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Abstract. Endemic plant species are of great scientific interest because they determine the identity of 
the flora. Astragalus schumilovae Polozhij (Fabaceae) is one of the few endemic species known in the 
northern floras. The work is aimed to characterize the distribution and ecological, coenotic and biological 
features of A. schumilovae based on the new data obtained in a study of the flora of the Tunguska and 
Chunya interfluve. According to the data obtained, A. schumilovae is an endemic of south-eastern 
Evenkia which inhabits periodically disturbed specific ecotopes of the valleys of the Podkamennaya 
Tunguska, the Chunya and their tributaries – ​the Chamba, the Khushma, the Verkhnyaya Lakura, 
the Tetere, the Vanavarka, the Mutorai, the Makikta, and the Ukochit. According to its ecological 
confinement, A. schumilovae is a stenotopic floodplain species which occurs on floodplains, on sandy, 
pebbly-sandy, rocky sites with sparse vegetation, and in riparian meadow and forest communities. 
The projective cover of A. schumilovae in most of the examined habitats does not exceed 1–2 %. In 
two habitats, on the left bank of the Khushma River and on the right bank of the Verkhnyaya Lakura 
River at Lake Sredneye, A. schumilovae has a significant projective cover of 10–15 %. A. shumilovae 
is a long-rooted, monocentric, vegetatively immobile subshrub. Its cenopopulations are characterized 
by seed renewal exclusively. The long-term existence of cenopopulations even in the most disturbed 
habitats is ensured by the longevity of individuals, by their long, strong tap roots that securely hold 
plants and prevent them from being uprooted by ice drift, and by irregular seed reproduction, which is 
still sufficient for the survival of the species.
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Распространение и экология  
Astragalus schumilovae Polozhij (Fabaceae) – ​ 
узколокального эндемика Юго-Восточной Эвенкии  
(Средняя Сибирь)

Е. Е. Тимошока, И. И. Гурееваб,  
Ю. Г. Райскаяа, Е. Н. Тимошока

аИнститут мониторинга климатических  
и экологических систем СО РАН 

Российская Федерация, Томск 
бТомский государственный университет 

Российская Федерация, Томск

Аннотация. Эндемичные виды растений представляют большой научный интерес, поскольку 
определяют самобытность флоры. Астрагал Шумиловой – ​Astragalus schumilovae Polozhij – ​
один из немногих эндемичных видов, известных в северных флорах. Целью работы были 
характеристика распространения, эколого-ценотической приуроченности и эколого-биологических 
особенностей A. schumilovae на основе новых данных, полученных при исследовании флоры 
Тунгусско-Чунского междуречья. Согласно полученным данным A. schumilovae является 
эндемиком Юго-Восточной Эвенкии, занимающим периодически нарушаемые своеобразные 
экотопы долин Подкаменной Тунгуски, Чуни и их притоков – ​Чамбы, Хушмы, Верхней 
Лакуры, Тэтэрэ, Ванаварки, Муторая, Макикты и Укочита. По экологической приуроченности 
A. schumilovae пойменный стенотопный вид, обитающий на песчаных, галечниково-песчаных, 
каменистых участках с несформировавшейся растительностью, в луговых и лесных прирусловых 
сообществах в ежегодно заливаемой пойме. Проективное покрытие A. schumilovae в большинстве 
местообитаний не превышает 1–2 %, только в двух местообитаниях на левом берегу р. Хушмы 
и на правом берегу р. Верхняя Лакура у оз. Среднее A. schumilovae имеет значительное проективное 
покрытие – ​10–15 %. A. shumilovae длинностержнекорневой моноцентрический вегетативно 
неподвижный полукустарничек, ценопопуляциям которого свойственно исключительно семенное 
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самоподдержание. Долговременное существование ценопопуляций, даже в наиболее нарушаемых 
местообитаниях, обеспечивается длительностью жизни особей, длинным, прочным стержневым 
корнем, надежно удерживающим растения и препятствующим их вырыванию ледоходом, 
нерегулярным, но достаточным для выживания семенным воспроизведением.

Ключевые слова: Astragalus schumilovae, эндемик, распространение, жизненная форма, Юго-
Восточная Эвенкия, Средняя Сибирь.
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Введение

Одной из приоритетных задач ботаники, 
в связи с общей тенденцией выявления и со-
хранения биологического разнообразия, яв-
ляется изучение эндемичных видов растений, 
представляющих большой научный интерес 
для объяснения путей генезиса флоры и опре-
деляющих самобытность флоры, отграничи-
вая ее от других. В Сибири наибольшее число 
эндемиков включают флоры горных систем 
Южной Сибири, северные территории обсле-
дованы в отношении эндемизма, как и в целом 
во флористическом отношении, гораздо слабее.

Астрагал Шумиловой  – ​Astragalus 
schumilovae Polozhij (Fabaceae)  – ​один из  не-
многих эндемичных видов, известных в север-
ных флорах: все местонахождения выявлены 
к настоящему времени только в междуречье 
Подкаменной Тунгуски и Чуни.

A. schumilovae (подрод Phaca (L.) Bunge, 
секция Komaroviella Gontsch.), описан 
А. В.  Положий в  1955  г. (Положий, 1954; из-
дание опубликовано в  1955  г.) по  образцам, 
собранным Л. В.  Шумиловой в  июле  – ​авгу-
сте 1932 г. в бассейне р. Подкаменной Тунгу-
ски. В качестве типа указан образец, собран-
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ный 10 августа 1932  г. в дол.р. Подкаменной 
Тунгуски, на  лугах по  р.  Чуне; в  качестве 
исследованных образцов (паратипов)  – ​эк-
земпляры, собранные 3  июля 1932  г. в  бас-
сейне р. Подкаменной Тунгуски и 10 августа 
1932  г. на  лугах близ устья р.  Кимчу (Поло-
жий, 1954). Во  «Флоре Красноярского края» 
А. В.  Положий (1960) привела для Ангаро-
Тунгусского флористического района, кро-
ме указанных в  первоописании, еще одно 
местонахождение: «фактория Верхняя кон-
тора на  р.  Подкаменной Тунгуске, 59°40ʹ 
с.ш., Л. В.  Шумилова». Во  «Флоре Сибири» 
A. schumilovae указан как эндемик, встречаю-
щийся на галечниках и прибрежных закуста-
ренных лугах в Тунгусском флористическом 
районе Красноярского края: в  locus classicus 
по  р.  Чуня и  др.  (без конкретных местона-
хождений) (Выдрина, 1994). В последующих 
флористических изданиях (Конспект…, 2005; 
Конспект…, 2012) вид указывается для более 
крупного выдела – ​Тунгусско-Ленского фло-
ристического района.

A. schumilovae включён в «Красную книгу 
Красноярского края» со статусом 3R – ​редкий 
вид, эндемик Красноярского края (Степанов, 
2012, 2022) на  основе образцов, хранящих-
ся в  Гербарии Томского государственного 
университета, указанных во «Флоре Красно-
ярского края» (Положий, 1960), «Флоре Си-
бири» (Выдрина, 1994), и местообитаний, об-
наруженных нами до 2008 г. (Тимошок и др., 
2008): «В Эвенкии: бассейн и берега р. Подка-
менной Тунгуски – ​р. Чуня, р. Кимчу, р. Чам-
ба, р. Хушма» (Степанов, 2022: 208).

Целью настоящего сообщения является 
характеристика распространения, эколого-
ценотической приуроченности и  эколого-
биологических особенностей A. schumilovae 
на  основе новых данных, полученных при 
исследовании флоры Тунгусско-Чунского 
междуречья.

Район исследований,  
материалы и методы

Согласно современному администра-
тивному делению территория исследова-
ния  – ​междуречье Подкаменной Тунгуски 
и  Чуни  – ​относится к  Эвенкийскому району 
Красноярского края и  находится в  его юго-
восточной части. В  физико-географическом 
отношении междуречье расположено в  Ва-
наварской впадине, в  южной части обшир-
ной Тунгусской синеклизы (Пармузин, 1964), 
для которой характерны многослойные от-
ложения, сформировавшиеся в  различные 
геологические периоды. В их структуре при-
сутствуют ванаварская свита  – ​светлые пес-
чаники, глинистые сланцы, углистые глины 
(Обручев, 1931), вулканические отложения 
карбона, триаса и  юры, преимущественно 
туфы и  сибирские траппы, продукты вулка-
нических выбросов и извержений – ​базальты, 
диабазы и др. и позднейшие осадочные отло-
жения (Пармузин, 1964; Сапронов, Вальчак, 
2003). Современный рельеф представляет со-
бой невысокое плато, расчлененное долинами 
рек на  отдельные плоские междуречья. От-
дельные выходы трапповых тел возвышаются 
в  виде конусообразных сопок или столовых 
гор высотой около 500  м над ур.м. В  эпохи 
оледенения район находился вне области рас-
пространения ледникового покрова, но  под-
вергался его климатическому влиянию, что 
обусловило формирование многолетней мерз-
лоты (Гросвальд, 1999; Васильев и др., 2003).

Климат района резко континентальный 
с большими амплитудами суточных и сезон-
ных колебаний температуры воздуха, малым 
количеством атмосферных осадков (средне-
годовые осадки около 390  мм) и  выражен-
ным периодом летней засухи. Среднегодовая 
температура составляет –6  °C. Заморозки 
возможны на  протяжении всего лета, кроме 
июля; дневные температуры в середине лета 
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могут достигать +30  °C, зимой  – ​опускаться 
до  –58  °C. Снеговой покров обычно неглу-
бокий, почвы сильно промерзают (Васильев 
и др., 2003; Сопин, 2008).

Реки Ванаварской впадины относятся 
к  бассейну Подкаменной Тунгуски; их рус-
ла меандрируют, течение спокойное, однако 
на пересечениях рек и траппов в местах суже-
ния русла скорость увеличивается, имеются 
перекаты и пороги (Пармузин, 1964). В южной 
части района исследования наиболее крупная 
река – ​Подкаменная Тунгуска (правый приток 
Енисея), ее довольно крупные правые прито-
ки  – ​рр.  Чамба и  Верхняя Лакура, и  правые 
притоки р.  Чамбы  – ​рр.  Хушма и  Макикта. 
Северная часть района исследований ограни-
чена рекой Чуня (правый приток р. Подкамен-
ной Тунгуски) и ее левым притоком – ​рекой 
Кимчу. Водное питание рек смешанное: сне-
говое – ​около 70 % годового стока, дождевое – ​
25 % и подземное – ​5 %. Такой характер пита-
ния вызывает неравномерное распределение 
стока по  сезонам. Для рек характерны еже-
годные мощные весенние половодья, когда 
стекает около 60 % годового стока воды. В ве-
сенние паводки вода в Подкаменной Тунгуске 
поднимается на 7–9 м, на ее притоках на 2–3 м 
(Сопин, 2008). Один раз в 2–3 года отмечают-
ся и вызываемые сильными ливнями летние 
подъемы воды до  2  м и  более от  меженного 
уровня (Васильев и др., 2003); незначительно 
повышаться уровень воды может и во время 
ледостава. Средние сроки ледостава – ​начало 
октября, ледохода – ​9–12 мая, период ледяно-
го покрытия рек более 8 месяцев (Пармузин, 
1964; Васильев и др., 2003). В это время разви-
ваются зимние наледи, наструги, многослой-
ный лед. Поймы в долинах рек развиты слабо, 
как правило, они представлены неширокими, 
сравнительно крутыми откосами – ​паберега-
ми, к  которым причленяются прирусловые 
песчано-галечные косы; в рельефе выражены 

пойменные гривы и  береговые прирусловые 
валы. В поймах рек отмечены заметные сле-
ды деятельности льда во время ледоходов: ка-
менные мостовые, выпаханные льдом уступы 
высокой поймы, воздействие льдов на  пой-
менные отложения и прибрежную раститель-
ность.

Особенностью Ванаварской впадины 
является преобладание среднетаежных ланд-
шафтов, в то время как на остальной площади 
Тунгусской синеклизы преобладают северо-
таежные (Пармузин, 1964). В прошлом на тер-
ритории впадины имелось большое число 
озер, значительная часть которых к настояще-
му времени трансформировалась в болота, за-
нимающие значительную часть водораздела 
Подкаменной Тунгуски и Чуни. По площади 
преобладают верховые болота, многие из ко-
торых являются истоками малых рек. Болота, 
как правило, мерзлые и имеют маломощный 
торфяной пласт (Шумилова, 1963; Пармузин, 
1964; Васильев и  др., 2003). В  растительном 
покрове преобладают светлохвойные сосно-
вые, сосново-лиственничные и  лиственнич-
ные леса, при этом сосновые леса приуроче-
ны преимущественно к выходам туфогенных 
пород. Темнохвойные леса занимают незна-
чительные площади, в основном на прирусло-
вых валах в поймах рек или на плоских водо-
разделах на  трапповых кряжах (Шумилова, 
1963). Луга занимают очень небольшую пло-
щадь в долинах рек.

Натурные наблюдения и  сбор данных 
проводились с  2006 по  2019  гг.: в  2007  г. 
в  конце мая  – ​начале июня, в  остальные 
годы  – ​в  конце июня  – ​середине июля при 
проведении лодочных (по рекам Подкаменная 
Тунгуска, Чамба, Хушма, протяженностью 
около 300 км), вездеходных (более 40 км) и пе-
ших маршрутов, в  основном на  территории 
Государственного природного заповедника 
«Тунгусский» и  в  окрестностях с. Ванавара. 
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На постоянных ключевых участках в окрест-
ностях кордонов «Чамба», «Устье Верхней Ла-
куры», «кордона Мáлина» наблюдения были 
неоднократными. Все образцы A. schumilovae, 
собранные за период исследований, хранятся 
в Гербарии им. П. Н. Крылова (TK) Томского 
государственного университета.

Для оценки местообитаний и амплитуды 
толерантности A. schumilovae по важнейшим 
абиотическим факторам – ​увлажнению и ак-
тивному богатству почв – ​использованы пол-
ные геоботанические описания, выполненные 
в местообитаниях в долинах рр. Подкаменной 
Тунгуски, Чамбы, Хушмы, Верхней Лакуры. 
Участие видов в ценозах оценивалось по про-
ективному покрытию, выраженному в  про-
центах; кроме того, оценивались общее про-
ективное покрытие травяно-кустарничкового 
яруса (ОПП, в %) и  сомкнутость крон дре-
весного яруса (СК, в  долях от  1). Геобота-
нические описания обработаны с  помощью 
программно-информационного обеспечения 
исследований растительного покрова IBIS 
(Зверев, 2007), базирующегося на  стандарт-
ных экологических шкалах Раменского – ​Ца-
ценкина (увлажнения, активного богатства 
и засоленности почв) (Раменский и др., 1956; 
Цаценкин, 1967), и на этой основе определена 
экологическая группа по увлажнению и троф-
ности (Прокопьев, 2001).

Для определения жизненной формы 
и  признаков онтогенетических состояний 
особи выкапывали полностью. Поскольку вид 
является редким и эндемичным, выкапывали 
единичные особи в  тех местах, где вид был 
обильным. При определении жизненной фор-
мы обращали внимание на многолетние орга-
ны, степень одревеснения побегов, наличие 
и расположение почек возобновления. Онто-
генетическая структура ценопопуляции была 
выявлена только в  одном местообитании 
в  окрестностях кордона Мáлина. При опре-

делении онтогенетического состояния особи 
не выкапывали полностью, онтогенетическое 
состояние определяли на  основе признаков 
надземных органов, выявленных на  полно-
стью выкопанных особях.

Результаты и обсуждение

Astragalus schumilovae признается в так-
сономических базах как принятый вид (WFO, 
http://www.worldfloraonline.org/search?query=
Astragalus+schumilovae) c естественным аре-
алом в  Сибири (POWO, https://powo.science.
kew.org/taxon/479713–1) или в  Краснояр-
ском крае (Tropicos, http://legacy.tropicos.org/
Name/13039383). POWO, опираясь на  работу 
«Legumes of Northern Eurasia» (Yakovlev et 
al., 1996), указывает ареал в пределах совре-
менных Республики Алтай, Красноярского 
края и Иркутской области; в самой этой рабо-
те ареал указан как «Russia – ​Siberia (Gorno-
Altaisk, Evenki, Irkutsk)» (с. 174). В свою оче-
редь, авторы сводки по  бобовым Северной 
Евразии ссылаются на  обработки бобовых 
для «Флоры Красноярского края» (Положий, 
1960) и  «Флоры Сибири» (Выдрина, 1994). 
При этом автор вида, А. В.  Положий, при-
водила для него распространение только 
в  пределах Эвенкии (Положий, 1954, 1960), 
а С. Н. Выдрина (1994: 36) указала распростра-
нение в  пределах Тунгусского флористиче-
ского района Красноярского края со ссылкой 
на  «классическое местонахождение и  др.». 
Очевидно, такие расхождения в определении 
ареала произошли из-за того, что в своей об-
работке С. Н. Выдрина (1994: 36) сделала при-
мечание следующего содержания: «В лесном 
поясе на Алтае (гора Талдуаир), в Иркутской 
обл. (д. Черепаниха), на Хамар-Дабане (р. Ми-
шиха), в Якутии (с. Колымское) встречаются 
формы, габитусом сходные с  A. schumilovae, 
но  корреляции между размерами листочков, 
величиной чашечки и длиной зубцов не про-
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слеживается». Указанные в этом примечании 
образцы не  были определены автором обра-
ботки как A. schumilovae, поэтому оснований 
для расширения ареала за  пределы Эвенкии 
нет. В  «Красной книге Красноярского края» 
Н. В. Степанов (2022: 208) указывает распро-
странение этого вида только в Эвенкии, заме-
тив, что он «за пределами Красноярского края 
не известен».

До представленных здесь новых данных 
в  Гербарии им.  П. Н.  Крылова (ТК) храни-
лось 16 образцов A. schumilovae, 6 из  кото-
рых представляют собой типовые, собранные 
Л. В. Шумиловой в 1932 г. (Гуреева, Балашо-
ва, 2011), а 10 образцов являются сборами дру-
гих коллекторов, сделанными в  1970–1980-е 
годы. С 2006 по 2019 гг. авторами статьи было 
собрано еще 25 образцов этого вида, в основ-
ном по  рекам Подкаменная Тунгуска, Чам-
ба, Хушма и  Верхняя Лакура (рис.  1), часть 

из них была упомянута в работе Е. Е. Тимо-
шок и др. (2008). Всего в TK в настоящее время 
хранится 41 образец A. schumilovae (табл. 1).

Как показывает анализ эколого-
ценотической приуроченности, A. schumilovae 
встречается в  высотном диапазоне 239–377 м 
над ур.м., в узкой полосе по берегам рек Под-
каменная Тунгуска, Чуня, Чамба, Хушма, 
Верхняя Лакура, Макикта, Тэтэрэ на  систе-
матически нарушаемых ледоходом и  поло-
водьями песчаных, галечниковых и  камени-
стых участках с  разреженным травостоем, 
в  злаково-разнотравных и  разнотравных за-
кустаренных незадернованных сообществах. 
Весной во  время ледохода местообитания 
A.  schumilovae находятся под выпахивающим 
и  истирающим действием движущихся масс 
льда, затем заливаются водой на  14–20 дней, 
на  глубину 70–100  см.  Реже A. schumilovae 
встречается в  прирусловых лиственнично-

Рис. 1. Карта-схема местонахождений Astragalus schumilovae в междуречье рр. Подкаменная Тунгуска 
и  Чуня:   – ​сборы 1930-х гг.;   – ​сборы 1970–1980-х гг.;   – ​сборы, произведенные после 2000  г. 
Затемненной заливкой показана территория Государственного природного заповедника «Тунгусский»

Fig. 1. Map of Astragalus schumilovae locations in the interfluve of the Podkamennaya Tunguska and the Chunya: 
 – ​collections of the 1930s;  – ​collections of the 1970–1980s;  – ​collections after 2000. The shaded field 

shows the territory of the Tunguska State Nature Reserve
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еловых лесах (на  прирусловых валах) с  раз-
личным составом травяно-кустарничкового 
яруса по  берегам рек Хушма, Верхняя Ла-
кура и  Макикта: разнотравно-брусничном 
(р. Хушма), бруснично-зеленомошном (р. Ма-
кикта), разнотравном и разнотравно-хвощево-
зеленомошном (р.  Верхняя Лакура). Эти 
местообитания также почти ежегодно залива-
ются паводковыми водами, но  почти не  под-
вергаются действию ледохода. Местообитания 
находятся в  условиях хорошей влагообеспе-
ченности и дренированности почв под охлаж-
дающим влиянием водных потоков в  летнее 
и отепляющим – ​в осеннее и зимнее время.

