТМ в разных орга-
нах водных растений представляют интерес для 
выявления путей их поглощения и передвиже-
ния. С этой целью определяли содержание Sr 
и Ba в различных органах Polygonum amphibium 
(рис. 2). Минимальными значениями содержа-

Рис. 2. Содержание Sr и Ba в разных органах Polygonum amphibium.
Fig. 2. Content of Sr and Ba in different organs of Polygonum amphibium.



118 БЕЛЫХ

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  3        2024

ния обоих металлов характеризуются листья, 
а максимальные их концентрации зарегистри-
рованы в корнях. Интересно отметить, что в ли-
стьях содержание Sr больше по сравнению с Ba, 
а в корнях наблюдается обратное соотношение 
этих металлов. Анализ полученных данных пока-
зывает, что оба металла поступают в растение из 
грунта, задерживаются в корнях и слабо передви-
гаются в надземные части рдеста гребенчатого.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Озеро Байкал является прохладным и мало-
минерализованным, общая минерализация со-
ставляет 123.91 мг/дм3. На момент исследования 
концентрации химических элементов и ионов 
тяжелых металлов в озере не превышали ПДК, 
за исключением меди. Результаты анализа со-
держания химических элементов в макрофитах 
оз. Байкал, проведенного в заповеднике «При-
байкальский национальный парк» в период 
2020–2022 гг., показали различия в содержании 
некоторых ТМ в зависимости от места сбора 
и биологического вида растений. Это позволяет 
сделать вывод, что антропогенное загрязнение на 
берегах озера оказывает влияние на элементный 
состав водных растений.

Изученные виды: Potamogeton pectinatus L., 
Potamogeton perfoliatus L., Myriophyllum spicatum 

L., Polygonum amphibium (L.) S. F. Grey., Elodea 
canadensis Michx. реагировали на антропогенную 
нагрузку водного объекта в разной степени. С уче-
том выявленной накопительной активности иссле-
дованных видов и способности к биофильтрации 
можно рекомендовать в качестве потенциальных 
видов-индикаторов загрязнения водной среды 
Elodea canadensis и Polygonum amphibium. Elodea 
canadensis с учетом ее биологии особенно перспек-
тивна как модельный объект для биотестирования, 
поскольку она больше других видов аккумулирует 
тяжелые металлы.

Результаты исследования могут быть использо-
ваны для создания информационной основы хими-
ческого мониторинга экологической безопасности 
и принятия решений для предотвращения отри-
цательных последствий туристической деятель-
ности для озера Байкал. Необходимо продолже-
ние постоянных биогеохимических исследований 
в мониторинговом режиме, особенно в районах 
рекреационной нагрузки на оз. Байкал.
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Abstract. The content of 21 chemical elements in four types of macrophytes collected on the coast of Lake 
Baikal in the Irkutsk region in 2020–2021 was studied. The article discusses the features of the elemental 
composition of biogenic elements and the accumulation of heavy metals in higher aquatic plants growing in 
the bays, which experience high summer recreational pressure. In summer, macrophytes of the lake Baikal 
perform the function of a natural biofilter, depositing biogenic elements and toxic substances from the 
catchment area. The studied species of Potamogeton pectinatus L., Potamogeton perfoliatus L., Myriophyllum 
spicatum L., Polygonum amphibium (L.) S.F. Grey., Elodea canadensis Michx can serve as indicators of 
eutrophication of water bodies. It was established that no excess of MPC was observed in the objects of study. 
The experiment can serve as a justification for the use of the XRF method (X-ray fluorescence analysis) as 
a means of monitoring the state of coastal ecosystems. The results of the study are important for creating 
an information base for chemical monitoring and decision-making to prevent the negative consequences of 
tourism and the environmental safety of Lake Baikal.
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ОБЗОРЫБИОЛОГИЧЕСКА Я АКТИВНОСТЬ РАСТЕНИЙ