Анализ геоботанических описаний вы-
явил три типа местообитаний, отличающихся 
частотой нарушаемости естественными фак-
торами. В каждом типе местообитаний выяв-
лены варианты сообществ, в которых устой-
чиво существует A. schumilovae.

1. Ежегодно нарушаемые во  время ледо-
хода и паводка местообитания с разреженным 
(10–20  %) травяным покровом: мелкокамени-
стые, галечниковые и глинисто-галечниковые 
участки по  берегам рек, временные водо-
токи по  туфам. В  таких местообитаниях 
A. schumilovae встречается единично или 
с проективным покрытием 1–3 %, другие виды 
также присутствуют единично, с  невысоким 
проективным покрытием, некоторые виды 
образуют одновидовые пятна зарослевого 
типа. К первому типу относятся разнотравное, 
разнотравно-кровохлебково-хвощевое сооб-
щества и разреженное разнотравье с молодым 
подростом деревьев и кустарников на правом 
берегу Подкаменной Тунгуски (табл. 2).

2. Местообитания, нарушаемые не  еже-
годно, на которых формируются луговые со-
общества с  общим проективным покрытием 
30–60  %, иногда с  участием кустарников. 
С  участием A. schumilovae на  исследуемой 
территории отмечены 7 сообществ по  бе-

регам рр.  Подкаменная Тунгуска, Чамба 
и Хушма – ​разнотравно-хвощевый сырой луг, 
закустаренный разнотравно-кровохлебково-
хвощевый луг, разнотравно-сабельниково-
полевициевый сырой луг, закустаренный 
разнотравно-купальнициево-злаковый луг, 
разнотравно-полевициевый луг, разнотрав-
ные и  закустаренные луга со  значительным 
участием или доминированием бобовых 
(табл. 2, рис. 2).

3. Слабо нарушаемые лесные сообще-
ства на  прирусловых валах, располагающи-
еся полосой шириной до  20–30  м по  рекам 
Макикта, Хушма, Верхняя Лакура (оз. Пе-
юнгда, оз. Среднее), заливаемые во время по-
ловодья: лиственнично-еловый бруснично-
зеленомошный, лиственнично-еловый 
разнотравно-бруснично-зеленомошный, 
елово-лиственничный разнотравно-хвощево-
зеленомошный и лиственнично-еловый с бе-
резой разнотравный леса (табл. 2, рис. 2).

В  целом ценокомплекс A. schumilovae 
включает 168 видов сосудистых растений. 
Постоянными спутниками этого вида, встре-
чающимися в более чем половине сообществ 
с участием A. schumilovae, являются 9 видов: 
Sanguisorba officinalis, Lathyrus pratensis, 
Vicia cracca, Astragalus danicus, Veronica 
longifolia, Equisetum pratense, Galium boreale, 
Tanacetum vulgare L., Epilobium angustifolium; 
еще 9 видов встречаются в 30 % сообществ: 
Salix saposhnikovii, Dasiphora fruticosa, 
Cerastium maximum L., Lathyrus palustris, 
Thalictrum simplex L., Stellaria palustris Ehrh., 
Lilium pensylvanicum, Taraxacum officinale s.l., 
Hedysarum alpinum. Лишь 18 видов ценоком-
плекса (около 11 %) являются более или ме-
нее постоянными спутниками A. schumilovae, 
39 видов (24 %) встречены в 3–4 сообществах, 
111 видов (66 %) в 1–2 сообществах.

A. schumilovae имеет узкую экологиче-
скую амплитуду по  факторам увлажнения 
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и богатства почв. По шкале увлажнения ам-
плитуда его толерантности составляет 7 сту-
пеней (из  120)  – ​с  63 по  69, что в  основном 
соответствует влажно-луговой серии местоо-
битаний; по шкале активного богатства и за-
соленности почв Л. И. Раменского и др. (1956) 

амплитуда составляет 3 ступени (из 30) – ​с 9 
по  11, что соответствует в  основном мезоэу-
трофной серии местообитаний (Раменский 
и др., 1956). Согласно Е. П. Прокопьеву (2001) 
такая амплитуда по шкале увлажнения соот-
ветствует экологической группе эумезофитов, 

Рис.  2. Astragalus schumilovae в  различных местообитаниях в  бассейне р.  Подкаменная Тунгуска:  
A – ​цветущая особь A. schumilovae на правом берегу р. Чамба (фото Ю. Г. Райской, 2012 г.); B – ​A. schumilovae 
в елово-лиственничном разнотравно-хвощево-зеленомошном лесу, правый берег р. Верхняя Лакура (фото 
Ю. Г.  Райской, 2014  г.); C  – ​закустаренный луг с  доминированием бобовых на  левом берегу р.  Хушма 
(фото В. Ромейко, 2008 г.); D – ​разнотравное сообщество с преобладанием бобовых на туфовых выходах 
по правому берегу р. Подкаменная Тунгуска, окр. пос. Ванавара (фото Ю. Г. Райской, 2008 г.).

Fig. 2. Astragalus schumilovae in different habitats in the Podkamennaya Tunguska Basin: A  – ​flowering 
individual of A. schumilovae on the right bank of the Chamba River (photo by Yu. G.  Raiskaya, 2012);  
B – ​A. schumilovae in a spruce-larch forb-horsetail-green-moss forest, the right bank of the Verkhnyaya Lakura 
River (photo by Yu. G. Raiskaya, 2014); C – ​bushy meadow with leguminous dominance on the left bank of the 
Khushma River (photo by V. Romeiko, 2008); D – ​forb community with the predominance of legumes on tuff 
outcrops along the right bank of the Podkamennaya Tunguska River, near the settlement of Vanavara (photo by 
Yu. G. Raiskaya, 2008).
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по шкале богатства и засоления почв – ​группе 
мезоэутрофофитов. A. schumilovae, таким об-
разом, является эумезофитом и мезоэутрофо-
фитом.

В  большинстве исследованных со-
обществ, как значительно, так и  слабо на-
рушаемых, вид встречается единично или 
его проективное покрытие достигает 1–2  %. 
Лишь в  двух сообществах его проективное 
покрытие было довольно высоким: на  за-
кустаренном лугу по  левому берегу р.  Хуш-
мы у  кордона «Пристань» (10–15  %) (2ж) 
и  в  лиственнично-еловом с  березой разно-
травном лесу по  правому берегу р.  Верхняя 
Лакура у  оз. Среднее (10  %) (3г) (табл.  2). 
Еще в  двух местообитаниях проективное 
покрытие A. schumilovae превышало 2  %: 
на  разнотравно-сабельниково-полевициевом 
лугу по  правому берегу р.  Чамбы (3–5  %) 
(2в) и в мозаичном разнотравном сообществе 
на мелкокаменистом участке по правому бе-
регу р.  Подкаменная Тунгуска (2–3  %) (1г). 
В  ненарушаемых местообитаниях этот вид 
не встречается, не выдерживая сосуществова-
ния с более конкурентоспособными растени-
ями. Таким образом, спектр местообитаний 
этого вида определяется в основном режимом 
нарушений и  ограничен местообитаниями 
с  ежегодным воздействием ледоходов и  раз-
ливов рек.

A. schumilovae – ​длинностержнекорневой 
моноцентрический полукустарничек. Над-
земная часть взрослой особи состоит из  уд-
линенных моноциклических и  дицикличе-
ских побегов, образующихся из  зимующих 
и  спящих почек в  базальной части побегов, 
подземная часть представлена длинным ма-
ловетвящимся стержневым корнем и  иногда 
одним или несколькими хорошо развитыми 
придаточными корнями.

Развитие особи начинается с прорастания 
семени и образования проростка, состоящего 

из побега, несущего на первом этапе 2 супро-
тивные семядоли, а затем еще 1–3 настоящих 
непарноперистых ассимилирующих листа, 
и  длинного тонкого неветвящегося стержне-
вого корня. После отмирания семядольных 
листьев продолжается формирование первич-
ного побега путем моноподиального нараста-
ния за счет деятельности верхушечной почки, 
продолжающегося до того момента, пока поч-
ка сохраняется живой. Первые междоузлия 
первичного побега укороченные, в пазухе каж-
дого листа закладываются пазушные почки, 
которые становятся спящими и впоследствии 
обеспечивают формирование разветвленной 
побеговой системы. С  образованием первых 
боковых побегов из спящих и зимующих по-
чек начинается формирование системы над-
земных побегов. Моноциклические удлинен-
ные побеги формируются весной текущего 
года, дициклические побеги – ​озимые, их фор-
мирование начинается осенью, образуется ба-
зальная часть с укороченными междоузлиями 
и чешуевидными листьями, в пазухах которых 
закладываются почки. На следующий год та-
кой побег продолжает моноподиальное нарас-
тание с  образованием ортотропного побега 
с очередно расположенными зелеными листья-
ми, отмирающего осенью; его базальная часть 
одревесневает и остается в составе особи. В со-
ставе взрослых генеративных особей имеются 
моно- и дициклические побеги, несущие зеле-
ные листья и соцветия. Почки, заложившиеся 
в пазухах низовых листьев на базальной части 
побега, развиваются в  моноциклические или 
новые дициклические побеги или остаются 
спящими. В  результате формируется развет-
вленная система побегов  – ​компактный куст, 
многолетние одревесневшие части взрослой 
особи не  превышают 6–8  см.  Развитые орто-
тропные побеги средневозрастных генератив-
ных особей несут вегетативные пазушные по-
беги ветвления и паракладии. Листья сложные, 
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непарноперистые с развитым черешком и зеле-
ными прилистниками, в  процессе онтогенеза 
число листочков изменяется от  1–3 пар в  на-
чале до 7–11 пар у генеративных особей с по-
следующим уменьшением до 5–2 пар в конце 
онтогенеза. Соцветие  – ​простая брактеозная 
кисть. Главный стержневой корень сохраняет-
ся в течение всей жизни растения, у взрослых 
особей он может иметь 1–3 боковых корня, 
располагающихся ближе к  верхушке главно-
го. Первый боковой корень появляется в конце 
прегенеративного периода у  верхушки глав-
ного корня, в дальнейшем боковой и главный 
корень растут с  одинаковой скоростью, в  ре-
зультате чего размеры этих корней после раз-
ветвления становятся одинаковыми и  корень 
выглядит раздвоенным. У  взрослых особей 
на  многолетних базальных частях побегов, 
наиболее близких к базальной части стержне-
вого корня, могут дополнительно развиваться 
один или несколько придаточных корней. Мо-
ноцентрическая жизненная форма, сохранение 
главного корня до конца жизни особи, отсут-
ствие дезинтеграции многолетней побеговой 
части особи обусловливают вегетативную не-
подвижность и исключительно семенное само-
поддержание ценопопуляций.

Благодаря длинному, прочному стержне-
вому корню A. schumilovae хорошо переносит 
мощные весенние половодья, выпахивающее 
и  истирающее действие ледохода. Корневая 
система «заякоривает» растение, не  давая 
возможности вырвать его из  грунта (почвы), 
хотя часть почек, находящихся на  много-
летней части побеговой системы, может по-
вреждаться. После половодья многолетние 
скелетные части особей нередко оказывают-
ся погребенными слоем осаждающегося пе-
ска и глины. Отрастание побегов начинается 
после спада полых вод, цветение растянуто 
во  времени в  зависимости от  окончания по-
ловодья, в  среднем оно начинается в  первой 

декаде июля и продолжается до начала авгу-
ста, плодоношение  – ​с  конца июля по  сере-
дину августа. Наиболее устойчивыми к  воз-
действиям являются генеративные растения, 
имеющие развитый корень, хорошо удержи-
вающий растение в грунте.

Ценопопуляции A. schumilovae занима-
ют небольшие, вытянутые вдоль берегов рек 
участки 4–6  м шириной и  15–25  м длиной; 
самые большие площади ценопопуляций от-
мечены на правом берегу р. Чамбы у кордона 
«Выезд» (4–5 м × 120–150 м) и на ключевом 
участке «Баркулиха» (10  м × 80 м), плот-
ность особей во всех популяциях составляет 
в среднем 2–4 ос./м2 при колебаниях 1–11 ос./
м2. Онтогенетическая структура определена 
в  ценопопуляции на  глинисто-каменистом 
участке берега р. Подкаменная Тунгуска близ 
кордона Мáлина (местообитание 1б): в цено-
популяции преобладают прегенеративные 
особи, составляющие более половины (53 %) 
всех особей, большая их часть представлена 
виргинильным онтогенетическим состояни-
ем; генеративные особи составляют в сумме 
47 % от всего числа, причем 30 % приходится 
на молодые генеративные особи (рис. 3).

Такая структура характерна для цено-
популяций в местообитаниях с несформиро-
вавшимся травяным покровом, где ослаблена 
конкуренция со  стороны других растений. 
В целом же особи начальных стадий онтоге-
неза с большой вероятностью уничтожаются 
во  время ледохода и  половодья, поэтому их 
участие в ценопопуляциях невелико или они 
отсутствуют. В местообитаниях с более сом-
кнутым травяным покровом в  ценопопуля-
циях A. schumilovae абсолютно преобладают 
генеративные особи, отличающиеся боль-
шей устойчивостью к  воздействиям и  боль-
шей конкурентоспособностью, например, 
на  разнотравно-сабельниково-полевициевом 
лугу (2в) все попавшие в  подсчеты особи 
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были генеративными. В целом A. schumilovae 
стабильно существует в  одних и  тех  же или 
близких местонахождениях, о чем свидетель-
ствуют повторные сборы и наблюдения, сде-
ланные в  разные годы: в  окрестностях пос. 
Ванавара гербарные сборы сделаны в  1977 
и 2007 гг., на берегу Подкаменной Тунгуски 
на  участке «Белая гора»  – ​в  2008 и  2018  гг., 
на берегу р. Хушмы в районе кордона «При-
стань» – ​в 1976, 2007 и 2008 гг. (см. табл. 1). 
Это позволяет предполагать, что семенное 
самоподдержание ценопопуляций происхо-
дит в отдельные годы успешно, вид способен 
к нерегулярному, но достаточному для выжи-
вания семенному размножению даже в наибо-
лее нарушаемых местообитаниях.

Заключение

Полученные данные позволяют сде-
лать вывод о  том, что A. schumilovae явля-
ется эндемиком Юго-Восточной Эвенкии, 
занимающим периодически нарушаемые 

своеобразные экотопы долин Подкаменной 
Тунгуски, Чуни и их притоков – ​Чамбы, Хуш-
мы, Верхней Лакуры, Тэтэрэ, Ванаварки, 
Муторая, Макикта и  Укочита. Большинство 
местонахождений A. schumilovae в  Эвенкий-
ском районе Красноярского края, в том числе 
и вновь обнаруженных, находятся под охраной 
в  пределах государственного природного за-
поведника «Тунгусский». По  экологической 
приуроченности A. schumilovae  – ​поймен-
ный стенотопный вид, обитающий на  пес-
чаных, галечниково-песчаных, каменистых 
и  глинисто-каменистых участках с  несфор-
мировавшейся растительностью, в  луговых 
и лесных прирусловых сообществах в ежегод-
но заливаемой пойме. Проективное покрытие 
A. schumilovae на  галечниках, галечниково-
каменистых и каменистых участках не превы-
шает 1–2 %, на туфах в понижениях с разру-
шенным материалом по временным водотокам 
вид образует полосы с  довольно высоким 
проективным покрытием (3–5  %). Только 

Рис.  3. Онтогенетическая структура ценопопуляции Astragalus schumilovae на  глинисто-каменистом 
участке берега р.  Подкаменная Тунгуска близ кордона Мáлина. Онтогенетические состояния особей: 
j – ​ювенильные, im – ​имматурные, v – ​виргинильные, g1 – ​молодые генеративные, g2 – ​средневозрастные 
генеративные, g3 – ​стареющие генеративные

Fig. 3. Ontogenetic structure of the cenopopulation of Astragalus schumilovae on a clay-stony site of the bank of 
the Podkamennaya Tunguska River near the guard post Malina. Ontogenetic stages of individuals: j – ​juvenile, 
im – ​immature, v – ​virginal, g1 – ​young generative, g2 – ​middle-aged generative, g3 – ​old generative



– 146 –

Elena E. Timoshok, Irina I. Gureyeva… Distribution and Ecological Characteristics of Astragalus schumilovae Polozhij…

в  двух местообитаниях  – ​на  закустаренном 
лугу с  доминированием бобовых на  левом 
берегу р.  Хушмы и  в  прирусловом разрежен-
ном лиственнично-еловом разнотравном лесу 
на  правом берегу р.  Верхняя Лакура у  оз. 
Среднее A. schumilovae имеет значительное 
проективное покрытие (10–15  %) и  являет-
ся доминантом или содоминантом травяного 
яруса. A. shumilovae длинностержнекорневой 
моноцентрический вегетативно неподвижный 

полукустарничек, ценопопуляциям которого 
свойственно исключительно семенное само-
поддержание. Долговременное существование 
ценопопуляций даже в наиболее нарушаемых 
местообитаниях обеспечивается длитель-
ностью жизни особей, длинным, прочным 
стержневым корнем, надежно удерживающим 
растения и  препятствующим их вырыванию 
ледоходом, нерегулярным, но  достаточным 
для выживания семенным воспроизведением.
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Abstract. In Russia, the bryophyte vegetation included in the alliance Physcomitrellion patentis von 
Hübschmann 1957 (Funarietalia hygrometricae von Hübschmann 1957, Psoretea decipientis Mattick 
ex Follmann 1974) has been studied very little. Until recently, only one syntaxon of the alliance has been 
known in Russia, namely the subassociation Riccio cavernosae-Physcomitrelletum patentis (Allorge 
1921) von Hübschmann 1957 riccietosum frostii Cortini Pedrotti et Aleffi 1990, which rarely occurs 
in northern Italy (locus classicus), but is common on the banks of the Ob and Irtysh in the taiga zone 
of Western Siberia. In 2021, in the south of the southern taiga section of the Ob River (Krivosheinsky 
District of the Tomsk Region, in the vicinity of the Kaibasovo Research Station), the authors studied 
original bryocoenoses with high abundances of Physcomitrella patens and Bryum violaceum using the 
Braun-Blanquet approach. These bryocoenoses are described as a new association of the Physcomitrellion 
patentis: Bryetum argenteo-violacei Dyachenko et Taran ass. nov. The diagnostic species of the 
association are Bryum violaceum, Dicranella varia, and Barbula convoluta. In six relevés, 16 species 
of mosses and 1 species of liverworts were revealed. The average moss projective cover is 80 %, the 
average species richness is 11 bryophyte species per relevé. In years when the water level is high during 
the low water period, the subassociation Riccio cavernosae-Physcomitrelletum patentis riccietosum 
frostii dominates the alluvial bryophyte vegetation in the study area. In years when the water level is 
extremely low during the low water period, the coenoses of the Riccio-Physcomitrelletum riccietosum 
frostii in higher parts of the bank are replaced by coenoses of the association Bryetum argenteo-violacei. 
For the first time, bryocoenoses with high constancy and abundance of Bryum violaceum have been 
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found not on arable lands, as is observed in European countries, but in natural ecotopes.

Keywords: Bryum violaceum, Physcomitrella patens, alluvial bryophyte communities, bryosociology, 
Braun-Blanquet approach, primary succession.
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Bryetum argenteo-violacei (Physcomitrellion patentis),  
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Аннотация. Моховая растительность, входящая в союз Physcomitrellion patentis von Hübschmann 
1957 (порядок Funarietalia hygrometricae von Hübschmann 1957, класс Psoretea decipientis Mattick 
ex Follmann 1974), в России почти не изучена. До последнего времени в России был известен 
лишь один синтаксон этого союза, а именно субассоциация Riccio cavernosae-Physcomitrelletum 
patentis (Allorge 1921) von Hübschmann 1957 riccietosum frostii Cortini Pedrotti et Aleffi 1990, которая 
редка в северной Италии (locus classicus), но обычна на берегах Оби и Иртыша в таежной зоне 
Западной Сибири. В 2021 г. на юге южнотаежного отрезка реки Оби (Кривошеинский район 
Томской области, окрестности научно-исследовательской станции Кайбасово) авторы изучили 
методом Браун-Бланке оригинальные бриоценозы с высоким обилием Physcomitrella patens 
и Bryum violaceum. Эти бриоценозы описаны как новая ассоциация союза Physcomitrellion patentis: 
Bryetum argenteo-violacei Dyachenko et Taran ass. nov. Диагностические виды ассоциации: Bryum 
violaceum, Dicranella varia, Barbula convoluta. В шести описаниях выявлено 16 видов мхов и 1 
вид печеночников. Среднее проективное покрытие мхов – ​80 %, среднее видовое богатство – ​
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11 видов мохообразных на описание. В годы, когда уровень воды в период межени высок, 
в аллювиальной бриофитной растительности в районе исследований преобладает субассоциация 
Riccio cavernosae-Physcomitrelletum patentis riccietosum frostii. В годы, когда уровень воды 
в период межени экстремально низок, ценозы Riccio-Physcomitrelletum riccietosum frostii на более 
высоких участках берега сменяются ценозами ассоциации Bryetum argenteo-violacei. Впервые 
бриоценозы с высокими постоянством и обилием Bryum violaceum найдены не на пахотных 
землях, как это наблюдается в странах Европы, а в природных экотопах.