Онкологические заболевания являются одной 
из основных причин смертности во всем мире 
и медико-социальной проблемой общественного 
здравоохранения. По данным ВОЗ, в 2018 году 
было зарегистрировано 18.1 миллионов новых 
случаев заболеваний и 9.6 миллионов смертей. 
Эти статистические данные резко возросли за по-
следние несколько лет и, как ожидается, удвоятся 
к 2040 году [1]. Лучевая терапия, хирургия и фар-
макологические препараты в настоящее время 
являются эффективными методами лечения зло-
качественных опухолей. Однако все они связаны 
с разными рисками, особенно при химиотерапии. 
Фармакологические препараты имеют серьезные 
побочные эффекты, такие как нарушение функ-
ций печени, подавление функций костного мозга 
и нейротоксичность [2, 3], поэтому остается ак-
туальным поиск противоопухолевых соединений 
из природных источников.

Вторичные метаболиты растений демон-
стрируют химическое и структурное разноо-

бразие, что открывает большие перспективы 
в качестве терапевтических средств при лече-
нии онкологических заболеваний. Они воздей-
ствуют только на онкоциты, а здоровые клетки 
остаются при этом не затронутыми. В новых 
тенденциях лечения онкопатологий природ-
ные биологически активные соединения уже 
давно стали частью химиотерапии [4]. Одним 
из таких перспективных соединений является 
сульфорафан (SFN).

Целью данной работы явился анализ терапев-
тического потенциала SFN как перспективного 
противоопухолевого соединения.

При подготовке настоящей публикации ис-
пользованы статьи в изданиях, включенных 
в PubMed. Глубина поиска составила 15 лет, так-
же в обзор был включен ряд более ранних работ, 
соответствующих теме исследования. Для отбора 
публикаций были выбраны статьи, отвечающие 
требованиям рандомизированных клинических 
исследований.
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Известно, что природные соединения имеют терапевтический потенциал при многих заболеваниях 
человека. Одним из таких соединений является сульфорафан. В последние годы проводится все больше 
исследований по оценке его онкопротекторного потенциала. Роль сульфорафана при онкологических 
заболеваниях заключается в основном в регуляции потенциальных биомаркеров для активации или 
ингибирования связанных сигнальных путей. Это соединение продемонстрировало многообещающее 
ингибирующее действие на клетки рака молочной железы, легких, печени и других злокачественных 
опухолей. В настоящем обзоре представлены данные об активности и функциональных механизмах 
сульфорафана при различных онкологических заболеваниях, а также исследования эффективности и 
токсичности этого соединения.
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Сульфорафан

Сульфорафан (C6H11S2NO, 1‑изотиоциана-
то‑4-(метилсульфинил)бутан) представляет со-
бой соединение изотиоцианатной (ITZ) группы 
сероорганических соединений. ITZ — продукты 
гидролиза глюкозинолатов, вторичных метаболи-
тов растений, которые в высоких концентрациях 
обнаруживаются в компонентном составе пред-
ставителей семейства Крестоцветные Brassicaceae. 
Известно, что ITZ синтезируются и сохраняются 
в растениях в виде глюкозинолатов и высвобожда-
ются при повреждении тканей растений. SFN яв-
ляется наиболее характерным соединением ITZ, 
продукт гидролиза глюкорафанина (GFN). GFN 
содержится в овощах в разных количествах, в за-
висимости от типа выращиваемого сорта овощей 
и времени после прорастания растения. GFN наи-
более распространен в брокколи (Brassica oleracea 
var. italica Plenck), его содержание в сухом веществе 
составляет от 0.8 до 21.7 мкмоль/г. Было показано, 
что другие растения семейства Крестоцветные, 
такие как брюссельская капуста (Brassica oleracea 
var. gemmifera DC.) и др., также богаты предше-
ственником SFN [5, 6].

Соединение было впервые синтезировано 
в 1948 г. Затем, в 1992 г., было обнаружено, что рас-
тения семейства Крестоцветные своими химиопро-
филактическими свойствами обязаны SFN [7–9].

Абсолютная биодоступность SFN составля-
ет около 80%, он легко всасывается и выводится, 
а период его биологического полураспада состав-
ляет всего несколько часов. SFN в основном ме-
таболизируется по пути меркаптуровой кислоты 
in vivo. После приема внутрь он всасывается в тон-
кой кишке и пассивно диффундирует в кровоток. 
Сначала он связывается с тиольными фрагментами 
белков плазмы и проникает в клетку через плазма-
тическую мембрану, затем реагирует с глутатионом 
с образованием конъюгата, после чего следует серия 
последовательных трансформаций, катализируемых 
γ-глутамилтранспептидазой, цистеинилглицина-
зой и N-ацетилтрансферазой. Конъюгат выводит-
ся транспортным белком и метаболизируется до 
меркаптуровой кислоты. Далее эти метаболиты 
транспортируются в почки и избирательно в мо-
чевой пузырь посредством экскреции с мочой [10]. 
Кроме того, SFN может подвергаться взаимному 
превращению в эруцин [1‑изотиоцианато‑4-(ме-
тилтио)бутан], который затем метаболизируется 
таким же образом, как и SFN [11].

Следует отметить, что SFN демонстрирует са-
мую высокую биодоступность среди известных 
антиоксидантных фитохимических веществ, таких 
как кверцетин (в 20 раз выше) и куркумин (в 80 
раз выше) [12]. Это дает SFN высокий потенциал 
для использования в качестве нутрицевтика для 
улучшения состояния здоровья или в качестве 
фармацевтического средства для профилактики 
и коррекции некоторых патологий.

SFN оказывает терапевтическое действие по-
средством различных механизмов, таких как де-
токсикация канцерогенов посредством блокиро-
вания метаболических ферментов фазы I, а также 
путем остановки клеточного цикла в фазах G2/M 
и G1 для ингибирования пролиферации клеток. 
SFN способен усиливать активность нескольких 
классов противоопухолевых препаратов, включая 
паклитаксел, доцетаксел и гемцитабин, посред-
ством аддитивного и синергического действия [13].

Текущие исследования подтвердили, что SFN 
обладает не только детоксикационным [14], анти-
оксидантным [15], противовоспалительным [16], 
иммунорегулирующим [12], антиадипогенным [17], 
кардиопротекторным [18] и противодиабетическим 
[19] эффектами, но также оказывает антиканце-
рогенное действие при многих видах рака, таких 
как рак легких, рак молочной железы, рак толстой 
кишки, рак простаты и пр. [10].

SFN способствует запрограммированной ги-
бели/апоптозу клеток, индуцирует остановку кле-
точного цикла, ингибирует ангиогенез, умень-
шает воспаление, изменяет восприимчивость 
к канцерогенам, уменьшает инвазию и метас-
тазирование (табл. 1) [20]. Данные также свиде-
тельствуют о том, что SFN может воздействовать 
на эпигенетические изменения, обращая вспять 
аберрантные изменения в транскрипции генов 
посредством механизмов ингибирования деаце-
тилазы гистонов, глобального деметилирования 
и модуляции микроРНК [21].

Действие SFN при раке молочной железы

Механизм действия SFN является разнона-
правленным и включает повышение уровня фер-
ментов детоксикации, снижение ферментативной 
активности цитохрома P450, снижение жизне-
способности/пролиферации раковых клеток за 
счет ингибирования клеточного цикла, индукции 
апоптоза и аутофагии, а также уничтожение ра-
ковых стволовых клеток [38].
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Таблица 1. Механизм действия СФН на опухоли человека
Table 1. Mechanism of SFN antitumor action in humans 

Опухоли
Tumors

Рак молочной железы
Breast cancer

Рак молочной железы
Breast cancer

Рак молочной железы
Breast cancer

Гепатоцеллюлярная карцинома
Hepatocellular carcinoma

Гепатоцеллюлярная карцинома
Hepatocellular carcinoma

Гепатоцеллюлярная карцинома
Hepatocellular carcinoma

Рак легких
Lung cancer

Немелкоклеточный рак легкого
Non-small cell lung cancer

Рак шейки матки
Cervical cancer

Рак яичников
Ovarian cancer

Рак толстой кишки
Colon cancer

Рак желудка
Gasric cancer

Лимфома
Lymphoma

Рак щитовидной железы
Thyroid cancer

Рак предстательной железы
Prostate cancer

22

23

24

25

26

27

28

29

30

31

32

33

34

35, 36

37

Реверсивная множественная лекарственная устойчивость, апоптоз↑
Reversive multidrug resistance, apoptosis↑