Ключевые слова: Bryum violaceum, Physcomitrella patens, аллювиальные бриофитные сообщества, 
бриосоциология, метод Браун-Бланке, первичные сукцессии.
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Введение

В маловодные годы в конце вегетацион-
ного сезона на низких илистых берегах Оби 
и Иртыша в пределах таежной зоны можно 
встретить желтоватые участки, заселенные 
бриотерофитом фискомитреллой, Physcomitrella 
patens (Hedw.) Bruch et al. Аспект участков за-
дается множеством спорогонов фискомитреллы, 
окрашенных в желтый цвет. В русской син-
таксономической литературе такие сообще-
ства отнесены к фискомитрелловой фации 
(physcomitrellosum patentis) субассоциации (су-
басс.) Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae 
rumicetosum ucranici Taran 2005 (Таран, 2001, 
2005а; Таран и др., 2018).

В европейской литературе, посвященной 
классификации открытых бриоценозов, ха-
рактеризуемых, как правило, на небольших 
учетных площадках, подобные сообщества из-

вестны как ассоциация (асс.) Riccio cavernosae-
Physcomitrelletum patentis (Allorge 1921) von 
Hübschmann 1957 (Hübschmann, 1957, 1986; 
Diekjobst, Ant, 1970; Janovicová, Kubinská, 2003; 
Schäfer-Verwimp, 2009; Marstaller, 2013). Близ-
кие по составу среднетаежные отмельные со-
общества из пойм Оби и Иртыша отличаются 
от европейских аналогов высоким постоян-
ством Riccia frostii Aust. На этом основании 
Обь-Иртышские сообщества отнесены к асс. 
Riccio cavernosae-Physcomitrelletum patentis, 
а внутри нее выделены в субасс. R.c.-Ph.p. 
riccietosum frostii Taran 2005 (Таран, 2005б). 
Последняя оказалась синонимом очень редкой 
в Европе субасс. R.c.-Ph.p. riccietosum frostii 
Cortini Pedrotti et Aleffi 1990, описанной на се-
вере Италии (Cortini Pedrotti, Aleffi, 1990).

В пойме р. Оби на южной границе подзоны 
южной тайги (Ильина и др., 1985) нами обна-
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ружены оригинальные моховые ценозы с вы-
соким обилием Physcomitrella patens и Bryum 
violaceum, заметно отличающиеся по видовой 
композиции от известных аналогов. Синтаксо-
номической характеристике этих бриоценозов 
посвящено данное сообщение.

Материалы и методы

Материал собран Г. С. Тараном в сентябре 
2021 г. близ научно-исследовательской станции 
(НИС) Кайбасово (57º14′44″N, 84º11′05″E), рас-
положенной в 12 км на запад-северо-запад от с. 
Никольского Кривошеинского района Томской 
области (Vorobyev et al., 2015). Станция – ​ком-
понент уникальной научной установки «Си-
стема экспериментальных баз, расположенных 
вдоль широтного градиента (http://ckp-rf.ru/
usu/586718/)».

Пять бриосоциологических описаний вы-
полнены на учетных площадках (УП) величи-
ной 4 дм2 (Berg et al., 2016); из них четыре УП – ​
квадратные, одна – ​прямоугольная (10×40 см). 
Одно описание (далее – ​оп.) сделано на квадра-
те размером 25 дм2. В пределах УП моховые 
дернины срезались вместе с подстилающим 
их слоем илистого наноса и помещались в па-
кет. Видовой состав и проективное покрытие 
(ПП) мхов в пакетах определил А. П. Дьяченко. 
Для этого применялась прозрачная палетка. 
На почвенно-моховой вырезке, помещенной 
в пакет, ПП мхов определялось с точностью 
до 1 %, ПП менее 0,5 % обозначалось знаком 
«+». Почвенные вырезки для бриоописания, 
выполненного на площади 25 дм2, разместились 
в семи пакетах: пяти больших (по 4,5 дм2) и двух 
малых (2 дм2 и 0,5 дм2). В этом случае все по-
казатели вычислялись сначала для отдельных 
пакетов, а затем пересчитывались для 25 дм2 
как средние арифметические ПП, взвешенные 
по площади соответствующих пакетов.

Синтаксономическую обработку матери-
ала методом Браун-Бланке (Westhoff, van der 

Maarel, 1978) выполнил Г. С. Таран. Описание 
нового синтаксона проведено согласно пра-
вилам Международного кодекса фитосоци-
ологической номенклатуры (Theurillat et al., 
2021). Номенклатура сосудистых растений 
приводится по С. К. Черепанову (1995), мхов – ​
по М. С. Игнатову с соавт. (Ignatov et al., 2006), 
печеночников – ​по Н. А. Константиновой с со-
авт. (Konstantinova et al., 2009).

Результаты и обсуждение
Синтаксономический анализ  
кайбасовских бриоценозов  
на уровне ассоциации

В шести описаниях отмечено 16 видов 
мхов, 1 вид печеночников и 8 видов сосуди-
стых растений. Для оценки оригинальности 
материала, собранного близ НИС Кайбасо-
во, его сравнили с сообществами асс. Riccio 
cavernosae-Physcomitrelletum patentis (далее – ​
Riccio-Physcomitrelletum), ранее изученными 
в Европе и Западной Сибири (табл. 1).

В локальных европейских наборах описа-
ний субасс. Riccio-Physcomitrelletum typicum 
виды Physcomitrella patens и Riccia cavernosa 
обычно указаны с высоким постоянством 
(табл. 1, столбцы 1, 2, 5, 6), но в некоторых 
из них Riccia cavernosa отсутствует либо ред-
ка (столбцы 3, 4). Обь-Иртышские таежные 
сообщества субасс. Riccio-Physcomitrelletum 
riccietosum frostii (столбцы 8, 9) вполне соот-
ветствуют протологу этого бриосинтаксона, 
приведенному из северной Италии (столбец 7).

С лесостепного отрезка р. Оби в составе 
субасс. Cypero-Limoselletum riccietosum frostii 
Taran 2019 приводятся два описания, сделанные 
на УП в 10 м2 (Таран, 2019: табл. 2, оп. 25, 26). 
Состав и ПП мохообразных в этих описаниях 
таковы: Riccia frostii 35–40 %, Riccia cavernosa 
r–r, Physcomitrella patens r–+. Поскольку ПП 
сосудистых растений в описаниях невелико 
(5–7 %), их можно интерпретировать и как фа-
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Таблица 1. Европейские и  западносибирские сообщества с  доминированием Physcomitrella patens 
и Riccia spp.

Table 1. European and West Siberian communities dominated by Physcomitrella patens and Riccia species

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

Страна либо регион России Ге Фр Ге Ге Че Ит Ит ХМ ТО ТО ТО Ге
Число описаний 5 5 5 8 5 14 11 10 10 5 6 10
Средняя площадь, дм2, м2 3 – – 1 8 1,3 1,6 1 33 10 7,5 1–2
Среднее ПП мохообразных, % 39 – – 94 62 85 80 17 36 7 80 70
Среднее ПП сосудистых, % 0 – – 0 0 0 0 + 1,5 21 0,5 –
Среднее ЧВ мохообразных 5,0 3,8 4,8 3,4 6,6 2,9 3,5 2,9 4,8 6,8 11,0 5,8
Общее ЧВ мохообразных 9 7 9 4 10 7 7 3 5 11 17 9

Д. в. асс. Riccio cavernosae-Physcomitrelletum
Physcomitrella patens V13 IV V V5 V13 V+2 V14 V2 V23 V12 V24 V34

Riccia cavernosa III+2 IV . I+ V23 V14 III+2 V+1 Vr1 V+2 . .
Д. в. субасс. Riccio-Physcomitrelletum riccietosum frostii

Riccia frostii . . . . . . V+3 V+1 V+1 V+2 . .
Д. в. кайбасовских бриоценозов (далее – ​асс. Bryetum argenteo-violacei)

Bryum violaceum . . . . . . . . . V+ V2 .
Dicranella varia . . . . . . . . . III+ V12 .
Barbula convoluta . . . . . . . . . IIr V1 .

Д. в. субасс. Riccio-Physcomitrelletum phascetosum cuspidati
Pohlia melanodon . . . . . . . . . . V+1 V+2

Barbula unguiculata . . . . . . . . . . IV+1 III+2

Tortula acaulon . . . . . . . . . . I+ V+2

Dicranella staphylina . . . . . . . . . . . II+

Д. в. союза Physcomitrellion patentis
Botrydium granulatum III+2 II . IVr+ V12 V+2 V+2 . Ir . . .
Pseudephemerum nitidum I2 . . . I+ III+1 IV+1 . . . . .
Physcomitrium pyriforme III+1 . IV . . I+ I+ . . . . .
Physcomitrium sphaericum . IV . . . . . . Vr+ . . .
Physcomitrium eurystomum . . . V2 . . . . . Ir . .
Riccia huebeneriana . II . . . . . . . . . .

Д. в. порядка Funarietalia hygrometricae
Leptobryum pyriforme . . II . . . . . . Ir V+1 IV+2

Marchantia polymorpha . . . . I+ . . . Vr1 . I+ ++

Bryum klinggraeffii . . . . . . . . . . . V+2

Д. в. класса Psoretea decipientis
Tortula truncata III+1 I III . . . . . . . II+1 .
Riccia glauca II+ I . . II+ . . . . . .

Прочие виды мохообразных
Bryum caespiticium I+ . II . . . . . . . V+1 .
Bryum argenteum . I II I2 II+2 ++ ++ . . V+ V13 .
Ceratodon purpureus . . II . . . . . . . V+ .
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Номер синтаксона 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Pohlia camptotrachela . . II . . . . . . . . .
Bryum funckii . . II . . . . . . . . .
Riccia fluitans . . . . II+1 . . . . . . .
Brachythecium rutabulum . . . . II+ . . . . . . .
Amblystegium humile . . . . . II+ . . . . . .
Amblystegium serpens . . . . . II+ ++ . . . . .
Bryum pseudotriquetrum . . . . . . . . . . II+1 .

Прочие водоросли
Vaucheria sp. . . . . . V+3 V+1 . . . . .
Algae sp. div. II+1 . . . III12 . . . . . . .

Примечания. Синтаксоны: 1–6 – ​субасс. Riccio cavernosae-Physcomitrelletum typicum (Allorge 1921) v. Hübschm. 1957; 
7–8 – ​субасс. Riccio cavernosae-Physcomitrelletum riccietosum frostii Cortini Pedrotti et Aleffi 1990; 9 – ​субасс. Rorippo 
dogadovae-Limoselletum aquaticae rumicetosum ucranici Taran 2005 (syn. субасс. Cypero-Limoselletum rumicetosum 
ucranici Taran 2001), фация physcomitrellosum patentis; 10  – ​синузия мохообразных в  ценозах субасс. Rorippo 
dogadovae-Limoselletum aquaticae juncetosum nastanthii Taran in Taran et al. 2018; 11 – ​бриоценозы из окрестностей 
НИС Кайбасово, обсуждаемые в  статье; 12  – ​субасс. Riccio cavernosae-Physcomitrelletum phascetosum cuspidati 
Marstaller 2013. Источники информации по синтаксонам: 1 – ​Hübschmann, 1957; 2–3 – ​Hübschmann, 1986; 4 – ​Schäfer-
Verwimp, 2009; 5 – ​Janovicová, Kubinská, 2003; 6–7 – ​Cortini Pedrotti, Aleffi, 1990; 8 – ​Таран, 2005б; 9 – ​Таран, 2001; 
10 – ​Таран и др., 2018; 11 – ​Дьяченко, Таран, настоящая статья; 12 – ​Marstaller, 2013. Страны: Ге – ​Германия, Фр – ​Фран-
ция, Че – ​Чехия, Ит – ​Италия. Регионы России: ХМ – ​Ханты-Мансийский автономный округ, ТО – ​Томская область.
Условные знаки: Д. в. – ​диагностические виды; «–» – ​нет данных; ПП – ​проективное покрытие; ЧВ – ​число видов. 
Классы постоянства: «+» – ​6–10 %; I – ​11–20 %; II – ​21–40 %; III – ​41–60 %; IV – ​61–80 %; V – ​81–100 %. ПП видов 
указано в баллах: «r» – ​не более 0,01 %; «+» – ​более 0,01, но менее 1 %; «1» – ​1–5 %; «2» – ​6–25 %; «3» – ​26–50 %; 
«4» – ​51–75 %; «5» – ​76–100 %. Для видов справа от класса постоянства надстрочными индексами (баллами ПП) 
указан полный диапазон варьирования ПП; для экономии места черточка между баллами опущена: V+2 означает V+-2, 
II+ – ​II+-+, и т.д. Виды мохообразных и водорослей, чье постоянство не превышает I класса, в таблице не указаны. Виды 
сосудистых не указаны.

Продолжение табл. 1

Continuation of the Table 1

цию ricciosum frostii в составе субасс. Riccio-
Physcomitrelletum riccietosum frostii.

На кайбасовском отрезке Оби субасс. 
Riccio-Physcomitrelletum riccietosum frostii 
довольно обычна, но к середине сентября 
на самых высоких участках риччии (Riccia 
cavernosa, Riccia frostii) могут отмирать, что 
особенно ярко проявляется в годы с экстре-
мально низкой летне-осенней меженью. Су-
басс. R.c.-Ph.p. riccietosum frostii в типичном 
виде на кайбасовском участке детально нами 
не описана. О ее видовом составе можно судить, 
обратившись к описаниям пространственно 
смежных с нею сообществ субасс. Rorippo 
dogadovae-Limoselletum aquaticae juncetosum 
nastanthii Taran in Taran et al. 2018 (Таран и др., 

2018), в которых аллювиальные мхи и печеноч-
ники, входящие в субасс. R.c.-Ph.p. riccietosum 
frostii, образуют напочвенную синузию. Во вто-
рой половине августа 2017 г. в составе таких 
синузий (столбец 10) с V классом постоянства 
отмечены Bryum violaceum и Bryum argenteum. 
По набору этих двух видов кайбасовские со-
общества субасс. R.c.-Ph.p. riccietosum frostii 
можно назвать вариантом Bryum violaceum.

На поздней стадии развития (к середине-
концу сентября) эти виды увеличивают ПП 
в бриоценозах (Bryum violaceum V2, Bryum 
argenteum V13), к ним же добавляется еще 
одна группа видов высокого постоянства: 
Dicranella varia V12, Barbula convoluta V1, Bryum 
caespiticium V+1, Leptobryum pyriforme V+1, Pohlia 
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melanodon V+1, Ceratodon purpureus V+, Barbula 
unguiculata IV+1 (табл. 1, столбец 11).

Некоторое сходство с кайбасовскими цено-
зами (столбец 11) можно найти в сообществах 
из Германии (столбец 12), известных как субасс. 
Riccio cavernosae-Physcomitrelletum patentis 
phascetosum cuspidati Marstaller 2013 (Marstaller, 
2013). Субасс. R.c.-Ph.p. phascetosum cuspidati 
заметно отличается от прочих локальных набо-
ров асс. Riccio-Physcomitrelletum: в ней не толь-
ко отсутствует Riccia cavernosa, но и с высо-
ким постоянством отмечена весомая группа 
видов, входящих в диагнозы иных союзов 
класса Psoretea decipientis Mattick ex Follmann 
1974: Tortula acaulon (=Phascum cuspidatum), 
Pohlia melanodon, Bryum klinggraeffii, Barbula 
unguiculata. По этой причине субасс. R.c.-Ph.p. 
phascetosum cuspidati, на наш взгляд, близка 
к уровню самостоятельной ассоциации.

Сравнение субасс. R.c.-Ph.p. phascetosum 
cuspidati с бриоценозами из окрестностей НИС 
Кайбасово позволяет выявить видовую специфи-
ку последних. Ее определяют Bryum violaceum, 
Dicranella varia, Barbula convoluta. Поскольку 
изученные нами южнотаежные обские сообще-
ства существенно отличаются от европейских 
и среднетаежных обских, они заслуживают 
описания в ранге новой ассоциации.

Асс. Bryetum argenteo-violacei Dyachenko 
et Taran ass. nov. hoc loco.

Номенклатурный тип (holotypus hoc loco) – ​
оп. 3 (табл. 2): полевой номер 166, 27.09.2021, 
Томская область, Кривошеинский район, 
окрестности научно-исследовательской станции 
Кайбасово, илистый берег р. Оби, площадь опи-
сания 4 дм2 (10×40 см), 57º14′55.7″ N, 84º11′15.1″ 
E, 61 м над уровнем моря, авторы описания – ​
Г. С. Таран (сбор мхов и общая характеристика 
учетной площадки) и А. П. Дьяченко (определе-
ние видов мхов и их проективного покрытия).

Диагностические виды: Bryum violaceum, 
Dicranella varia, Barbula convoluta.

Асс. Bryetum argenteo-violacei включается 
в союз Physcomitrellion patentis von Hübschmann 
1957 (Hübschmann, 1957, 1986).

Ценозы асс. Bryetum argenteo-violacei 
отмечены на левобережном побочне р. Оби. 
Они занимают небольшие открытые илистые 
либо илисто-песчаные площадки в новейшей 
прирусловой зоне. Изученные бриоценозы 
(табл. 2) сбоку умеренно притенены: невысо-
кими куртинами ив (оп. 1, 2, 6) либо разрежен-
ным травостоем многолетних трав (оп. 3–5). 
Толщина речного ила под УП варьирует от 0,5 
до 13 см, под илом залегает песок.

Массовое развитие спорофитов на всех УП 
отмечалось только у Physcomitrella patens. Из-
редка спорофиты отмечались еще у трех видов 
(табл. 2): Tortula acaulon (оп. 2), Tortula truncata 
(оп. 3, 4), Bryum argenteum (оп. 4).

Bryum violaceum имеет ряд интересных 
особенностей. В России он довольно редок. 
В Западной Сибири он найден в г. Когалы-
ме Ханты-Мансийского автономного округа 
(Zolotov, 2006), удаленном на 777 км на север 
от НИС Кайбасово, и на юге Тюменской об-
ласти (Игнатов, 2018). В европейской части 
России Bryum violaceum отмечен в Ленинград-
ской, Московской, Костромской, Рязанской, 
Курской, Орловской областях, Пермском крае 
и Республике Карелия, на Дальнем Востоке – ​
в Камчатском и Приморском краях (Игнатов, 
2018). В русской литературе по бриосоциологии 
Bryum violaceum не упоминается.

В Европе Bryum violaceum известен как ти-
пичный обитатель пахотных полей (Callaghan, 
Ashton, 2008; Preston et al., 2010; Andriušaitytė, 
Jukonienė, 2010; Hofmann, Schröder, 2014; Bisang 
et al., 2021), тогда как на берегах Оби произ-
растает в природных экотопах. В 2017–2022 гг. 
у НИС Кайбасово этот мох регулярно регистри-
руется нами на открытых участках и в напо-
чвенном ярусе фитоценозов, характерных для 
активной прирусловой зоны и входящих в клас-
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Таблица 2. Асс. Bryetum argenteo-violacei Dyachenko et Taran ass. nov.

Table 2. Ass. Bryetum argenteo-violacei Dyachenko et Taran ass. nov.

Номер описания 1 2 3 4 5 6 П‑во

Полевой номер 154 165 166 167 168 169
Высота над уровнем моря, м 62 61 61 61 61 62
Площадь описания, дм2 25 4 4 4 4 4
ПП всходов ив, % + 0 1 0,5 0 0
ПП трав, % r 0 + 0,5 1 0,5
ПП мхов, % 74 73 91 89 76 74
Число видов мхов 10 11 13 10 12 9
Число видов печеночников 1 0 0 0 0 0
Число видов сосудистых 3 0 3 4 2 1
Толщина ила, см 1 0,5 13 13 1 0,8
Уклон поверхности, градусы 12 10 7 10 0 2
Экспозиция С З С С – С

Д. в. ассоциации Bryetum argenteo-violacei
Bryum violaceum 13 21 12 14 21 18 V2

Dicranella varia 2 4 5 5 8 4 V12

Barbula convoluta 1,5 3 2 3 2 4 V1

Д. в. союза Physcomitrellion patentis
Physcomitrella patens 42 12 53 42 23 40 V24

Д. в. порядка Funarietalia hygrometricae
Pohlia melanodon 3 0,7 2 3 2 3 V+1

Leptobryum pyriforme 3 . 3 4 0,7 1,5 V+1

Д. в. класса Psoretea decipientis
Barbula unguiculata + 0,7 1 . 0,7 1,5 IV+1

Tortula truncata . . + 2 . . II+1

Tortula acaulon . 0,7 . . . . I+

Weissia controversa . . + . . . I+

Прочие виды мохообразных
Bryum argenteum 9 31 12 13 15 2 V13

Ceratodon purpureus + + + + + + V+

Bryum caespiticium + 0,7 1 3 0,7 . V+1

Bryum pseudotriquetrum . + . . 2 . II+1

Bryum cf. lonchocaulon . . . . 0,7 . I+

Bryum creberrimum . . + . . . I+

Marchantia polymorpha + . . . . . I+

Сосудистые растения
Equisetum arvense r . + + . 0,5 IVr+

Salix alba (juv.) + . 1 0,5 . . III+1

Chenopodium rubrum . . . . 0,5 . I+

Rorippa dogadovae . . . . 0,5 . I+

Juncus compressus . . + . . . I+
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сы Isoëto-Nanojuncetea, Bidentetea tripartitae, 
Phragmito-Magnocaricetea, Salicetea purpureae.

Наконец, в Европе Bryum violaceum при-
числяется к диагностическим видам союза 
Phascion cuspidati Waldheim ex v. Krusenstjerna 
1945 (Schlüsslmayr, 2001; Bardat, Hauguel, 
2002; Marstaller, 2008; Puglisi, Privitera, 2012). 
Оптимум прочих диагностических видов 
асс. Bryetum argenteo-violacei также лежит 
за пределами союза Physcomitrellion: Dicranella 
varia – ​диагностический вид асс. Dicranelletum 
rubrae Giacomini 1939, входящей в союз 
Phascion cuspidati, Barbula convoluta – ​диа-
гностический вид асс. Barbuletum convolutae 
Hadàc et Šmarda 1944 из ксерофильного союза 
Grimaldion fragrantis Šmarda et Hadàc (Bardat, 
Hauguel, 2002; Marstaller, 2009, 2010; Schubert, 
2009; Puglisi, Privitera, 2012).

Таким образом, в асс. Bryetum argenteo-
violacei прослеживается переход от гигрофит-
ного союза Physcomitrellion patentis к мезо-
фитному союзу Phascion cuspidati, что можно 
объяснить особенностями сезонной и погодич-
ной динамики уровней воды в русле р. Оби.

Сообщества пойменного эфемеретума раз-
виваются на низких уровнях речных берегов, 
где из-за позднего освобождения участков 
суши от воды не могут формироваться сомкну-
тые ценозы многолетних трав. Этот высотный 
береговой пояс назван поясом пойменных эфе-

меров (Таран, 2001). На Оби близ Кайбасова 
верхняя граница пояса эфемеров совпадает 
с нижней границей микропояса сомкнутых 
подбеловых (Petasites spurius) лугов, известных 
как асс. Physcomitrello-Petasitetum spurii Taran 
et al. 2018 из класса Phragmito-Magnocaricetea 
(Таран и др., 2018). В поясе пойменных эфеме-
ров на кайбасовском отрезке Оби преоблада-
ют комплексы ценозов, относимых к субасс. 
Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae 
juncetosum nastanthi Taran in Taran et al. 2018 
(Таран и др., 2018) и Riccio-Physcomitrelletum 
riccietosum frostii и асс. Bryetum argenteo-
violacei.

Нижняя высотная граница пояса эфемеров 
подвижна и определяется динамикой осушения 
речных берегов в период вегетации. Ориен-
тировочно нижнюю границу можно провести 
по линии берега, освободившейся от воды месяц 
назад. Месяц – ​достаточное время, чтобы пой-
менные эфемеры обнаружили себя массовым 
появлением имматурных, виргинильных и мо-
лодых генеративных особей. В 2017 г. нижняя 
граница пояса эфемеров опускалась до уровня, 
соответствующего 370 см над нулем гидропоста 
с. Никольского.

Верхняя граница пояса пойменных эфеме-
ров в окрестностях Кайбасова выявлена в 2017 г. 
благодаря кратковременному (26–27 июля) 
подъему воды до 532 см над нулем Никольского 

Номер описания 1 2 3 4 5 6 П‑во

Dichostylis micheliana . . . + . . I+

Eleocharis palustris . . . + . . I+

Salix triandra (juv.) + . . . . . I+

Примечания. П‑во – ​постоянство; ПП – ​проективное покрытие; Д. в. – ​диагностические виды; juv. – ​всходы. Рассто-
яние между оп. 3 и 4 – ​1 м. ПП видов в описаниях указано в процентах; «+» – ​ПП менее 0,5 %. Серой заливкой вы-
делено описание-голотип ассоциации. Даты описаний: 1 – ​7.09.2021; 2–5 – ​27.09.2021; 6 – ​28.09.2021. Координаты опи-
саний: 1 – ​57°15′13.3″N, 84°11′58.5″E; 2 – ​57°14′57.3″N, 84°11′19.2″E; 3–4 – ​57º14′55.7″ N, 84º11′15.1″ E; 5 – ​57°14′55.7″N, 
84°11′14.0″E; 6 – ​57°15′13.6″N, 84°11′59.7″E.

Продолжение табл. 2

Continuation of the Table 2
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гидропоста, что вызвало массовое отмирание 
риччий на затопленных речных берегах. Уз-
кая полоса с живыми и обильными риччиями 
(Таран и др., 2018: табл. 1, оп. 10) возвышалась 
над линией затопления на 33 см, упираясь 
в нижнюю границу микропояса подбеловых 
лугов. Таким образом, верхняя граница пояса 
пойменных эфемеров у Кайбасова соответ-
ствует уровню 565 см над нулем гидропоста 
с. Никольского.

Асс. Bryetum argenteo-violacei объединяет 
ценозы, приуроченные к верхней полосе пояса 
пойменных эфемеров. Сообщества этой ассоци-
ации отмечены в годы с экстремально низкой 
летне-осенней меженью. В годы высокой ме-
жени вероятнее формирование ценозов субасс. 
R.c.-Ph.p. riccietosum frostii, отнесенных выше 
к варианту Bryum violaceum.

Поясним это на примере ранее опубли-
кованного описания, в коем синузия мхов 
и риччий выражена достаточно ярко (Таран 
и др., 2018, табл. 1, оп. 10). Перечислим самые 
обильные виды этого описания (ПП дано в %): 
Salix alba (juv.) 12, Rorippa palustris 3, Limosella 
aquatica 0,5, Rorippa dogadovae 0,4, Filaginella 
pilularis 0,3, Plantago intermedia 0,3, Riccia frostii 
7, Riccia cavernosa 7, Physcomitrella patens 6. 
Поскольку покров сосудистых растений в этом 
сообществе разрежен, его можно рассматривать 
как комплекс микроценозов из всходов ветлы, 
одно- и малолетних трав и открытых мохово-
риччиевых участков. Последние – ​не что иное, 
как субасс. R.c.-Ph.p. riccietosum frostii, вар. 
Bryum violaceum (рис. 1).

В приведенном выше описании риччии 
наблюдались до сентября, что можно объяс-
нить высокой меженью. В 2017 г. эта учетная 
площадка (УП), высота которой соответствует 
диапазону 532–565 см над нулем графика Ни-
кольского гидропоста, освободилась от воды 
23 июня и ко дню описания (18 августа) оста-
валась незатопленной уже 56 дней. К началу 

августа уровень воды упал до 437 см, 6 чис-
ла поднялся до 506 см, 18 августа вновь упал 
до 420 см над нулем гидропоста с. Никольского. 
Таким образом, разница высот между уровнем 
воды в Оби и нижней высотной границей УП 
на день описания составила 112 см, а за 12 дней 
до этого равнялась лишь 26 см.

Иная ситуация сложилась в 2021 г. Ли-
ния берега, соответствующая уровню 532 см, 
освободилась от воды 7 июля. Уровень воды 
в Оби неуклонно снижался и к 18 августа достиг 
270 см, что на 262 см ниже нижней границы 
рассмотренного выше описания (Таран и др., 
2018, оп. 10 в табл. 1). К 7 сентября, дню перво-
го описания ценозов асс. Bryetum argenteo-
violacei (данная статья, табл. 2, оп. 1), уровень 
воды упал до 238 см (разница уровней – ​296 см), 
к 16–18 сентября – ​до 199 см (разница – ​333 см), 
а на дни последних описаний (табл. 2, оп. 2–6) 
вновь поднялся до 229–234 см. Таким обра-
зом, быстрое отмирание риччий в ценозах асс. 
Bryetum argenteo-violacei (рис. 2) можно объ-
яснить иссушением прирусловых песков, зале-
гающих под верхней илистой коркой, обжитой 
аллювиальными мхами.

Союз Physcomitrellion patentis  
в системе высших синтаксонов

Автор союза Physcomitrellion сначала обо-
собил его в пор. Physcomitrelletalia patentis 
и класс Physcomitrelletea patentis (Hübschmann, 
1957), но  в  дальнейшем перенес в  пор. 
Funarietalia hygrometricae von Hübschmann 
1957 (Hübschmann, 1986).

С конца 80-х годов прошлого века союз 
Physcomitrellion patentis чаще всего вклю-
чается бриосоциологами в пор. Funarietalia 
hygrometricae (Cortini Pedrotti, Aleffi, 1990; 
Bardat, Hauguel, 2002; Puglisi, Privitera, 2012; 
Marstaller, 2013), сам же пор. Funarietalia они 
относят в классы Barbuletea unguiculatae 
Mohan 1978 (Cortini Pedrotti, Aleffi, 1990; 
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Рис. 1. Ценоз субасс. Riccio-Physcomitrelletum riccietosum frostii (вар. Bryum violaceum) в пойме р. Оби 
близ научно-исследовательской станции Кайбасово, 18.08.2017. Ведущие виды: 1 – ​Physcomitrella patens, 
2 – ​Riccia cavernosa, 3 – ​Riccia frostii (женское слоевище), 4 – ​R. frostii (мужское слоевище). Автор Г. С. Та-
ран

Fig. 1. The coenose of the Riccio-Physcomitrelletum riccietosum frostii (var. Bryum violaceum) in the Ob 
River floodplain near the Kaibasovo Research Station, 18.08.2017. Leading species: 1 – ​Physcomitrella patens, 
2 – ​Riccia cavernosa, 3 – ​Riccia frostii (female thallus), 4 – ​R. frostii (male thallus). By G. S. Taran

Рис. 2. Ценоз асс. Bryetum argenteo-violacei (см. табл. 2, оп. 4) в пойме р. Оби близ научно-исследовательской 
станции Кайбасово, 27.09.2021. Автор Г. С. Таран

Fig. 2. The Bryetum argenteo-violacei coenose (see Table 2, relevé 4)  in the Ob River floodplain near the 
Kaibasovo Research Station, 27.09.2021. By G. S. Taran
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Bardat, Hauguel, 2002; Puglisi, Privitera, 2012) 
либо Psoretea decipientis Mattick ex Follmann 
1974 (Marstaller, 2010, 2013; Alataş, 2018). Го-
раздо реже пор. Funarietalia hygrometricae 
и союз Physcomitrellion включались в класс 
Funarietea hygrometricae von Hübschmann 1957 
(Schubert, 2009). Ныне принято, что Barbuletea 
unguiculatae – ​синоним класса Psoretea 
decipientis Mattick ex Follmann 1974 (Marstaller, 
2008, 2010, 2013; Alataş, 2018; Parolly et al., 2018; 
Poponessi et al., 2018).

В недавней сводке по растительности 
Европы (Mucina et al., 2016) структура ряда 
классов моховой растительности была суще-
ственно пересмотрена. Эту ревизию выпол-
нила лихеносоциолог H. Bültmann. Она изъяла 
из класса Psoretea decipientis пор. Funarietalia 
hygrometricae, а из него, в свою очередь, союз 
Physcomitrellion patentis, переместив его в пор. 
Diplophylletalia albicantis Philippi 1963 класса 
Cladonio digitatae-Lepidozietea reptantis Ježek 
et Vondráček 1962. H. Bültmann не привела ве-
ских доводов в пользу своих перестановок. Пор. 
Diplophylletalia albicantis она характеризует 
как объединяющий «тенелюбивые и субги-
грофильные моховые (иногда с лишайниками) 
сообщества на кислых почвах и выветрелых 
поверхностях влажных силикатных пород»: 
“Sciophilous and sub-hygrophilous bryophyte 
communities occasionally with lichens on acidic 
soil and weathered surfaces of moist siliceous 
rocks” (Mucina et al., 2016: 245).

Союз Physcomitrellion patentis не соот-
ветствует этому определению. Ценозы асс. 
Riccio-Physcomitrelletum, служащей голоти-
пом союза Physcomitrellion, светолюбивы, они 
развиваются на открытых солнцу берегах. Эти 
берега затопляются полыми водами, имеющими 
реакцию от субнейтральной до слабощелочной. 
На таежных отрезках Обь-Иртышской поймы, 
где ценозы асс. Riccio-Physcomitrelletum весьма 
обычны, значения pH воды с лета до осени ва-

рьируют (Михайлова и др., 1988) от 7,03 до 7,66 
на нижнем Иртыше (отрезок от г. Тобольска 
до г. Ханты-Мансийска), от 6,67 до 7,56 на сред-
ней Оби (отрезок от с. Александровское до с. 
Белогорье). На р. Оби в створе НИС Кайбасово 
в 2018 г. pH воды с мая по сентябрь менялось 
от 7,5 до 8,9 (Krickov et al., 2021). Субстра-
ты, на коих развиваются ценозы ассоциаций 
Riccio-Physcomitrelletum и Bryetum argenteo-
violacei, можно отнести, согласно классифи-
кации А. И. Шепелева (Шепелев, Шепелева, 
1995), к аллювиальным песчаным примитивным 
дерновым почвам. В пределах Томской области 
замерялись значения pH водных суспензий, 
взятых из этих почв вдоль русла Оби: на сред-
нетаежном отрезке (Александровский район) 
значение pH составило 6,9, на южнотаежном 
(Колпашевский район) – ​7,3–7,5, на подтаежном 
(Кожевниковский район) – ​7,6–8,0 (Шепелев, 
Шепелева, 1995).

Таким образом, синтаксономическое 
положение союза Physcomitrellion остается 
дискуссионным. Выяснение данного вопроса 
мы оставляем за рамками данной статьи: для 
его решения требуются в достаточном числе 
пойменные бриоописания из разных регио-
нов (особенно Сибири и Дальнего Востока), 
которых к настоящему времени нет. По этой 
причине мы предпочитаем держаться устояв-
шихся представлений о союзе Physcomitrellion 
patentis и вслед за большинством бриосоциоло-
гов (Cortini Pedrotti, Aleffi, 1990; Bardat, Hauguel, 
2002; Puglisi, Privitera, 2012; Marstaller, 2013) 
включаем его в пор. Funarietalia hygrometricae 
и класс Psoretea decipientis. Ревизия класса 
Psoretea decipientis, выполненная лихеносоци-
ологом H. Bültmann (Mucina et al., 2016), на наш 
взгляд, неубедительна, поскольку не снабжена 
ни синоптическими таблицами, которые мог-
ли бы пояснить ее новации, ни даже списками 
диагностических видов ревизованных син-
таксонов.
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Заключение

Описанная в настоящей статье ассоциация 
Bryetum argenteo-violacei Dyachenko et Taran 
ass. nov. – ​первый в мировой литературе брио-
синтаксон, в котором с высокими постоянством 
и проективным покрытием указывается Bryum 

violaceum. Впервые бриоценозы с весомым уча-
стием Bryum violaceum найдены не на пахотных 
землях, что характерно для стран зарубежной 
Европы, а в природных экотопах. Представля-
ется весьма интересным дальнейшее изучение 
этих сообществ на территории России.
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Abstract. Pollen emission and dispersal is the major stage of the reproductive cycle of anemophilous 
plants critical for sustaining their natural populations. Qualitative and quantitative characteristics of 
pollen determine the efficiency of seed formation, stability of generational change and maintenance of 
intraspecific diversity. This paper studies the process of pollen flight in connection with the dynamics of 
growth conditions in natural populations of P. brutia var. pityusa in the Crimean Mountains. Methods 
of forest inventory and phenological observations were used. Some features of the pollen emission 
phenophase in the western and eastern coastal habitats of P. brutia var. pityusa in the Crimean Mountains 
were revealed. It has been established that in the natural populations of P. brutia var. pityusa in the 
Crimean Mountains, the onset of pollination occurs in late April – ​early May. In the western areas, 
this process begins earlier in comparison with the eastern ones. It was revealed that the pollination 
phenophase changes with an increase in the altitude of the forest stands; in the upper zone, it occurs 
later and increases in duration. The sum of active temperatures above 5° at the beginning of P. brutia 
var. pityusa pollination in its coastal growth area varies within 467°–493° in the western territories, 
and from 418° to 439° in the eastern territories. Based on the analysis of the long-term data on average 
monthly temperatures in spring, trends to their increase were revealed. The total increase in the average 
monthly temperature in April was 1.3° in the western territories based on 190 years of observations, and 
in the eastern territories this parameter has increased by 2.0° over 140 years. A significant change in the 
temperature regimen within a lifespan of individual trees affects the state and demographic structure 
of populations. A further increase in temperature can cause phenological divergence – ​a shift of the 
bioecological optimums of pollen flight and the receptive phase of the female cone for an unpredictable 
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time period, which reduces the chances of implementing the subsequent stages of the reproductive cycle. 
Taking into account these phenomena, a critical situation is currently developing in the eastern part of 
the natural populations of P. brutia var. pityusa in the Crimean Mountains.
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Acknowledgements. The work was supported by the Russian Science Foundation grant № 22–24–20128.

Citation: Koba V. P., Korenkova O. O., Makarov N. A. Ecological features of pollen dispersal in populations 
of Pinus brutia var. pityusa (Steven) Silba Mountain Crimea. J. Sib. Fed. Univ. Biol., 2023, 16(2), 164–177. 
EDN: HZZHYH

Экологические особенности распространения пыльцы  
в популяциях Pinus brutia var. pityusa (Steven) Silba  
Горного Крыма

В. П. Коба, О. О. Коренькова, Н. А. Макаров
Никитский ботанический сад – ​ 

Национальный научный центр РАН 
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Аннотация. Вылет и распространение пыльцы является важнейшим этапом репродуктивного 
цикла различных видов анемофильных растений и играет существенную роль в процессах 
естественного воспроизводства их природных популяций. Ее качественные и количественные 
характеристики определяют эффективность формирования семян, стабильность смены поколений 
и поддержания внутривидового разнообразия. В работе приведены результаты исследований 
особенностей распространения пыльцы в связи с динамикой условий произрастания в природных 
популяциях P. brutia var. pityusa Горного Крыма. При проведении исследований использовали 
методы таксации и фенологических наблюдений. Выявлены некоторые особенности прохождения 
фенофазы пыления в западной и восточной части распространения P. brutia var. pityusa в Горном 
Крыму. Установлено, что в природных популяциях P. brutia var. pityusa Горного Крыма начало 
высыпания и распространения пыльцы происходит в конце апреля – ​начале мая. В западных 
территориях произрастания этот процесс начинается раньше в сравнении с восточными. Выявлено 
изменение фенофазы пыления с увеличением высоты местопроизрастания древостоев, в верхнем 
поясе она наступает позже и увеличивается по продолжительности. Сумма активных температур 
выше 5° в период начала пыления в прибрежной зоне произрастания P. brutia var. pityusa 
в западных территориях изменяется в пределах 467°– 493°, в восточных варьирует от 418° до 439°. 
На основе анализа многолетних данных выявлены тенденции повышения среднемесячных 
температур весеннего периода. Общий рост среднемесячной температуры апреля в течение 190 лет 
в западных территориях проведения наблюдений составил 1,3°, в восточных этот показатель 
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за 140 лет увеличился на 2,0°. Значительное изменение температурного режима во временных 
масштабах, сопоставимых с продолжительностью жизни отдельных деревьев, оказывает влияние 
на состояние и демографическую структуру популяций. Дальнейший рост температур может 
вызвать фенологическую дивергенцию – ​смещение во времени биоэкологических оптимумов лета 
пыльцы и рецептивной фазы женской шишки на неопределенный срок, что снижает возможности 
реализации последующих этапов репродуктивного цикла. С учетом данных явлений наиболее 
кризисная ситуация в настоящее время складывается в восточной части природных популяций 
P. brutia var. pityusa Горного Крыма.