Миграция и инвазия↓, апоптоз↑, пролиферация↓
Migration and invasion↓, apoptosis↑, proliferation↓

Апоптоз↑, остановка фазы клеточного цикла G2/ M
Apoptosis↑, G2/M cell cycle arrest

Апоптоз↑, остановка фазы клеточного цикла G0 / G1
Apoptosis↑, G0/G1 cell cycle arrest

Апоптоз↑, радиационно-индуцированная гибель клеток↑
Apoptosis↑, radiation-induced cell death

Апоптоз↑, пролиферация↓
Apoptosis↑, proliferation↓

Апоптоз↑, миграция и инвазия↓, пролиферация↑
Apoptosis↑, migration and invasion↓, proliferation↓

Апоптоз↑, пролиферация↓
Apoptosis↑, proliferation↓

Апоптоз↑, пролиферация↓
Apoptosis↑, proliferation↓

Апоптоз↑, пролиферация↓
Apoptosis↑, proliferation↓

Апоптоз↑, остановка фазы клеточного цикла G2/ M
Apoptosis↑, G2/M cell cycle arrest

Апоптоз↑, миграция и инвазия↓
Apoptosis↑, migration and invasion↓

Апоптоз↑
Apoptosis↑

Апоптоз↑, пролиферация↓
Apoptosis↑, proliferation↓

Апоптоз↑, репликация ДНК↓, транскрипция ферментов, 
детоксицирующих канцерогены↑
Apoptosis↑, DNA replication↓, transcription of cancer 
detoxification enzymes↑

Механизм действия
Mechanism of action

Ссылка
Reference

Примечание. ↑ – активация/усиление регуляции; ↓ – подавление/понижение.
Note. ↑ – activation/increase of regulation; ↓ – suppression/reduction.
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Противораковая активность SFN при раке мо-
лочной железы, по-видимому, зависит от дозы. 
Например, SFN в концентрации 40 мкм способ-
ствует индукции ранних/поздних апоптотических 
и некротических клеток аденокарциномы молоч-
ной железы (MDA-MB 231) [39]. Кастро и др. на-
блюдали аналогичное воздействие SFN на нега-
тивные клетки рака молочной железы с 45%-ным 
снижением их роста при дозировке 15 мкм. Кроме 
того, после пяти недель лечения SFN (50 мг/кг), 
самки мышей BALB/с Nude продемонстрировали 
уменьшение объема опухоли на 29%. Исследова-
ние также показало, что после 36 дней терапии 
транскриптомы опухолей показали подавление 
генов, связанных со стволовыми клетками, таких 
как альдегиддегидрогеназа и эмбриональный фак-
тор транскрипции [40].

В соответствии с предыдущими результатами 
о влиянии SFN на клеточный цикл, Royston с со-
авторами [41] продемонстрировали тот же эффект 
в двух разных линиях клеток рака молочной железы: 
клетках MC7 и клетках MDA-MB‑231. В исследова-
нии сообщалось о снижении экспрессии циклина 1  
(CCND1) и CDK4, что способствует остановке 
клеточного цикла в фазе G1/S [41]. Наконец, при-
ем SFN способен остановить дифференцировку 
остеокластов, которая часто возникает при раке 
молочной железы. Результаты привели к тому, что 
SFN может отрицательно регулировать транскрип-
ционный фактор RUNX2, что приводит к усилению 
регуляции гена NF-κB 1. Эти результаты были вос-
произведены той же исследовательской группой на 
моделях in vivo, при этом наблюдалось снижение 
уровня некоторых белков плазмы крови (катепсина 
K, интерлейкина 8 и др.) на 30–52% [42].
Действие SFN при гепатоцеллюлярной карциноме