Ключевые слова: P. brutia var. pityusa, популяции, фенология, пыльца, распространение, 
репродуктивная сфера.
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Введение

Вылет и распространение пыльцы является 
важнейшим этапом репродуктивного цикла раз-
личных видов анемофильных растений и играет 
существенную роль в процессах естественного 
воспроизводства их природных популяций. Ее 
качественные и количественные характери-
стики определяют эффективность формиро-
вания семян, стабильность смены поколений 
и поддержания внутривидового разнообразия 
(Sonstebo et al., 2018). Особое значение это име-
ет для редких и исчезающих видов растений, 
к которым относится Pinus brutia var. pityusa 
(Steven) Silba (Красная книга…, 2008). Про-
израстая в приморской зоне Черноморского 
побережья, данный вид, как в прошлом, так 
и в настоящее время, в значительной степени 
подвержен негативному антропогенному воз-
действию. Физическое уничтожение и сокраще-
ние площади произрастания оказывают влияние 
на демографическую структуру и процессы 
репродукции природных популяций P. brutia 
var. pityusa. В настоящее время усиление де-
структивных явлений в определенной степени 

связано с глобальным изменением климата 
и техногенным загрязнением природной среды 
(Vergotti et al., 2019; López-Orozco et al., 2021; 
Dias et al., 2022).

Изменение погодных условий в период лета 
пыльцы, их отклонение от нормы, могут ока-
зать существенное влияние на эффективность 
опыления, снизить возможности успешного 
развития последующих этапов репродуктив-
ного цикла. Поэтому сегодня важное значение 
приобретают исследования, связанные с из-
учением специфики процессов лета пыльцы, 
продолжительности периода ее пребывания 
и дальности переноса в воздушной среде. Ана-
лиз погодных условий в период лета пыльцы, 
сравнение их характеристик с многолетними 
средними показателями позволяют оценить 
тенденции изменения состояния генеративной 
сферы растений, развитие которой адаптиро-
вано к экологическим условиям естественного 
ареала произрастания, где флуктуация отдель-
ных факторов не превышает уровень эволюци-
онно сложившейся толерантности индивидов 
при прохождении отдельных этапов онтогенеза.
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Цель исследований состояла в проведении 
фенологических наблюдений развития мужской 
репродуктивной сферы, оценке особенностей 
влияния погодных условий на вылет пыльцы 
P. brutia var. pityusa природных популяций 
Горного Крыма.

Объекты и методы исследования

Исследования проводили в природных по-
пуляциях P. brutia var. pityusa Горного Крыма 
в период с 2020 по 2022 гг. Для изучения феноло-
гии пыления c использованием методов лесной 
таксации (Вагин, Ушаков, 1978; Анучин, 1982) 
были заложены пробные площади по четырем 
гипсометрическим профилям в западной части 
южного макросклона Главной гряды Крымских 
гор на мысе Айя, в урочищах Аязьма и Батили-
ман и восточной на г. Караул-Оба и в урочище 
Новый Свет (рис. 1). В урочище Аязьма пробные 
площади расположены на высотах 50 м, 180 м, 
и 290 м н.у.м., в Батилимане – ​50 м и 120 м н.у.м., 

на г. Караул-Оба – ​40 м, 70 м и 120 м н.у.м., в уро-
чище Новый Свет – ​50 м, 100 м и 140 м н.у.м. 
Все пробные площади имели юго-восточную 
экспозицию с крутизной склонов 10°–15°.

На пробных площадях было выбрано по 10 
модельных деревьев в каждой. В апреле – ​мае 
2022 г. изучали особенности вылета и распро-
странения пыльцы P. brutia var. pityusa в при-
родных популяциях Горного Крыма. По мо-
дельным деревьям анализировали состояние 
микростробилов с момента начала их рас-
трескивания до полного высыпания пыльцы. 
В масштабах насаждений проводили общую 
оценку фенологии вылета пыльцы (Елагин, 
1961). С использованием данных метеорологи-
ческих станций г. Севастополя и г. Феодосии 
анализировали влияние погодных условий 
на фенологию пыления древостоев P. brutia var. 
pityusa. Результаты наблюдений обрабатывали, 
применяя методы вариационной статистики 
(Лакин, 1990).

Рис. 1. Карто-схема размещения пробных площадей фенологических наблюдений в насаждениях P. brutia 
var. pityusa Горного Крыма

Fig. 1. Map of trial plots for phenological observations in populations of P. brutia var. pityusa in the Crimean 
Mountains
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Результаты и обсуждение

Формирование микростробилов и  про-
дуцирование пыльцы у P. brutia var. pityusa, 
как и у других видов сосен, начинает проис-
ходить в  возрасте 10–15 лет и продолжается 
практически до конца жизненного цикла рас-
тений, включая синильную стадию онтогене-
за (Некрасова, 1957а, 1957б, 1960; Санников, 
1992; Николаева, 2002). В  природных по-
пуляциях наблюдается половой диморфизм 
по  типу сексуализации растений  – ​одни де-
ревья в большей степени формируют микро-
стробилы, другие – ​мегастробилы. Доля пер-
вых в общей структуре составляет 60–70 %, 
вторых  – ​20–30  %. При этом растения муж-
ской сексуализации формируют микро-
стробилы на  значительной части побегов 
(50–60 % от общего количества) с достаточно 
равномерным их распределением по внешне-
му контуру кроны, с  некоторым преоблада-
нием с южной ее стороны. Растения женской 
сексуализации формируют мегастробилы 
в основном в верхней и средней части кроны. 
Около 10–15 % деревьев насаждений P. brutia 
var. pityusa имеют низкие показатели по  об-
разованию как микростробилов, так и  мега-
стробилов. Следует отметить, что проблема 
полового диморфизма у сосны обыкновенной 
рассмотрена в  работах С. А.  Мамаева (1973), 
Е. Г.  Мининой (1975), «Особенности форми-
рования популяции сосны обыкновенной» 
(1984), В. Л.  Черепнина (1980), И. В.  Тихоно-
вой (Tikhonova, 2007). Данное явление в  на-
саждениях P. brutia var. pityusa малоизученно 
(Самер и др., 2022).

Специфика полового диморфизма, а так-
же климатические и  эдафо-орографические 
условия произрастания оказывают влияние 
на развитие репродуктивной сферы P. brutia 
var. pityusa. Многолетние наблюдения показа-
ли, что наиболее важным фактором, лимити-
рующим развитие микростробилов у P. brutia 

var. pityusa, является уровень влагообеспе-
ченности деревьев (Коба, 2004, 2005). Влия-
ние данного фактора проявляется в  пролон-
гирующем действии: снижение пыльцевой 
продуктивности насаждений P. brutia var. 
pityusa происходит в последующие годы по-
сле засушливого периода. Осцилляция уров-
ня пыльцевой продуктивности P. brutia var. 
pityusa определяется 10–12-летним циклом 
динамики режима увлажненности, который, 
как считают многие специалисты, связан 
с  изменением солнечной активности (Zhu et 
al., 2022). Более детальный анализ данного 
явления требует проведения дополнительных 
длительных исследований.

Формирование женских генеративных 
структур в насаждениях P. brutia var. pityusa 
Горного Крыма характеризуется меньшей ста-
бильностью. Низкий уровень семенной про-
дуктивности может наблюдаться в  течение 
5–6  лет, когда шишки формируются на  от-
дельных деревьях в  небольшом количестве. 
В целом периодичность массового семеноше-
ния составляет 7–8 лет. У Pinus sylvestris  L. 
этот период в  зависимости от  условий про-
израстания колеблется от  3–4 до  5–6  лет. 
В реализации процесса формирования семян 
важное значение имеют два фактора: благо-
приятные погодные условия в  период лета 
пыльцы и показатели ее качества. Дождливая 
погода, повышенная влажность и низкая тем-
пература воздуха существенно снижают воз-
можности распространения пыльцы, успеш-
ного ее попадания в  мегастробилы в  период 
рецептивной фазы. Снижение таксационных 
характеристик и  особенно полноты древо-
стоя также негативно влияет на  процессы 
семеношения, что связано с  уменьшением 
вероятности контакта пыльцы с мегастроби-
лами. Средняя высота и  диаметр изучаемых 
насаждений P. brutia var. pityusa в  урочи-
ще Аязьма были 7,4 ± 0,1  м и  18,7 ± 0,2  см,  
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возраст – ​90,5 ± 0,5 лет, полнота – ​0,6. В уро-
чище Батилиман данные показатели имели 
величины: высота  – ​6,5 ± 0,1  м, диаметр  – ​ 
17,5 ± 0,3 см, возраст – ​86,3 ± 0,6 лет, полнота – ​
0,4. В  восточных территориях, на  г.  Караул-
Оба, средняя высота насаждений составила 
4,7 ± 0,1  м, диаметр 18,2 ± 0,2  см возраст  – ​ 
92,1 ± 0,6 лет, полнота – ​0,3. В урочище Но-
вый Свет данные показатели были: высота – ​ 
6,8 ± 0,1 м, диаметр – ​21,1 ± 0,4 см, возраст – ​
108,2 ± 0,4 лет, полнота – ​0,5. Очевидно, боль-
шая изреженность и  фрагментированность 
насаждений урочища Батилиман и г. Караул-
Оба являются главными причинами их низ-
кой семенной продуктивности.

Весной 2022 г. фенологические фазы рас-
трескивания микростробилов и начала выле-
та пыльцы ранее всего наблюдались в урочи-
ще Батилиман. В древостоях нижней границы 
произрастания P. brutia var. pityusa на высоте 
50  м н.у.м. это явление начиналось 24  апре-
ля (рис.  2). Пыление прошло в  течение 4–5 
дней. При этом отмечалась достаточно вы-
сокая хронологическая синхронность данной 
фенофазы по отдельным деревьям. В верхней 
части основного массива насаждений на вы-
соте 120 м н.у.м. вылет пыльцы начался на 4 
дня позже и  продолжался более длительное 

время. Наблюдалось увеличение индивиду-
альных различий по  срокам начала и  про-
должительности фенофазы пыления. Деревья 
с шарообразной формой кроны раньше начи-
нали и быстрее завершали пыление в сравне-
нии с  деревьями, имеющими форму кроны, 
которую в той или иной степени можно было 
характеризовать как пирамидальную.

В  урочище Аязьма вылет пыльцы про-
ходил несколько позже. В  прибрежной гра-
нице древостоев на высоте 50 м н.у.м. первые 
признаки растрескивания микростробилов 
и  высыпания пыльцы у  отдельных деревьев 
начали проявляться 26 апреля, в центре мас-
сива лесов на высоте 180 м н.у.м. данное яв-
ление наблюдалось 29 апреля, и позже всего 
оно проходило в  верхней части насаждений 
P. brutia var. pityusa на  высоте 290  м н.у.м.– 
1  мая. При этом с  повышением высоты над 
уровнем моря увеличивалась продолжи-
тельность фазы пыления и  дифференциация 
деревьев по  срокам начала и  длительности 
пыления. Следует отметить, что если в уро-
чище Батилиман это в большей степени было 
связано с  индивидуальными различиями 
формы кроны, то в урочище Аязьма более за-
метное влияние оказывало расположение де-
рева в пологе древостоя. У деревьев верхнего 

Рис. 2. Фенология лета пыльцы в природных популяциях P. brutia var. pityusa Горного Крыма

Fig. 2. Phenology of pollen flight in natural populations of P. brutia var. pityusa in the Crimean Mountains
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яруса в результате увеличения освещенности 
кроны пыление наступало раньше. Очевидно, 
в  условиях изреженных насаждений урочи-
ща Батилиман на  открытых пространствах 
в большей степени реализуется фенотипиче-
ское разнообразие деревьев по форме кроны. 
С  увеличением сомкнутости древостоя, при 
повышении внутривидовой конкуренции, 
биоэкологическая дифференциация индиви-
дов в основном связана с интенсивностью их 
роста и развития.

Объясняется это следующим образом. 
Различия пыльцевого режима отдельных де-
ревьев в  условиях открытого пространства 
эволюционно определяют увеличение гете-
рогенности в  компенсации негативных про-
цессов изреживания древостоев, снижения их 
численности. Экологическая составляющая 
возрастания гетерогенности в данной ситуа-
ции способствует повышению устойчивости 
изреженных древостоев к абиотическим фак-
торам, когда при резком нарушении структу-
ры и состава растительного сообщества про-
исходит деградация биоценотической среды 
и возрастает лимитирующее внешнее воздей-
ствие. В  древостое с  высокой сомкнутостью 
дифференциация пыльцевого режима в боль-
шей степени имеет синэкологическую состав-
ляющую в  поддержании устойчивого разви-
тия популяции, когда приоритет в  развитии 
процессов репродукции имеют индивиды 
повышенной энергии роста и конкурентного 
статуса, в большей степени соответствующие 
биоценотическим условиям произрастания.

В  восточной части распространения 
P. brutia var. pityusa в  Горном Крыму фе-
нофаза пыления проходила заметно позже. 
На г. Караул-Оба на высоте 40 м н.у.м. ее на-
чало наблюдалось 4 мая, продолжительность 
составила 5–6 дней. С  увеличением высоты 
места произрастания растрескивание микро-
стробилов и  высыпание пыльцы происходи-

ло с отставанием 1–2 дня с подъемом по вы-
соте на  40–50  м н.у.м., увеличивалась также 
продолжительность пыления. Анализ общей 
динамики фенофазы пыления в  масштабах 
всей территории произрастания P. brutia var. 
pityusa на  г.  Караул-Оба выявил достаточно 
четко выраженную связь начала и интенсив-
ности лета пыльцы с  орографическими ха-
рактеристиками рельефа. На  склонах юж-
ной экспозиции повышенной крутизны, где 
существенно возрастает уровень инсоляции 
(Антюфеев, 2015; Плугатарь и др., 2015), у де-
ревьев P. brutia var. pityusa фаза пыления на-
ступает раньше и быстрее завершается. В от-
дельных локалитетах P. brutia var. pityusa, 
сформировавшихся в лощинах и оврагах, про-
цесс пыления несколько задерживается и рас-
тянут по времени.

Наиболее поздно пыление проходит в на-
саждениях урочища Новый Свет. Очевидно, 
это связано с  тем, что основная часть мас-
сива древостоев P. brutia var. pityusa здесь 
находится в  амфитеатре котловины, где 
микроклиматические условия, прежде все-
го по  температурному режиму, значительно 
отличаются от  г.  Караул-Оба. В  среднем от-
ставание по  высотным поясам начала фазы 
пыления в  урочище Новый Свет составляло 
2 суток в сравнении с аналогичными показа-
телями в  экотопах г.  Караул-Оба. При этом 
отмечался более равномерный режим про-
хождения фазы пыления, что связано с доста-
точно однородными орографическими харак-
теристиками и  определенной замкнутостью 
пространства в условиях котловины, способ-
ствующего снижению вариации микроклима-
та в урочище Новый Свет в сравнении с эко-
топами г. Караул-Оба.

Как показано во многих исследованиях, 
начало высыпания пыльцы в  значительной 
степени определяется температурным режи-
мом в период ее созревания (Санников и др., 
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2008; Корсакова и др., 2020). С использовани-
ем данных метеорологических станций г. Се-
вастополя и  г.  Феодосии было установлено, 
что начало фенофазы пыления в прибрежной 
зоне на высоте 50 м н.у.м. в урочище Аязьма 
проходило при сумме активных темпера-
тур выше 5°  – ​493°. В  урочище Батилиман 
на той же высоте над уровнем моря данное яв-
ление наблюдалось при 467°. На г. Караул-Оба 
и в урочище Новый Свет на пробных площа-
дях прибрежной зоны начало фазы пыления 
проходило при сумме активных температур 
выше 5°, 418° и  439° соответственно. Таким 
образом, в  условиях восточных территорий 
произрастания P. brutia var. pityusa в Горном 
Крыму, где среднегодовая температура ниже 
в  сравнении с  западными (среднегодовая 
температура в  Феодосийском районе на  1,2° 
ниже в  сравнении с  Севастопольским), про-
цессы формирования мужских репродуктив-
ных структур более адаптированы к низким 
температурам и  их развитие проходит при 
меньшей сумме активных температур, в срав-
нении с насаждениями западной части. Таким 
образом, если бы фенофаза на западном и вос-
точном макросклонах наступала при близких 
суммах активных температур, то  различия 
в  сроках между ними были  бы еще больше. 
Адаптация развития генеративной сферы 
различных видов сосны к  температурному 
режиму конкретных условий произрастания 
рассмотрена в работах некоторых исследова-
телей (Земляной, 1971; Подгорный, Ругузов, 
1979; Некрасова, 1983; Efimov, Komarovskaya, 
2015).

Анализируя в  целом тепловой режим 
в  весенние месяцы в  период лета пыльцы 
в  насаждениях P. brutia var. pityusa, следует 
отметить некоторые тенденции изменения 
температурного фона в  последние десятиле-
тия. В западной части произрастания насаж-
дений P. brutia var. pityusa в  Горном Крыму 

среднемесячные показатели температур 
по десятилетиям для апреля характеризуют-
ся устойчивой тенденцией роста за  послед-
ние 190  лет (рис.  3). В  третьем десятилетии 
XIX  в. среднемесячная температура апреля 
составляла 9,5°, в последнем десятилетии на-
шего столетия она достигла величины 10,8°. 
В абсолютном выражении данный показатель 
увеличился на 1,3°, в относительных величи-
нах на 14 %. Если оценивать скорость роста 
средней температуры апреля, то  она состав-
ляет 0,07°, или 0,72  % за  десятилетие. Для 
мая данные характеристики имеют не  столь 
устойчивые тенденции увеличения, хотя об-
щий рост средних температур, особенно в по-
следние десятилетия, просматривается доста-
точно четко.

Для восточных территорий произраста-
ния P. brutia var. pityusa в Горном Крыму мете-
онаблюдения охватывают менее длительный 
период – ​140 лет (рис. 4). Однако тенденции, 
выявленные в западной части распростране-
ния P. brutia var. pityusa, здесь проявляют-
ся более значительно. Во  второй половине 
XIX  в. среднемесячная температура апреля 
в  восточной части Горного Крыма составля-
ла 9,5°, в последнем десятилетии XXI столе-
тия она была 11,5°. В абсолютном выражении 
увеличение составило 2,0°, в относительных 
величинах – ​21,1 %. Скорость роста данного 
показателя за  десятилетие составила 0,14°, 
или 1,51 %, то есть в два раза выше, чем это 
происходило в западных территориях произ-
растания P. brutia var. pityusa. Средние темпе-
ратуры мая, так же как и в западном районе, 
характеризуются меньшей стабильностью, 
для них также отмечается достаточно устой-
чивый рост в последние десятилетия.

Очевидно, столь значительные разли-
чия изменения температурного режима изу
чаемых районов в  весенние месяцы связаны 
с  особенностями расположения береговой 
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линии Черного моря. Севастопольский рай-
он имеет береговую линию, значительно вы-
ступающую в  море, береговой шельф здесь 
характеризуется резким увеличением глубин. 
Весной остывшие в  зимний период водные 

массы морской среды оказывают значитель-
ное влияние на  температурный режим при-
брежной зоны, снижая уровень и  перепады 
температур. В восточном районе проведения 
наблюдений подводный рельеф имеет более 

Рис. 3. Среднемесячные показатели температур по десятилетиям в западной части насаждений P. brutia 
var. pityusa в Горном Крыму

Fig. 3. Monthly average temperatures over decades in the western part of P. brutia var. pityusa populations in the 
Crimean Mountains

Рис. 4. Среднемесячные показатели температур по десятилетиям в восточной части насаждений P. brutia 
var. pityusa в Горном Крыму

Fig. 4. Average monthly temperatures over decades in the eastern part of P. brutia var. pityusa populations in the 
Crimean Mountains
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пологие склоны, береговая линия изогнута 
вовнутрь территории полуострова. В  целом 
в  восточном Крыму увеличивается конти-
нентальность климата (Горбунов и др., 2020). 
Влияние моря здесь менее значительно, что 
определяет более высокий уровень флуктуа-
ции температур в весенний период.