SFN оказывает множественное воздействие на 
печень. Первоначально было показано, что он ин-
дуцирует детоксикационные и антиоксидантные 
ферменты в печени, что, следовательно, способ-
ствует детоксикации и выведению канцерогенов 
и активных форм кислорода (АФК) для повышения 
защиты клеток [43]. Помимо химиопрофилактиче-
ской и противораковой деятельности, во многих ис-
следованиях сообщается о защитной роли SFN при 
повреждении печени, вызванном окислительным 
стрессом, и воспалении печени, вызванном лекар-
ствами, алкоголем, токсинами и т. д. В последние 
годы новые исследования показали, что SFN влияет 
на метаболизм глюкозы и липидов в печени и может 

улучшить резистентность к инсулину и уменьшить 
накопление липидов в печени [44].

SFN проявлял антипролиферативную актив-
ность в клетках гепатоцеллюлярной карциномы че-
ловека (HepG2), индуцируя апоптоз посредством 
активации каспазы‑3 и повышения регуляции, 
связанного с регулятором апоптоза (Bcl‑2) белка X,  
а также подавления экспрессии Bcl‑2 и Bcl-XL [45].  
В другом исследовании было обнаружено, что 
SFN-опосредованный апоптоз в клетках гепато-
карциномы связан с ингибированием экспрессии 
6‑фосфофрукто‑2‑киназы/фруктозо‑2,6‑бифос-
фатазы 4 и пути HIF‑1α, причем ингибирование 
было еще выше при гипоксическом состоянии [46]. 
Более того, SFN подавлял ангиогенезирост опухо-
ли, ингибируя путь STAT3/HIF‑1α/VEGF в клетках 
HepG2 и опухолевых тканях, поскольку экспрессия 
HIF‑1α, STAT3 и VEGF снижалась [47].

Помимо апоптоза, обработка SFN ингибиро-
вала образование фибробластоподобных мезенхи-
мальных клеток и экспрессию виментина в клет-
ках HepG2, одновременно увеличивая экспрессию 
E-кадгерина, что указывает на то, что SFN пода-
вляет эпителиально-мезенхимальный переход при 
гепатоцеллюлярной карциноме [48]. В клетках 
гепатоцеллюлярной карциномы SFN не только 
снижал жизнеспособность клеток, но также инги-
бировал активность теломеразы за счет снижения 
экспрессии обратной транскриптазы теломеразы 
ROS-зависимым образом, что указывает на новый 
механизм противоопухолевой активности SFN [49].

Недавно было обнаружено, что активные мета-
болиты SFN, такие как SFN-GSH, SFN-цистеин 
и SFN-N-ацетилцистеин, обладают химиопро-
филактической активностью, аналогичной SFN, 
в клетках HepG2 [50].

Однако исследования химиопрофилактиче-
ской активности SFN in vivo при гепатоцеллюляр-
ной карциноме очень ограничены. В модели 
ксенотрансплантатной опухоли, полученной из 
клеток HepG2, у мышей Balb/c лечение SFN в те-
чение 13 дней значительно ингибировало рост 
опухоли и уменьшало ее объем [48]. В другом 
исследовании порошок брокколи использова-
ли вместо SFN и применяли вместе с западной 
диетой в течение всего периода исследования, 
при этом содержание SFN составляло 4 ммоль/кг. 
Следует отметить, что источник, доза и способ 
введения SFN могут влиять на его конечную эф-
фективность, поскольку он быстро метаболи-
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зируется в организме с относительно коротким 
периодом полувыведения [51].

В совокупности результаты in vivo свидетель-
ствуют об эффективной роли SFN в коррекции 
гепатоцеллюлярной карциномы.

Действие SFN при раке легких

В качестве химиопрофилактического средства 
SFN способен ингибировать образование опу-
холей, индуцированных табачным дымом [52]. 
Было показано, что SFN способен активировать 
ERK1/2, что приводило к его протеасомной де-
градации и индукции апоптоза [53]. Апоптоз мож-
но вызвать, стимулируя выработку АФК, однако 
такой эффект был ниже в клетках рака легких 
с высокой экспрессией рецептор эпидермального 
фактора роста [54].

Также было обнаружено, что противораковый 
механизм SFN опосредован ингибированием ак-
тивности ДНК-метилтрансферазы и гистондеа-
цетилазы [55].

Действие SFN при раке мочевого пузыря

Применение SFN при раке мочевого пузыря 
приводит к ингибированию пролиферации клеток, 
остановке клеточного цикла, индукции апоптоза, 
блокаде инвазии и метастазирования [56]. SFN 
оказывает более сильное антипролиферативное 
действие на клеточные линии рака мочевого пу-
зыря в условиях гипоксии по сравнению с нор-
моксическими условиями [57]. Это необходимо 
учитывать, поскольку гипоксия способствует 
прогрессированию рака, что позволяет предпо-
ложить, что SFN может быть высокоэффективным 
при быстро растущих опухолях высокой степени 
злокачественности, где уровень АФК увеличива-
ется. У мышей с раком мочевого пузыря, которым 
ежедневно вводили через зонд SFN (52 мг/кг массы 
тела) в течение 2 недель, снижалась масса опухоли 
на 42% [58] и происходило снижение активности 
гистондеацетилазы [59].

В другом исследовании мышам с опухолями 
вводили SFN (12 мг/кг массы тела) в течение 5 
недель. SFN оказывал влияние на морфологию 
опухоли с усилением кариопикноза и снижением 
ангиогенеза. Следует отметить, что введение SFN 
не вызывало явной токсичности [60].

Актуальность использования SFN в лечении па-
циентов с раком мочевого пузыря еще не до конца 
выяснена. Исследование с участием 47 909 мужчин 
показало, что высокое потребление овощей семей-

ства Крестоцветные может снизить риск рака мо-
чевого пузыря [61]. Следует отметить, что наблю-
далась связь между смертностью от рака мочевого 
пузыря и потреблением брокколи в исследовании 
«случай–контроль», включавшем 239 пациентов 
с данной патологией, со значительным снижением 
смертности от конкретного заболевания (на 57%) 
и общей смертности (на 43%) [62].

L. Tang с соавторами на основании своего ис-
следования, проведенного с участием 275 человек, 
больных раком, и 825 — здоровых, пришли к вы-
воду, что овощи из семейства Крестоцветные при 
употреблении в сыром виде могут снизить риск 
рака мочевого пузыря [62]. Наконец, обзор всех 
метаанализов показал, что потребление овощей 
семейства Крестоцветные оказывает химиопро-
филактическое действие [63].

Действие SFN при раке шейки матки

Исследования показали, что SFN оказывает 
значительное цитотоксическое воздействие на 
клетки рака шейки матки. SFN вызывал инги-
бирование роста клеток шейки матки человека 
(HeLa) дозозависимым образом посредством ин-
дукции апоптоза и снижения количества белков, 
связанных с воспалением [64]. Другое исследова-
ние показало, что SFN изменяет эпигенетические 
события, вызывающие рак шейки матки. Было об-
наружено, что SFN реактивирует гены-супрессоры 
опухолей посредством ингибирования гистондеа-
цетилазы 1 и ДНК-метилтрансферазы в HeLa [65].

Также было показано, что SFN ингибирует жизне-
способность клеток HeLa путем индукции апоптоза, 
о чем свидетельствует образование апоптотических 
телец и увеличение количества апоптотирующих 
клеток [45]. В другом исследовании было показано, 
что SFN оказывает дозозависимую цитотоксичность 
против клеток HeLa, опосредованную апоптозом 
и противовоспалительным эффектом [66].

Действие SFN при раке простаты

Рандомизированное контролируемое кли-
ническое исследование, выполненное на 98 
мужчинах с раком простаты, получавших 200 
мкмоль экстракта ростков брокколи в день в те-
чение 4–5 недель, не выявило существенных 
положительных изменений в биомаркерах изу-
чаемой онкопатологии. Z. Zhang с соавторами 
[67] связывают полученный результат с кратко-
срочным периодом проведения исследования, 
низкой или недостаточной дозировкой SFN и/
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или быстрым его выведением до того, как он 
достигнет ткани-мишени.