Анализируя возможные последствия из-
менения температурного режима для разви-
тия генеративной сферы P. brutia var. pityusa, 
следует отметить, что данный фактор ока-
зывает наиболее активное влияние на  на-
чало и  продолжительность лета пыльцы. 
Значительное его изменение во  временных 
масштабах, сопоставимых с  продолжитель-
ностью жизни отдельных деревьев, оказыва-
ет влияние на состояние и демографическую 
структуру популяций. В  процессе реали-
зации генетической программы онтогенеза 
в  рамках одного поколения резко снижается 
возможность успешной адаптации популя-
ций к флуктуации факторов внешней среды, 
уровень которой может превышать эволю-
ционно обусловленную толерантность вида. 
В  данной ситуации механизмы адаптации 
реализуются в  процессе естественного от-
бора, определяющего выживание индивидов 
последующих поколений, наиболее соответ-
ствующих новым условиям произрастания.

Вторым наиболее важным явлением, 
связанным с увеличением температур, может 
быть «хронологический сбой» фенологии пы-
ления и  рецептивной фазы женской шишки. 
Развитие мужской генеративной сферы более 
чувствительно к действию факторов внешней 
среды в сравнении с женской (Геодакян, 1977, 
1993; Chropenova et al., 2016). При дальнейшем 
росте температур не исключается временная 
фенологическая дивергенция, когда форми-
рование мужских репродуктивных структур 
будет значительно опережать развитие жен-
ских, и  фенофазы пыления и  рецептивного 

состояния мегастробилов будут «разведены» 
во  времени настолько, что пыльца в  период 
лета не  сможет попасть в  еще нераскрыв-
шийся мегастробил. В  настоящее время как 
фактор, снижающий возможности успешного 
опыления, он, безусловно, действует, хотя бы 
на уровне смещения во времени биоэкологи-
ческих оптимумов процесса пыления и  ре-
цептивной фазы женской шишки.

Оценивая в  целом особенности выле-
та и  распространения пыльцы P. brutia var. 
pityusa в  Горном Крыму, можно констати-
ровать, что негативные явления в  развитии 
репродуктивной сферы, связанные с  выяв-
ленной тенденцией повышения температур 
весеннего периода, в большей степени будут 
возрастать в  восточной части территории ее 
произрастания. Снижение репродуктивного 
потенциала при всевозрастающем антропо-
генном прессинге может привести в  доста-
точно короткий срок к  полной деградации 
и  исчезновению насаждений P. brutia var. 
pityusa на г. Караул-Оба и в урочище Новый 
Свет.

Заключение

В  природных популяциях P. brutia var. 
pityusa Горного Крыма начало высыпания 
и  распространения пыльцы происходит 
в  конце апреля  – ​начале мая. В  западных 
территориях произрастания этот процесс 
начинается раньше в сравнении с восточны-
ми. Выявлено изменение фенофазы пыления 
с  увеличением высоты местопроизрастания 
древостоев, в  верхнем поясе она наступает 
позже и  увеличивается по  продолжитель-
ности. Сумма активных температур выше 
5° начала пыления в  прибрежной зоне про-
израстания P. brutia var. pityusa в  западных 
территориях изменяется в  пределах 467°–
493°, в восточных варьирует от 418° до 439°. 
На  основе анализа многолетних данных 
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по  характеристике среднемесячных тем-
ператур весеннего периода выявлены тен-
денции их заметного повышения, особенно 
в последние десятилетия. Общий рост сред-
немесячной температуры апреля в  течение 
190 лет в западных территориях проведения 
наблюдений составил 1,3°, в восточных этот 
показатель за 140 лет увеличился на 2,0°. Зна-
чительное изменение температурного режи-
ма во временных масштабах, сопоставимых 
с  продолжительностью жизни отдельных 
деревьев, оказывает влияние на  состояние 

и  демографическую структуру популяций. 
Дальнейший рост температур может вызвать 
фенологическую дивергенцию  – ​смещение 
во  времени биоэкологических оптимумов 
лета пыльцы и  рецептивной фазы женской 
шишки на неопределенный срок, что снижа-
ет возможности реализации последующих 
этапов репродуктивного цикла. С  учетом 
данных явлений наиболее кризисная ситуа-
ция в настоящее время складывается в вос-
точной части природных популяций P. brutia 
var. pityusa Горного Крыма.
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Abstract. The biological activity of soil is influenced by numerous factors, such as hydrothermal 
regime, acidity, physical and agrochemical properties of the soil, etc. In tree stands, such factors can also 
include the degree of crown closure. The present study reports data on indicators of biological activity 
of the soil: the abundance of microorganisms and the activity of soil enzymes in stands of Scots pine 
(Pinus sylvestris L.) with various degrees of crown closure. The research was carried out in the Kuzbass 
Botanical Garden, located in the left-bank part of the city of Kemerovo, along the riverside of the Tom 
River (near Lake Sukhovsky), east of the existing and future ensembles of the developing city center. The 
material of the study was soil in P. sylvestris stands of age class 2 (28–35 years) with different degrees of 
closure of the crown canopy: sparsely closed (20–30 %), medium–closed (50–60 %), and highly closed 
(80–90 %). Under-crown and inter-crown zones were established on each site, and an external zone was 
additionally established on sparsely closed study site. The soil was not polluted, had a neutral reaction 
of the medium, and contained average amounts of mobile phosphorus and potassium compounds. The 
study showed that the abundance of soil microorganisms was determined by soil moisture content. The 
following trends were revealed in the relationship between biological activity and the degree of closure 
of pine stands: the highest content of invertase and protease was observed in the under-crown zone of 
the sparsely and medium-closed pine stands. The soil in the inter-crown zone of highly closed stands 
was the most abundant in microorganisms that utilize organic forms of nitrogen and microorganisms 
that decompose mineral forms of nitrogen.

Keywords: crown closure, phytogenic zone, biological activity, soil microorganisms, micromycetes, 
invertase, protease, phosphatase.
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Особенности биологической активности почвы  
в насаждениях сосны обыкновенной  
различной степени сомкнутости крон

Н. А. Макеева, Е. Ю. Колмогорова, В. И. Уфимцев
Федеральный исследовательский центр угля и углехимии СО РАН 

Российская Федерация, Кемерово

Аннотация. На биологическую активность почвы оказывают влияние многочисленные 
факторы, такие как гидротермический режим, кислотность, физические и агрохимические 
свойства почвы и др. В древесных насаждениях к таким факторам можно также отнести степень 
сомкнутости крон. В статье представлены данные о показателях биологической активности 
почвы (количество микроорганизмов и активность почвенных ферментов) в насаждениях сосны 
обыкновенной (Pinus sylvestris L.) различной степени сомкнутости крон. Исследования проводили 
на территории Кузбасского ботанического сада, расположенного в левобережной части города 
Кемерово, в прибрежной части реки Томи (район озера Суховского) к востоку от существующих 
и проектируемых ансамблей развивающегося общегородского центра. Объект исследования – ​
почва в насаждениях P. sylvestris II класса возраста (28–35 лет) разной степени сомкнутости 
лесного полога: редкосомкнутые (20–30 %), среднесомкнутые (50–60 %) и высокосомкнутые 
(80–90 %). На каждом участке установлены подкроновые и прикроновые (межкроновые) зоны, 
на редкосомкнутых площадках наблюдения также установлена внешняя зона. Исследуемая 
почва не относится к загрязненной, имеет нейтральную реакцию среды и среднее содержание 
подвижных соединений фосфора и калия. Проведенные исследования показали, что численность 
почвенных микроорганизмов зависит от влажности почвы. Выявлены отдельные тенденции 
зависимости биологической активности от степени сомкнутости сосновых насаждений: наибольшее 
содержание инвертазы и протеазы наблюдалось в редко- и среднесомкнутых насаждениях 
сосны в подкроновой зоне. Почва высокосомкнутых насаждений в прикроновой зоне наиболее 
богата микроорганизмами, утилизирующими органические формы азота, и микроорганизмами, 
разлагающими минеральные формы азота.

Ключевые слова: сомкнутость крон, фитогенная зона, биологическая активность, почвенные 
микроорганизмы, микромицеты, инвертаза, протеаза, фосфатаза.
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Введение

В современных исследованиях под биоло-
гической активностью почв принято понимать 
интенсивность всех протекающих в ней био-
логических процессов (Вальков и др., 2004). 
В качестве показателей биологической актив-
ности почвы могут применяться: биомасса 
и численность различных групп почвенных 
микроорганизмов, ферментативная активность 
почв, количество и скорость накопления про-
дуктов жизнедеятельности почвенных организ-
мов, интенсивность основных процессов, свя-
занных с круговоротом элементов, некоторые 
энергетические данные (Нетрусов и др., 2004). 
Почвенные микроорганизмы (бактерии и гри-
бы) и гидролитические ферменты (протеаза, 
инвертаза и фосфатаза) регулируют интенсив-
ность процессов переработки органических 
веществ, участвуют в процессах превращения 
энергии и вещества в наземных экосистемах, 
тем самым осуществляют функциональные 
связи между почвой и населяющими ее живы-
ми организмами, а также способствуют под-
держанию целостности биогеоценоза (Казеев 
и др., 2003; Хазиев, 2015; Albiach et al., 2001; 
Li et al., 2018).

Известно, что на биологическую актив-
ность почв оказывают влияние такие факторы, 
как гидротермический режим, кислотность, 
физические и агрохимические свойства почвы 
и др. Изменение водного, воздушного и пита-
тельного режимов почвы сказывается, прежде 
всего, на почвенной микрофлоре, а в результа-

те изменяется не только соотношение отдель-
ных групп микроорганизмов, но и динамика 
и интенсивность микробиологических про-
цессов превращения органических и мине-
ральных соединений в почве (Хазиев, 2018; 
Li et al., 2018). Многими авторами отмечена 
сезонная динамика активности и численности 
микроорганизмов, обусловленная влажностью 
и температурой почвы (Henry, 2012; Hashimoto, 
Suzuki, 2004; Антонов и др., 2014). Несмотря 
на то что данные показатели, прежде всего, 
определяются климатическими условиями 
конкретной территории, в древесных насаж-
дениях гидротермические условия почвы за-
висят от степени сомкнутости древостоев, 
поскольку значительная часть атмосферных 
осадков и солнечного света задерживается 
кронами деревьев (Рогозин, 2019).

В литературе имеются сведения об изме-
нении экологических условий окружающего 
пространства древесных растений, причем как 
в сомкнутых насаждениях, так и вокруг отдель-
ных деревьев (Лащинский, 1981; Горелов, 2013). 
Такие пространства называют фитогенными 
полями (Уранов, 1965), которые условно под-
разделяют на зоны: подкроновая, прикроновая 
и внешняя, отличающиеся почвенным соста-
вом, условиями освещенности и увлажнения 
(Уфимцев и др., 2015).

Таким образом, целью данной работы яв-
ляется изучение особенностей биологической 
активности почвы в насаждениях сосны обык-
новенной различной степени сомкнутости крон.
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Объекты и методы исследования

В  качестве объекта исследования взяты 
почвы в насаждениях сосны обыкновенной II 
класса возраста (28–35 лет), произрастающей 
на  территории Кузбасского ботанического 
сада (КузБС). Территория КузБС находит-
ся в  левобережной части города Кемерово 
(рис. 1), в прибрежной части реки Томи (рай-
он озера Суховского) к востоку от существу-
ющих и  проектируемых ансамблей развива-
ющегося общегородского центра (Кузбасский 
ботанический…, 2022).

Геоморфологически КузБС располо-
жен в  пойме и  первой надпойменной терра-
се реки Томи. Верхняя часть разреза пред-
ставлена верхнечетвертично-современными 
аллювиально-делювиальными бурыми 
лёссовидными суглинками. На  понижен-
ных участках рельефа, в  логах и  запади-
нах возможно распространение торфов 
и  заторфованных суглинков. Согласно 
почвенно-географическому районирова-
нию Кемеровской области по  С. С.  Тро-
фимову (1975), почва ботанического сада 
относится к  лугово-черноземной (Gleyic 
CHERNOZEMS), для которой характерно по-

вышенное содержание гумуса, нейтральная 
реакция почвенного раствора, насыщенность 
кальцием и магнием (Шишов и др., 2004). Ра-
нее проведённые исследования показали, что 
содержание большинства химических эле-
ментов (кроме мышьяка) находится в  преде-
лах ПДК (Загурская и др., 2015).

Климат района характеризуется как резко 
континентальный. Среднегодовая температу-
ра составляет –0,9  °C. Средняя температура 
наиболее холодного месяца –24 °C, наиболее 
жаркого +24,5  °C. Годовое количество осад-
ков составляет 450–500  мм. Преобладающее 
направление ветра – ​юго-западное. Наиболь-
шая глубина снежного покрова равна 29  см 
(Кузбасский…, 2022). Погодные условия в пе-
риод исследований (май–сентябрь 2020  г.), 
по  данным Кемеровского центра по  гидро-
метеорологии и  мониторингу окружающей 
среды – ​филиала ФГБУ «Западно-Сибирское 
управление по гидрометеорологии и монито-
рингу окружающей среды» (Доклад…, 2021), 
представлены в  табл.  1. В  мае преобладала 
очень теплая погода, в  первой и  третьей де-
кадах с  ливневыми дождями, во  второй по-
ловине месяца  – ​с  суховейными явлениями. 

Рис. 1. Расположение Кузбасского ботанического сада в г. Кемерово

Fig. 1. Location of the Kuzbass Botanical Garden in Kemerovo
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В  июне наблюдалась умеренно прохладная 
сухая погода. В  июле обильные ливневые 
дожди преобладали в  первой и  третьей де-
кадах. Август характеризовался недобором 
осадков. В сентябре преобладала неустойчи-
вая погода, с резкими колебаниями темпера-
туры, частыми ливневыми дождями, в конце 
месяца – ​с мокрым снегом.

Площадки наблюдения (ПН) заложены 
согласно градациям сомкнутости лесного 
полога: редкосомкнутые (20–30  %), средне-
сомкнутые (50–60  %) и  высокосомкнутые 
(80–90  %). На  каждом участке установлены 
подкроновые и  прикроновые (межкроновые) 
зоны, на редкосомкнутых ПН также установ-
лена внешняя зона (табл. 2). Отбор почвенных 
проб проводился трижды за период вегетации 
(третья декада мая, июля и сентября 2020 г.) 
в 5 точках на каждой из семи ПН. Получен-
ные почвенные образцы тщательно переме-
шивали для получения смешанной пробы.

Учет численности микроорганизмов про-
водился из смешанной пробы методом посева 
почвенной суспензии на  агаризованные сре-
ды в трехкратной повторности из разведений  
10–2–10–3: мясопептонный агар (МПА)  – ​для 
определения микроорганизмов, использую-
щих органический азот, крахмало-аммиачный 
агар (КАА) – ​для определения микроорганиз-
мов, использующих минеральный азот, среду 
Сабуро – ​для определения микроскопических 
грибов (Нетрусов, Котова, 2005). Коэффици-
ент минерализации рассчитывали как отно-
шение численности микроорганизмов, вырос-
ших на КАА, к микроорганизмам, выросшим 
на МПА (Нетрусов, Котова, 2005).

Почвенные ферменты выделяли обще-
принятыми методами из  смешанной пробы 
в  трехкратной повторности. Определение 
инвертазной активности проводили мето-
дом Купревича и  Щербаковой, протеазной  – ​
по  Галстяну и  Арутюнян (Титова, Козлов, 

Таблица 1. Погодные условия в г. Кемерово в течение вегетационного периода 2020 г.

Table 1. Weather conditions in Kemerovo during the growing season of 2020

Месяц Среднемесячная температура, °C Количество осадков, мм

Май 10,1 67
Июнь 16,0 22
Июль 18,8 145

Август 18,3 46
Сентябрь 10,0 57

Таблица 2. Схема расположения площадок наблюдения

Table 2. Scheme of observation sites

Сосновые насаждения Координаты
Фитогенная зона

Подкроновая Прикроновая Внешняя
Редкосомкнутые 55,3668° с.ш., 86,1903° в.д. 30 П 30 Пк 30 В
Среднесомкнутые 55,3668° с.ш., 86,1907° в.д. 60 П 60 Пк –
Высокосомкнутые 55,3638° с.ш., 86,1871° в.д. 90 П 90 Пк –
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2012), общую фосфатазную активность опре-
деляли на фенолфталеин-фосфатном субстра-
те (Минеев, 2001). Для оценки биологической 
активности почв использовали общеприня-
тые шкалы биохимической активности (Ти-
това, Козлов, 2012).

Данные о  количестве осадков и  темпе-
ратуре воздуха за исследуемый период были 
получены на сайте rp5.ru (URL: https://rp5.ru/
Погода_в_Кемерове). Влажность почвы опре-
делялась весовым методом (Нетрусов, Кото-
ва, 2005).

Математическую и  статистическую об-
работку экспериментальных данных проводи-
ли с использованием стандартного пакета MS 
Excel (Бараз, Пегашкин, 2014). На  рисунках 
и в таблицах показаны средние и стандартные 
ошибки. Различия между средними значения-
ми оценивали при помощи критерия Пирсона.

Агрохимический анализ проводили для 
почвы редкосомкнутых насаждений сосны 
в  Испытательном центре ФГБУ центр агро-
химической службы «Кемеровский» в  соот-
ветствии с  ГОСТ 26423–85, ГОСТ 26204–91, 
ГОСТ 27821–88, ГОСТ 26951–86, ГОСТ 
26489–85 (Протокол лабораторных испыта-
ний № 1613 от 18.12.2020).

Результаты и обсуждение

Агрохимический анализ почвы показал, 
что массовая доля нитратов изменяется в пре-
делах от  11,8 до  22,4  мг/кг с  максимальным 
содержанием в  прикроновой зоне (табл.  3). 
Известно, что оптимальными условиями ин-
тенсивной нитрификации являются хорошая 
аэрация почвы, влажность 60–70 % от полной 
влагоемкости, температура 25–35 °C, рН 6–8. 
При этих условиях и высоком содержании ор-
ганики в почве может накапливаться большое 
количество нитратов (Беляев, 2012). Однако 
содержание аммонийного и нитратного азота 
в почве очень динамично и во многом зависит 
от  микробиологической деятельности. Лишь 
многократное определение этих форм в тече-
ние вегетационного периода дает представле-
ние об азотном режиме почв.

По  уровню кислотности исследуемые 
образцы относятся к слабокислым или близ-
ким к нейтральным (рН находится в пределах 
5,8–6,3). Исследуемые образцы почвы содер-
жат 38,9–40,5  ммоль/100  г поглощенных ос-
нований, что определяется как высокое. Как 
правило, лугово-черноземные почвы имеют 
достаточно высокую емкость катионного об-
мена (Национальный…, 2011), что обуслов-

Таблица 3. Агрохимический анализ почвы редкосомкнутых сосновых насаждений Кузбасского 
ботанического сада

Table 3. Agrochemical analysis of the soil of sparsely closed pine stands of the Kuzbass Botanical Garden

Наименование показателей Единицы 
измерения

Результаты испытаний
1 2 3

рН водной вытяжки ед. рН 6,2 ± 0,1 5,8 ± 0,1 6,3 ± 0,1
Массовая доля подвижных соединений 
фосфора (P2O5)

мг/кг Более 80 Более 80 Более 80

Массовая доля подвижных соединений 
калия (K2O) мг/кг Более 80 Более 80 Более 80

Сумма поглощенных оснований ммоль/100 г 38,9 ± 5,8 40,5 ± 6,1 40,1 ± 6,0
Массовая доля нитратов мг/кг 11,8 ± 2,4 22,4 ± 4,5 15,9 ± 3,2
Обменный аммоний мг/кг 12,0 ± 1,2 10,0 ± 1,0 10,2 ± 1,0

Примечание: 1 – ​подкроновая зона, 2 – ​прикроновая зона, 3 – ​внешняя зона
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лено содержанием в  почве гумуса, который 
обладает гораздо более высокой поглотитель-
ной способностью, чем глинистые материалы. 
Обеспеченность почвы фосфором и  калием 
по Чирикову оценивается как средняя (ГОСТ 
Р 54650–2011). Агрохимические показатели 
в почве подкроновой, прикроновой и внешней 
зон существенно не отличаются.