В другом исследовании 49 участников с раком 
простаты были разделены на 3 группы: первая группа 
была контрольной (получали стандартную брокко-
ли); участники второй группы получали брокколи, 
содержащую в 3 раза больше GFN по сравнению 
с контролем; участники третьей группы получа-
ли брокколи, содержащую в 7 раз больше GFN по 
сравнению с контролем. Во всех группах участники 
пили 300 мл супа из брокколи еженедельно в течение  
12 месяцев. Результат исследования показал повы-
шенный уровень экспрессии генов, соответству-
ющий риску канцерогенеза в тканях участников 
контрольной группы. Эти изменения были незна-
чительно снижены во второй группе и полностью 
подавлены в третьей группе. Таким образом, упо-
требление супа из брокколи, богатого GFN, снижает 
риск прогрессирования рака простаты [68].

T. L. Livingstone с соавторами [69] провели 
исследование на 42 мужчинах, которым была 
назначена биопсия простаты, с целью изучения 
влияния SFN на ткань предстательной железы. 
Участники были разделены на 3 группы: 1) кон-
трольная; 2) получавшие добавку, содержащую 
GFN (BroccoMax©); 3) получавшие аллиин из 
чеснока. Через 4 недели измеряли уровни SFN 
и аллиина в биоптатах периферии и переход-
ной зоны простаты. Результаты исследования 
показали, что добавка GFN значительно повы-
шала концентрацию SFN и сульфорафан-N-
ацетилцистеина в обеих зонах предстательной 
железы. Вполне вероятно, что такое накопление 
SFN в предстательной железе может привести 
к подавлению прогрессирования рака простаты 
посредством различных механизмов.

Действие SFN при других опухолях

Очевидно, что SFN также оказывает цитотокси-
ческое действие на другие модели злокачественных 
опухолей человека. Например, цисплатин является 
химиотерапевтическим препаратом первой линии 
при различных видах рака, включая рак яични-
ков [33]. SFN может повышать чувствительность 
к цисплатину путем усиления АФК и деполяриза-
ции митохондриальной мембраны, а также может 
активировать множественные пути апоптоза для 
синергического ингибирования пролиферации 
клеток рака яичников и индуцировать апоптоз. 
Таким образом, SFN может быть использован 
в качестве многообещающего сенсибилизатора 

химиотерапии для повышения эффективности 
цисплатина при раке яичников [34].

SFN может также снижать жизнеспособность 
клеток рака желудка и индуцировать апоптоз [35]. 
Кроме того, SFN может индуцировать остановку 
клеточного цикла и апоптоз в фазе G2/M раковых 
клеток толстой кишки [36].

Показано, что SFN может избирательно очи-
щать клетки лимфомы посредством CRM1‑опо-
средованной сверхэкспрессии SQSTM1/p62 и ак-
тивации АМФ-активируемой протеинкиназы. В то 
же время SFN защищает нормальные лимфоциты, 
индуцируя апоптоз [70].

SFN и фотодинамическая терапия, опосредован-
ная светочувствительными волокнами, могут инду-
цировать апоптоз клеток рака щитовидной железы 
за счет значительного повышения уровня экспрес-
сии онкобелка Ras, митоген-активируемой про-
теинкиназы, внеклеточной сигнал-регулируемой 
киназы и серин/треониновой протеинкиназы 
B-Raf. После комбинированного лечения их проа-
поптозный и антипролиферативный эффекты были 
значительно выше, чем при однократной дозе [71].