Численность микроорганизмов являет-
ся важным показателем, характеризующим 
биологическую активность почв, поскольку 
именно они синтезируют и  выделяют боль-
шинство почвенных ферментов (Заварзин, 
2004; Мотузова, Безуглова, 2007). В  начале 
периода вегетации преобладают микроорга-
низмы, утилизирующие минеральный азот, 
к  концу периода исследования наблюдается 
увеличение микроорганизмов, использующих 
органический азот (рис. 2 и 3). Максимальное 
содержание микроорганизмов, усваивающих 
минеральные и  органические формы азота, 

наблюдалось в  III декаде мая при сочетании 
теплой погоды и  предшествующих дождей, 
а минимальное – ​в июле, когда высокая тем-
пература воздуха на протяжении нескольких 
дней привела к снижению влажности почвы. 
Это подтверждает, что для почвенных микро-
организмов характерна сильная зависимость 
от  температуры воздуха и  почвы, а  также 
от  количества атмосферных осадков и  за-
пасов воды в  почве. Статистический анализ 
показал положительную зависимость коли-
чества данных микроорганизмов от влажно-
сти почвы в мае (r = 0,26 и 0,25, при p<0,05) 
и июле (r = 0,29 и 0,19, при p<0,05). Широкая 
вариабельность численности микроорганиз-
мов, как в течение вегетации, так и на разных 
участках, может быть обусловлена их нерав-
номерным распределением (Забелина, 2014).

Микроорганизмы, утилизирующие ор-
ганические формы азота, осуществляют про-
цессы минерализации органических соедине-

Рис. 2. Количество микроорганизмов, утилизирующих органические формы азота в почве сосновых 
насаждений Кузбасского ботанического сада. Звездочкой отмечены достоверные (p<0,05) отличия 
от редкосомкнутых насаждений соответствующей зоны

Fig. 2. The abundance of microorganisms that utilize organic forms of nitrogen in the soil of pine stands of the Kuzbass 
Botanical Garden. Asterisk marks significant difference from sparsely closed plantings of the corresponding zone
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ний в почве, вследствие чего высвобождаются 
минеральные формы азота. Поэтому наличие 
микроорганизмов, усваивающих минераль-
ный азот и  выявляемых на  КАА, указывает 
на  интенсивность процессов минерализации 
органического вещества и наличие минераль-
ных форм азота. Максимальное количество 
микроорганизмов, утилизирующих органи-
ческие формы азота, наблюдалось на  пло-
щадках с  высокой степенью сомкнутости 
крон преимущественно в  прикроновой зоне 
(4,1–17,3 млн КОЕ/ г сухой почвы). На тех же 
площадках зафиксированы наиболее высо-
кие значения численности микроорганизмов, 
усваивающих минеральный азот (до 16,1 млн 
КОЕ/ г сухой почвы). Установлено, что чис-
ленность микроорганизмов, использующих 
минеральный азот в  течение вегетации, как 
правило, больше, чем количество микроор-
ганизмов, трансформирующих его органи-

ческие формы, что служит показателем ин-
тенсификации мобилизационных процессов 
в  почве. К  концу периода вегетации наблю-
далось уменьшение коэффициента минерали-
зации: в мае он находился в пределах от 0,86 
до 5,87, в июле – ​0,37–4,25, в сентябре – ​0,21–
1,77 (табл. 4).

Гетеротрофное питание микроскопиче-
ских грибов обусловливает их участие в на-
чальных стадиях разложения органических 
соединений, именно им принадлежит глав-
ная роль в разложении лигнина (Polyanskaya, 
Zvyagintsev, 2005). Максимальное количество 
микроскопических грибов (рис.  4)  наблю-
далось в  июле (736–4051  тыс. КОЕ/ г сухой 
почвы), когда для других групп микроор-
ганизмов было отмечено снижение числен-
ности. При этом наблюдается зависимость 
численности микромицетов от  степени сом-
кнутости крон: в  мае их численность в  под-

Рис.  3. Количество микроорганизмов, утилизирующих минеральные формы азота в  почве сосновых 
насаждений Кузбасского ботанического сада. Звездочкой отмечены достоверные (p<0,05) отличия 
от редкосомкнутых насаждений соответствующей зоны

Fig. 3. The abundance of microorganisms that utilize mineral forms of nitrogen in the soil of pine stands of 
the Kuzbass Botanical Garden. Asterisk marks significant difference from sparsely closed plantings of the 
corresponding zone
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кроновой зоне редкосомкнутых насаждений 
выше по сравнению с высокосомкнутыми в 4 
раза (p=0,004), в июле – ​в 2 раза (р=0,0002). 
Мицелиальное строение микроскопических 
грибов делает их более устойчивыми к  кра-
тковременным изменениям гидротермиче-
ского режима почвы. Однако зависимости их 

количества от влажности почвы и температу-
ры воздуха нами не установлены.

Как отмечалось выше, на  численность 
микроорганизмов, утилизирующих орга-
нический азот, и  микроорганизмов, усва-
ивающих минеральный азот, оказывает 
значительное влияние влажность почвы, 

Таблица 4. Коэффициенты минерализации (Кмин) почвы сосновых насаждений разной степени 
сомкнутости

Table 4. Mineralization coefficients of the soil of pine stands with different degrees of closure

Площадка наблюдения
Коэффициенты минерализации (Кмин)

Май Июль Сентябрь
30 П 4,01 0,37 0,60

30 Пк 5,84 2,10 0,27
30 В 2,25 4,25 1,29
60 П 5,87 2,21 0,69

60 Пк 1,20 2,44 1,77
90 П 1,26 2,41 0,21

90 Пк 0,86 1,11 1,27

Рис. 4. Количество микроскопических грибов в почве сосновых насаждений Кузбасского ботанического 
сада. Звездочкой отмечены достоверные (p<0,05) отличия от  редкосомкнутых насаждений 
соответствующей зоны

Fig. 4. The abundance of microscopic fungi in the soil of pine stands of the Kuzbass Botanical Garden. Asterisk 
marks significant difference from sparsely closed plantings of the corresponding zone
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которая в  основном зависит от  количества 
выпавших осадков и  температур воздуха. 
Количество микроскопических грибов выше 
в  редкосомкнутых насаждениях по  сравне-
нию с  высокосомкнутыми в  мае, и  наобо-
рот – ​в сентябре, что, вероятно, может быть 
связано с  накоплением органического ве-
щества в  почве к  концу периода вегетации. 
Для микроорганизмов, разлагающих мине-
ральные формы азота, также установлена 
зависимость от  степени сомкнутости крон: 
наиболее существенные отличия в  течение 
вегетации отмечены в  прикроновой зоне 
в высокосомкнутых насаждениях по сравне-
нию с редкосомкнутыми (р=0,02).

Поскольку доказано, что биохимические 
методы имеют относительно низкие коэффи-
циенты вариации по  сравнению с  микробио-
логическими (посев и определение биомассы) 
(Zvyagintsev et al., 1997; Колесников и др., 2000), 
активность почвенных ферментов является од-
ним из  основных показателей биологической 
активности почвы. Основными источниками 
ферментов в  почве являются внеклеточные 
ферменты микроорганизмов и  корней рас-
тений и  внутриклеточные ферменты, посту-
пающие в почву после отмирания почвенных 
организмов и  растений. Ферментативная ак-
тивность почвы определяется ее генетиче-
скими особенностями, гранулометрическим 
составом, физико-химическими свойствами, 
агрохимическим составом и  гидротермиче-
ским режимом (Хазиев, 2018). Ферментативная 
активность почв тесно связана с изменениями 
общего климатического режима (Henry, 2012). 
В активные фазы роста растений при высокой 
температуре почвы и достаточной влажности 
в  летние месяцы ферментативная активность 
почв максимальна.

Согласно шкале биологической активно-
сти почвы (Титова, Козлов, 2012) активность 
фосфатазы в  почве сосновых насаждений 

определяется как слабая и очень слабая и на-
ходится в пределах 0,04–1,33 мг Р2О5/г почвы 
за  30 мин. (табл.  5). Выделение ферментов 
в  почву микроорганизмами и  корнями рас-
тений обычно носит адаптивный характер 
в форме ответной реакции на присутствие или 
отсутствие субстрата для действия фермента 
или продукта реакции, что особенно четко 
проявляется с  фосфатазами (Хазиев, 2005). 
Поэтому при недостатке в среде подвижного 
фосфора микроорганизмы и  растения рез-
ко усиливают выделение ферментов, т.е. ак-
тивность фосфатазы тем выше, чем меньше 
в почве подвижных форм фосфора. При этом 
активность фосфатазы, как большинства по-
чвенных ферментов, динамична в  течение 
вегетационного периода. К концу периода ве-
гетации отмечен рост активности фосфатазы, 
вызванный, скорее всего, накоплением гумуса 
в результате разложения подстилки. В сентя-
бре в вариантах с редко- и среднесомкнутыми 
кронами наблюдается увеличение активности 
фосфатазы в прикроновой зоне по сравнению 
с  подкроновой, однако данные отличия ста-
тистически не достоверны, поэтому говорить 
о зависимости активности данного фермента 
от зоны фитогенного поля мы не можем.

Одним из  наиболее устойчивых пока-
зателей зависимости биологической актив-
ности почв от  внешних факторов является 
активность инвертазы, которая катализирует 
гидролитическое расщепление дисахаридов 
(сахароза и  близкие к  ней углеводы) на  мо-
носахара (глюкоза, фруктоза). Активность 
инвертазы также зависит от  содержания гу-
муса в почвах, количества почвенных микро-
организмов, гранулометрического состава. 
Увеличению инвертазной активности спо-
собствует образование мощной дернины под 
травянистым покровом (Галстян, 1974).

Активность инвертазы во всех образцах 
почвы была выше, чем у  протеазы и  фосфа-
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Таблица 5. Ферментативная активность почвы сосновых насаждений разной степени сомкнутости

Table 5. Enzymatic activity of the soil of pine stands with varying degrees of closure

Площадка наблюдения Май Июль Сентябрь

Инвертазная активность, мг глюкозы / г почвы за 24 часа
30 П 45,76±2,19 37,30±0,89 52,48±2,16

30 Пк 38,28±0,89 53,41±2,67 16,58±0,94
30 В 46,55±2,51 44,57±2,08 24,86±1,11
60 П 38,60±1,10 * 68,80±3,01 * 49,31±2,12 *

60 Пк 44,57±1,92 * 53,41±1,14 32,83±0,89 *

90 П 60,49± 3,11 * 30,20±1,21 * 32,04±0,78 *

90 Пк 45,76±1,87 * 69,39±3,05 24,26±0,65 *

Протеолитическая активность, мг глицина/г почвы за 24 часа
30 П 3,91±0,09 2,89±0,14 5,36±0,33

30 Пк 2,46±0,08 2,93±0,12 5,96±0,29
30 В 1,83±0,01 3,01±0,09 4,08±0,11
60 П 3,12±0,20 * 3,25±0,30 * 7,79±0,22 *

60 Пк 1,88±0,11 * 3,56±0,31 * 5,06±0,19 *

90 П 1,93±0,05 * 2,93±0,22 6,70±0,41 *

90 Пк 2,63±0,07 * 3,26±0,15 4,32±0,35 *

Активность фосфатазы, мг Р2О5/г почвы за 30 мин
30 П 0,27±0,008 0,17±0,008 0,66±0,003

30 Пк 0,33±0,008 0,17±0,006 1,13±0,04
30 В 0,19±0,005 0,25±0,004 1,33±0,02
60 П 0,09± 0,003 * 0,21±0,006 * 1,16±0,02 *

60 Пк 0,09±0,003 * 0,21±0,006 * 1,33±0,03 *

90 П 0,13±0,005 * 0,23±0,006 * 1,04±0,02 *

90 Пк 0,08±0,002 * 0,11±0,005 * 0,44±0,01 *

* отмечены достоверные отличия от редкосомкнутых насаждений соответствующей зоны при P<0,05

тазы. Во  всех образцах уровень содержания 
инвертазы варьировал от  16,58 до  69,39  мг 
глюкозы / г за 24 ч, что соответствует средней 
и высокой активности почвы. Сравнительный 
анализ показал, что за  период исследований 
максимальное накопление фермента в  почве 
отмечено в июле, меньше всего инвертазы на-
блюдалось в сентябре.

Протеолитическая активность почв ха-
рактеризует первый этап минерализации 
сложных азотсодержащих соединений (гуми-
новых, фульвокислот, белков) до аминокислот 
и  амидов (Минеев, 2001). Протеолитическая 

активность в течение вегетационного периода 
на участках с разной степенью сомкнутости 
крон изменялась от слабой в мае (1,83–3,91 мг 
глицина/г почвы за 24 часа) до высокой сте-
пени активности в  сентябре (4,08–7,79  мг 
глицина/г почвы за 24 часа). Наиболее интен-
сивные процессы протеолиза в конце периода 
вегетации можно объяснить накоплением ор-
ганических остатков в почве (табл. 5).

В среднем за период вегетации наиболь-
шее содержание инвертазы и  протеазы на-
блюдалось в  редко- и  среднесомкнутых на-
саждениях сосны в  подкроновой зоне (при 
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p<0,05). Для значений активности фосфатазы 
достоверных отличий в зависимости от зоны 
фитогенного поля не выявлено. В результате 
статистического анализа полученных данных 
установлена достоверная положительная кор-
реляция между активностью протеазы и фос-
фатазы (r = 0,70, при p<0,05) и отрицательная 
между инвертазой и  фосфатазой (r  =  – ​0,50, 
при p<0,05).

Заключение

Проведенные исследования показали, 
что существует положительная корреляция 
между влажностью почвы и  численностью 
микроорганизмов, усваивающих минераль-
ный азот, и  микроорганизмов, утилизирую-
щих органические формы азота в мае (r = 0,26 
и 0,25, при p<0,05) и июле (r = 0,29 и 0,19, при 
p<0,05). Микроскопические грибы менее чув-
ствительны к  кратковременным изменениям 
влажности почвы.

Нами установлено, что численность 
микроорганизмов, использующих минераль-
ный азот в течение вегетации, как правило, 
больше, чем количество микроорганизмов, 
трансформирующих его органические фор-

мы, что служит показателем преобладания 
процессов иммобилизации азота в  почве. 
В почве КузБС уровень инвертазы выше, чем 
протеазы и фосфатазы; активность инверта-
зы характеризуется как средняя, фосфатаз-
ная активность  – ​слабая, протеолитическая 
активность изменялась в  течение периода 
вегетации от слабой до высокой. Установле-
на достоверная положительная корреляция 
между активностью протеазы и  фосфатазы 
(r  = 0,70, при p<0,05) и  отрицательная меж-
ду инвертазой и фосфатазой (r = –0,50, при 
p<0,05).

Выявлены отдельные тенденции зависи-
мости биологической активности от степени 
сомкнутости сосновых насаждений: в  сред-
нем за  период вегетации наибольшее содер-
жание инвертазы и  протеазы наблюдалось 
в  редко- и  среднесомкнутых насаждениях 
сосны в  подкроновой зоне (достоверные от-
личия при p<0,05). Почва в высокосомкнутых 
насаждениях в  прикроновой зоне наиболее 
богата микроорганизмами, утилизирующими 
органические формы азота, и микроорганиз-
мами, разлагающими минеральные формы 
азота.
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Abstract. Salinization is a common type of agricultural land degradation. It causes inhibition of 
plant growth and productivity. Previous research into mechanisms of plant resistance to salinity and 
other stressors has shown that one of nonspecific responses is cell wall lignification which limits 
translocation of water and ions in the tissues and the whole plant. The current study aims to investigate 
the responses of Zinnia elegans Jacq. grown under regular soil irrigation with 50 mM NaCl. Plant 
growth parameters and biochemical characteristics, such as the level of hydrogen peroxide and 
malondialdehyde (MDA), and phenolics and lignin content, were determined. The level of expression 
of genes encoding the biosynthesis of phenolic compounds and lignin was evaluated by the relative 
number of transcripts. Application of 50 mM NaCl to soil decreased plant growth and induced lipid 
peroxidation in stem tissues, despite an increase in the concentration of phenolic compounds. It means 
that the antioxidant potential of produced phenolics might be insufficient for plant protection. The 
amount of lignin in stem tissues increased mainly due to Klason lignin which is known to limit cell 
elongation. The concentration of phenolic compounds correlated with the expression of PAL, C4H 
and 4CL genes involved in their biosynthesis; and the amount of lignin correlated with the expression 
level of CCR, CAD, PRX, and LAC genes.
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Экспрессия генов метаболизма фенолов и лигнина  
в Zinnia elegans в условиях засоления
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Аннотация. Засоление – ​распространенный вид нарушения сельскохозяйственных земель. Оно 
вызывает угнетение роста и продуктивности растений. Изучение механизмов устойчивости 
растений к засолению показало, что лигнификация клеточной стенки – ​одна из неспецифических 
реакций растений на этот и другие стрессоры, что ограничивает транспорт воды и ионов в тканях 
и целом растении. Настоящее исследование направлено на изучение реакции растений Zinnia 
elegans Jacq. на засоление в длительном эксперименте при выращивании на почве с регулярным 
поливом 50 мМ NaCl. Определены ростовые характеристики растений и биохимические показатели, 
такие как уровень пероксида водорода и малонового диальдегида (МДА), содержание фенольных 
соединений и лигнина. Уровень экспрессии генов, кодирующих биосинтез фенольных соединений 
и лигнина, оценивали по относительному количеству транскриптов. Внесение 50 mM NaCl 
в почву подавляло рост растений и индуцировало перекисное окисление липидов в тканях стебля, 
несмотря на увеличение концентрации фенольных соединений. Вероятно, их антиоксидантного 
потенциала было недостаточно для защиты растений. Количество лигнина в тканях стебля 
увеличивалось в основном за счет лигнина Класона, который ограничивал растяжение клеток. 
Уровень транскриптов генов PAL, C4H, 4CL, участвующих в синтезе фенольных соединений, 
коррелировал с повышением их концентрации; а генов CCR, CAD, PRX и LAC – ​с количеством 
лигнина.

Ключевые слова: клеточная стенка, пероксид водорода, фенольные соединения, лигнин, засоление.
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Introduction

Land disturbance due to improper 
agricultural irrigation practices and climate 
change cause soil salinization (Singh, 2021), 
which limits plant uptake of water, micro- and 
macronutrients (Negrao et al., 2017) and decreases 
crop yields (Cuong et al., 2020; Oliveira et al., 
2020). Changes in the water balance of plants can 
lead to the development of osmotic stress; excess 
accumulation of Na+ can have a toxic effect. 
Under salt stress conditions, an oxidative burst 
develops in plants, provoking serious changes 
in photosynthesis, respiration, cell division and 
expansion, and thus limiting plant growth (Zhao 
et al., 2021).

Most horticultural (zinnia, impatiens, violet, 
sage, etc.) (Tenhaken, 2015; García-Caparrós, 
Lao, 2018) and agricultural (wheat, rice, corn, 
tomato, etc.) (Cuong et al., 2020; Oliveira et al., 
2020; Yasemin et al., 2020; Zhao et al., 2021) 
plants belong to glycophytes, i.e., are sensitive to 
salinity. Under conditions of moderate salinity, 
the synthesis of osmolytes and antioxidants 
occurs in glycophytes (Yasemin et al., 2020; 
Zhao et al., 2021), and a number of morphological 
changes, e.g., an increase in root diameter and 
cell wall lignification, are observed (Oliviera et 
al., 2020).

The cell wall is a physical barrier which 
helps to protect plants from environmental 
stressors. The content of its main components, 
i.e., polysaccharides (cellulose, pectin, 
hemicellulose), phenolic compounds (lignin, 
suberin) and proteins, varies depending on the 
tissue type, developmental stage, intensity, and 
duration of external impacts (Tenhaken, 2015; 
Byrt et al., 2018; Oliveira et al., 2020; Liu et al., 
2021). Secondary cell walls, where lignin and 

suberin are deposited, contribute to plant salinity 
resistance (Vaahtera et al., 2019) along with the 
other mechanisms. Suberin is found mainly in the 
Casparian strips, and its formation is associated 
with the activity of NADPH oxidases (Vaahtera 
et al., 2019). Early suberinization was found in 
Arabidopsis thaliana L. endoderm under salt 
stress compared to untreated plants; increased 
deposition of lignin and suberin has been shown 
in the stele, outer layers of cortical cells, and 
epiderma in many cereals (Byrt et al., 2018). 
Lignin makes cell walls rigid and hydrophobic. 
Its precursors, monolignols (coniferyl, synapyl, 
caffeyl alcohols), are synthesized in the cytosol via 
the phenylpropanoid pathway, then transported 
to the apoplast, where they are oxidized by class 
III peroxidases (PRX, EC 1.11.1.7) and laccases 
(LAC, EC  1.10.3.2) into radicals involved in 
lignin biosynthesis by the free radical mechanism 
(Veljovic Jovanovic et al., 2018; Berthet et al., 
2012).