Безопасность и эффективность SFN

В настоящее время хорошо известно, что оцен-
ка биодоступности природных соединений являет-
ся одной из проблем при планировании клиниче-
ских исследований по изучению их биологической 
активности. J. W. Fahey с соавторами [72] выявили, 
что изменения генов, связанных с воспалением 
в мононуклеарных клетках периферической кро-
ви, оказывают значительное влияние на биодо-
ступность SFN у 20 здоровых участников. Другое 
исследование, целью которого была также оценка 
биодоступности SFN, было выполнено на 14 жен-
щинах. Установлено, что повторное введение SFN 
не приводит к накоплению токсичных метаболитов 
в моче [73]. Более того, для повышения биодоступ-
ности были разработаны наноструктурированные 
липидные носители, нагруженные SFN [74].

Некоторые исследователи тестировали SFN 
при анализе острой токсичности. После голодания 
в течение ночи 48 мышам (по 8 в каждой группе) 
давали пять различных доз SFN (400, 300, 225, 169, 
127 мг/кг). После его введения отслеживали по-
бочные эффекты или летальность. Через 14 дней 
все восемь мышей, получивших 127 мг/кг SFN, 
выжили. Однако 8, 7, 4 и 2 мыши, получавшие 
400, 300, 225 или 169 мг/кг SFN соответственно, 
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умерли в течение 24 часов после введения данного 
соединения. Кроме того, 1 животное, получившее 
225 или 169 мг/кг SFN, умерло в течение 48 часов. 
В группе животных, получавших дозу 127 мг/кг, не 
наблюдалось никаких физических или аномальных 
изменений в характере сна, поведении, состоянии 
шерсти, кожи, глаз, слизистых оболочек, треморе 
или слюноотделении [75].

В другой работе исследователи имплантирова-
ли клетки лимфомы в ксенотрансплантаты мышей 
и вводили им SFN два раза в неделю по 100 мг/кг 
каждый раз. Через 10 дней не было обнаружено зна-
чительных изменений массы тела по сравнению 
с контрольной группой, что указывает на то, что SFN 
обладает низкой токсичностью [70]. Дозозависимое 
превосходство SFN в снижении побочных реакций 
очевидно в данных доклинических исследованиях.

K. Socata с соавторами [76] в своем исследова-
нии, направленном на изучение токсичности SFN 
показали, что высокие дозы данного соединения 
вызывают выраженный седативный эффект (при 
150–300 мг/кг), гипотермию (при 150–300 мг/кг), 
нарушение координации движений (при 200–
300 мг/кг), снижение силы скелетных мышц (при 
250–300 мг/кг) и смертность (при 200–300 мг/кг). 
Более того, анализ крови показал лейкопению 
у мышей, которым вводили SFN в дозе 200 мг/кг.

Следует отметить, что в литературе имеются 
ограниченные знания о подходящей дозировке 
SFN, которую можно назначать людям в клини-
ческих условиях. Например, существует несоот-

ветствие между дозами, вводимыми животным, 
и допустимыми дозами для людей. Дозы SFN от 
5 до 100 мг/кг уменьшают опухоли на животных 
моделях [77, 78]. Для человека массой 70 кг это 
соответствует 350–7000 мг/кг, что значительно 
превышает верхний порог переносимых доз. Как 
сообщается в недавнем исследовании, введение 
низких доз SFN людям не дает положительного 
результата [67].

Таким образом, SFN обладает выраженным 
терапевтическим потенциалом благодаря своей 
фармакологической активности и может быть пер-
спективным видом сырья для разработки средств, 
эффективных при онкологических заболевани-
ях. Следует отметить, что терапевтический ин-
декс SFN неизвестен, диапазон его эффективных 
и смертельных доз не определен. Хотя было по-
казано, что SFN безопасен и хорошо переносит-
ся в низких дозах, высокие дозы могут привести 
к токсичности и побочным эффектам, поэтому 
крайне важно стандартизировать оптимальную 
терапевтическую дозу SFN [37]. Несмотря на вы-
явленные фармакологические свойства и терапев-
тический потенциал SFN, требуются дальнейшие 
клинические исследования, направленные на 
изучение его безопасности, побочных эффектов, 
терапевтической дозировки и частоты приема, 
поскольку данное соединение может обеспечить 
легкодоступную и экономически эффективную 
альтернативу химиопрофилактике по сравнению 
с обычными химиотерапевтическими препаратами
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