Phenylpropanoid pathway reactions involve 
the sequential conversion of phenylalanine to 
p-сoumaroyl-CoA (Fraser, Chapple, 2011). 
Phenylalanine ammonia-lyase (PAL, EC 4.3.1.24) 
deaminates phenylalanine to cinnamic acid. Then, 
cinnamate 4-hydroxylase (C4H, EC  1.14.13.11) 
hydroxylate cinnamic acid to p-coumaric acid. 
4-coumarate-CoA ligase (4CL, EC  6.2.1.12) 
catalyzes the synthesis of p-сoumaroyl-CoA, 
a precursor of hydroxycinnamic alcohols, 
flavonoids, lignins, and isoflavonoids (Fraser, 
Chapple, 2011). Then cinnamoyl-CoA reductase 
(CCR, EC 1.2.1.44) converts hydroxycinnamoyl-
CoA to hydroxycinnamic aldehydes, cinnamyl 
alcohol dehydrogenase (CAD; EC  1.1.1.195) 
catalyzes the formation of hydroxycinnamic 
alcohol, the precursor of p-hydroxyphenyl (H), 



– 196 –

Anastasia S. Tugbaeva, Alexander A. Ermoshin… Expression of Genes Involved in Phenolics and Lignin Biosynthesis…

guaiacyl (G), and syringyl (S) lignin monomers 
(Fraser, Chapple, 2011). It was shown that high 
salinity induced lignification of plant cell walls 
by increased activity of PAL, C4H, 4CL and class 
III peroxidases (Gupta, De, 2017; Mrazova et al., 
2017; Liu et al., 2021).

Z. elegans is a widely cultivated, ornamental 
plant that is grown for cut flower production and 
used in landscape design. It is characterized by 
strong development of mechanical and vascular 
tissues (Pesquet et al., 2013; Tugbaeva et al., 2021); 
that is why many experiments were carried out on 
zinnia as a model plant for studying lignification 
and xylogenesis (Novo-Uzal et al., 2013; Pesquet 
et al., 2013). This research aims to study the 
responses of Z. elegans plants including the level 
of oxidative stress, the accumulation of phenolics 
and lignin, and the expression of genes involved 
in their synthesis in a long-term experiment at 
50 mM NaCl in the soil substrate.

Materials and methods

In the preliminary experiment aimed 
at selecting the effective concentrations of 
NaCl, Z. elegans (cv. “Rotkappchen”) seeds 
were germinated on Petri dishes by adding 
aqueous solutions of 10–200 mM NaCl and 
distilled water as a control. The linear sizes of 
the root and hypocotyl of the seedlings were 
measured on the seventh day. For the long-
term experiment, 50 mM NaCl was applied to 
the soil substrate. The long-term experiments 
included two variants (treatment with 50 mM 
NaCl, and controls irrigated with distilled water) 
with three replicates, each of 25 zinnia plants. 
All plants were grown individually in 0.2 l pots 
on a pre-autoclaved substrate  – ​a mixture of 
peat and coco substrate in a ratio of 3: 1. The 
peat was neutralized with lime. NH4NO3 and 
KH2PO4 were used as fertilizers in the ratio of 
total N – ​1500, P – ​2500, K – ​3000 mg kg‑1. No 
microelements were added. Pots were irrigated 

every three days with 30 ml of aqueous solutions 
50 mM NaCl for 21 days. In controls, distilled 
water was used. Plants were grown at 23 °C; the 
photoperiod was set to 16/8 (day/night). At the 
start of the experiment, the pH of the substrate 
mixture was 6.0; EC 1:5 was 947 µS cm‑1 in the 
controls and 1794 µS cm‑1 in the soil treated with 
NaCl. At the end of the experiment, EC 1:5 was 
645 µS cm‑1 in the controls and 2250 µS cm‑1 in 
the treated soil. The pH of soil extracts was 5.4 
in both variants.

The plants were allowed to grow for three 
weeks, which corresponds to the middle of the 
Z. elegans vegetative growth phase (Asghar 
et al., 2022). By that time, the plants had two 
internodes out of five. The first internode relative 
to the hypocotyl was completely formed, while 
the process of xylogenesis was still ongoing in the 
second one (Pesquet et al., 2013; Tugbaeva et al., 
2021). On the 21st day of growth, both treated and 
untreated plants (30 of each variant) were used 
to measure root and stem size (length, mm), dry 
weight (DW), and water content (%). Fresh weight 
(FW) of plant organs was measured immediately 
after detachment; DW was determined after 
fixation at 105  °C for 5 minutes and drying at 
70  °C. The water content was calculated as a 
percentage of fresh weight.

The H2O2 content was determined 
spectrophotometrically in crude extracts 
obtained from the roots and stems (0.1 M  Tris-
HCl buffer, pH 7.8) using the method based on the 
peroxide-mediated oxidation of Fe (II), followed 
by the reaction of Fe (III) with xylenol orange 
dye (Bellincampi et al., 2000), and expressed in 
µM H2O2 g‑1 FW. The lipid peroxidation (LPO) 
level was estimated spectrophotometrically by 
the thiobarbituric acid test and expressed in µM 
MDA g‑1 FW (Uchiyama, Mihara, 1978). The 
content of phenolic compounds in 70 % ethanol 
extracts was determined spectrophotometrically 
using the Folin-Ciocalteu reagent and expressed 



– 197 –

Anastasia S. Tugbaeva, Alexander A. Ermoshin… Expression of Genes Involved in Phenolics and Lignin Biosynthesis…

as mg gallic acid equivalent (GAE) per g FW 
(Larayetan et al., 2019). The Klason lignin 
(KL) and acid-soluble lignin (ASL) content was 
determined in dried roots or stems by the sulfuric 
acid method (Bajpai, 2018) and expressed as 
a percentage of DW. The optical density of all 
samples was measured on a Tecan Infinite M200 
Pro spectrophotometer (Tecan Austria GmbH, 
Austria).

Total RNA was extracted from the root and 
stem tissues using Trizol (TransGen Biotech, 
China). The concentration and quality of isolated 
RNA was assessed spectrophotometrically 
using a NanoDrop ND‑1000 instrument 
(ThermoScientific, USA). For each sample, 
100 ng of total RNA was used for the first-
strand cDNA synthesis with Oligo(dT)23VN 
primers and Random Hexamer according to 
the manufacturer's instructions (HiScriptII 1st 
standard cDNA synthesis kit, Vasyme, China). 
The procedure of qRT-PCR and primers used 
were published earlier (Tugbaeva et al., 2022). 
The relative expression level was calculated using 
the 2–ΔΔCt method (Livak, Schmittgen, 2001).

Ten plants of each variant were randomly 
taken for morphometric analysis in each 

replicate, 30 individual plants in total. The data 
are presented as mean values and standard error 
for all 30 plants.

Biochemical parameters are performed as 
mean values and standard error for 3 biological 
replicates (separate experiments) and 5 analytical 
replicates for each biological replicate, 15 
replicates in total. Each of the 5 analytical 
replicates represented a pooled sample of 10 
plants of each variant. Gene expression data were 
presented as mean values and standard error for 3 
biological replicates (separate experiments) and 3 
analytical replicates (3 plants) for each biological 
replicate, totally 9 replicates. Statistical data 
processing included the Student's t-test and 
Mann-Whitney U‑test and was carried out using 
STATISTICA 13 for Windows 10.

Results

In the preliminary experiment, the effect of 
different NaCl concentrations on the germination 
of seeds and the growth of Z. elegans seedlings 
was determined. In the case of 10–25 mM NaCl, 
the root length of seedlings did not change 
relative to the control group of plants (Fig. 1). 
Under the conditions of 50 mM NaCl, the root 

Fig. 1. The root (a) and hypocotyl (b) length of zinnia seedlings on the seventh day of growth under NaCl 
treatment. Results are expressed as mean ± standard error (n = 30). Asterisks represent significant differences 
from control (p< 0.05, t-test)
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length decreased by 44 %, while in the presence 
of 75–200 mM NaCl, root growth was strongly 
inhibited. Сompared to the control, the hypocotyl 
height decreased by 12–14 % at 25 and 50 mM 
NaCl; by 53 and 67 % at 75 and 100 mM NaCl, 
respectively; by 78  % at 150 and 200 mM 
NaCl (Fig. 1). For the long-term experiment, 
50 mM NaCl was chosen, as it was the minimal 
concentration that suppressed the growth of both 
the hypocotyl and the root, the latter more than 
twice in comparison with the control. In the 21-
day experiment, salinization of the substrate 
with 50 mM NaCl led to a decrease in the linear 
size and biomass of the axial organs compared 
with the control. The weight of the root system 
decreased by 68 %, and the length of the main root 
by 40 % (Table 1). The stem length decreased by 
12 % (Table 1, Fig. 2); and the DW was lower by 

42 % relative to the control. The water content did 
not differ significantly in stem (77.2 % – ​control 
and 83.8 % – ​50 mM NaCl) and root (94.9 % and 
93.0 %, respectively).

The content of LPO product, MDA, a typical 
marker of stress, increased in all organs of 
Z. elegans plants (by 1.8 times in stem and by 1.5 
times in root) in the case of NaCl application to 
the soil substrate, while the content of hydrogen 
peroxide as a form of reactive oxygen species 
increased by 1.9 times in the root and did not 
change in the stem, compared with the untreated 
plants (Table 2).

Under stress conditions, plants often 
accumulate low molecular weight antioxidants, 
mainly phenolic compounds. In Z. elegans roots, 
the growth of LPO products under increased 
salinity was accompanied by a slight decrease in 

Table 1. Morphological parameters of root and stem of Z. elegans plants under NaCl treatment

Variant of experiment Root length, mm Root DW, mg Stem height, mm Stem DW, mg

Control (water) 13.6 ± 0.5a 135.6 ± 8.8a 57.6 ± 2.1a 43.8 ± 1.9a

Salt treatment (50 mM) 8.1 ± 0.9b 43.3 ± 3.9b 50.6 ± 1.7b 25.0 ± 0.6b

Note. Results are expressed as mean ± standard error (n  = 30). Different letters represent significant differences between 
treatments (p< 0.05, t-test).

Fig. 2. Z. elegans plants (21-days old) under NaCl treatment
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phenolic compounds. In the stem, on the contrary, 
it increased by more than 80 % (Table 2).

Phenolic compounds can function not 
only as antioxidants but also as precursors in 
lignin biosynthesis. In  Z. elegans roots, under 
50 mM NaCl, the ASL content increased by 16 % 
compared to the control (Table 2), while the KL 
content decreased by 12 % relative to the control. 
In the stem, the amount of ASL decreased by 
21  %, and KL increased by 32  % compared to 
the control.

The expression of genes involved in 
the phenylpropanoid pathway and lignin 
biosynthesis in roots and stems was evaluated 
by the level of their transcripts. In the roots of 
plants grown under increased salinity, the level 
of transcripts of the PAL, C4H, CCR, and CAD 
genes decreased, and the 4CL gene increased 
by 4.1 times compared to the control (Fig. 3a). 
The relative expression level of the PRX and 
LAC genes also decreased. In stem tissues 
of Z. elegans plants exposed to 50 mM NaCl, 
the level of expression of the studied genes in 
the phenylpropanoid pathway increased (Fig. 
3): PAL by 1.9 times, C4H and 4CL by 1.4–1.5 
times, CCR by 3.7 times and CAD by 9.5 times. 
The level of expression of the PRX and LAC 
genes involved in lignification increased by 2.2 
and 2.9 times compared with the control, which 

corresponded to an increase in the total lignin 
content in stem tissues in treated plants.

Discussion

Under NaCl excess almost all functions 
of glycophyte plants change: growth and 
photosynthesis decrease, water balance and 
mineral nutrition are disturbed, and a significant 
part of metabolites are redistributed for the 
synthesis of antioxidant components (Tenhaken, 
2015; Cuong et al., 2020; Zhao et al., 2021). Salt 
stress leads to a decrease in the biomass and height 
of ornamental plants (Tenhaken, 2015). It was 
estimated that in Z. elegans, such characteristics 
as the germination rate, the FW and the size of 
seedlings and their parts (hypocotyl, cotyledons) 
decreased under 100 mM NaCl (García-
Caparrós, Lao, 2018). In our study, Z. elegans 
plants occurred to be sensitive to salinization 
of 50 mM NaCl – ​the root and stem length and 
weight decreased, but there were no symptoms of 
acute salt stress in the form of chlorosis. Perhaps 
one of the reasons for stem growth limitation was 
the lignification of cell walls that restricted the 
ability of cell walls to elongate.

In our study, sodium chloride caused the 
development of oxidative stress in plants. The 
lipid peroxidation level and hydrogen peroxide 
concentration in tissues increased. Similar results 

Table 2. The content of hydrogen peroxide and MDA, free phenolic compounds, ASL and KL in root and stem 
tissues of Z. elegans under NaCl treatment

Variant
H2O2, 

mg g‑1 FW
MDA, 

mg g‑1 FW

Free phenolic 
compounds,

mg GAE g‑1 FW
ASL, % KL, %

Root Stem Root Stem Root Stem Root Stem Root Stem
Control 
(water)

235.8 ± 
8.8a

120.5 ± 
9.1a

4.5 ± 
0.2a

0.31 ± 
0.02a

0.43 ± 
0.01a

0.61 ± 
0.03a

4.89 ± 
0.23a

6.43 ± 
0.11a

9.29 ± 
0.41a

8.02 ± 
0.44a

Salt 
treatment 
(50 mg)

456.1 ± 
31.8b

139.7 ± 
8.1a

6.7 ± 
0.1b

0.87 ± 
0.04b

0.37 ± 
0.02b

1.09 ± 
0.10b

5.07 ± 
0.31b

5.10 ± 
0.30b

8.31 ± 
0.38b

10.60 ± 
0.30b

Note. Results are expressed as mean ± standard error (n  = 15). Different letters represent significant differences between 
treatments (p< 0.05, U‑test).
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Fig. 3. Relative expression levels of phenylpropanoid biosynthetic pathway genes in root (a) and stem (b) of 
21-day-old Z. elegans grown under 50 mM NaCl. 18S rRNA was used as the reference gene. Results are expressed 
as mean ± standard error (n = 9). Different letters represent significant differences between treatments (p< 0.05, 
U‑test)

in the roots and leaves of Z. elegans were obtained 
by Manivannan et al. (2015) under 50 mM NaCl 
in the medium and by Yasemin et al. (2021) under 
50–200 mM NaCl. So, it can be concluded that 
the decrease of growth due to oxidative burst is 

a common response of Z. elegans to salinization 
within 50–200 mM NaCl.

A typical reaction to stress conditions is 
quenching of reactive oxygen species. Phenolic 
compounds are known as effective antioxidants. 
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They demonstrate antioxidant activity under 
stress caused by various biotic and abiotic 
factors, including salinity. Therefore, the 
increase in phenolics content in the stem, found 
in our study, can be considered as a response of 
Z. elegans to increased salinity (Table 2). The 
rise of phenolics amount in Z. elegans stem can 
be attributed to an increase in gene expression 
as a corresponding increase in the amount of 
gene transcripts involved in the regulation of 
phenylpropanoid pathway, PAL, C4H, 4CL, 
CCR, and CAD, was also observed (Fig. 3). 
The Spearman correlation coefficient between 
the level of PAL, C4H, 4CL, CCR transcripts 
and phenolics concentration was 0.85–0.89. In 
roots, the concentration of phenolics slightly 
decreased under 50 mM NaCl, which could be 
explained by the fall of the levels of PAL, C4H, 
CCR, and CAD gene transcripts.

Phenolics are known as substrates for 
peroxidases. It was shown that the activity of 
class III peroxidases, which use phenolics as 
substrates in many reactions, increased under 
saline conditions (Su et al., 2020). In our study, 
the expression level of the PRX gene decreased 
in the root but increased in the stem. The results 
suggest that the synthesis of phenolic compounds 
via the phenylpropanoid pathway and their use 
by peroxidases could compensate for each other, 
and as a result, the total amount of phenolic 
compounds did not change drastically.

The changes in the content of phenolics and 
gene transcripts involved in their biosynthesis 
may depend on the duration of the stress period. 
In Lactuca sativa L. leaves the content of phenolic 
compounds decreased upon short-term treatment 
by 50, 100, and 200 mM NaCl, but did not change 
after a long-term treatment with 5 mM NaCl 
compared with the control (Kim et al., 2008). 
Accumulation of phenolics also depended on the 
genotype: in the roots and leaves of salt-tolerant 
Oryza sativa L. their concentration varied in 

a more pronounced way than in salt-sensitive 
plants (Gupta, De, 2017).

Phenolic compounds perform a variety 
of functions, such as defense responses, signal 
compounds, pigment compounds, attractants, 
and repellents (Cheynier et al., 2013). They are 
also used as precursors in lignin biosynthesis. It is 
known that lignification is a nonspecific response 
of plants to different stressors. It protects cells and 
preserves their integrity under oxidative stress. 
In our study, the total lignin amount in the stem 
increased in the case of 50 mM NaCl application. 
The enhanced lignification under salinity stress 
was also shown in Glycine max L. (Neves et al., 
2010), Lycopersicon esculentum Mill. (Sánchez-
Aguayo et al., 2004), T. aestivum (Jbir et al., 
2001), Z. mays (Oliveira et al., 2020), etc.

The composition of lignin determines its 
characteristics and could change under abiotic 
stressors (Oliveira et al., 2020). Our results 
have evidenced that under saline conditions, 
the composition of lignin altered in Z. elegans – ​
in the stem the amount of ASL decreased, 
while KL increased; an opposite pattern was 
observed in roots (Table 2). It is known that the 
predominance of S‑units is characteristic of 
ASL, while KL consists of H-, G- and S‑units 
(Yasuda et al., 2001). In stems of Z. mays, the 
number of S‑monolignols in lignin increased 
under salt stress (Oliveira et al., 2020), while 
in roots of G. max, both H- and S‑monolignols 
have risen (Neves et al., 2010). Changes in lignin 
composition are known to result from a complex, 
time-related regulation of the enzymes and genes 
involved in the phenylpropanoid pathway and 
lignin synthesis  – ​PAL, C4H, 4CL, CCR, CAD, 
PRX, and LAC (Mrazova et al., 2017; Cuong et al., 
2020). The phenylpropanoid pathway enzymes 
catalyze a balanced sequence of reactions which 
lead to formation of H-, G-, and S‑units of lignin 
in equal proportion (Fraser, Chapple, 2011). In 
our study, the level of gene transcripts changed 
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differently in the under- and aboveground 
organs under saline stress compared with the 
control. In the stem, the level of CCR and CAD 
transcripts increased. The enzymes encoded by 
them are responsible for the late stages of the 
phenylpropanoid pathway (Fraser, Chapple, 2011) 
and thus for the synthesis of all monolignol-units 
(H-, G- and S) that are necessary for KL synthesis. 
The Spearman correlation coefficient for KL and 
the level of PRX, LAC, CCR and CAD transcripts 
was 0.74–0.78. The level of root transcripts of 
CCR and CAD decreased, which caused the 
predominance of one type of monolignol units.

We suppose that in the Z. elegans stem, the 
rise of the PRX gene expression level under saline 
conditions may lead to an increase in the total 
peroxidase activity and tissue lignification. The 
decline in the PRX gene expression level in the 
root did not provide additional lignin deposition. 
Multidirectional changes in the expression level 
of phenolics and lignin synthesis genes were also 
shown for T. aestivum (Cuong et al., 2020) and 
Lotus japonicus L. (Mrázová et al., 2017). In the 
response to salinity stress, the gene encoding 
class III peroxidases, for example, TaPRX‑2A, was 
differentially expressed in the roots and leaves of 
T. aestivum at 200 mM NaCl (Su  et al., 2020). 
The stress caused by 50 mM NaCl had a different 
effect on the level of CsaNAPOD transcripts in 
the roots, stems, and leaves of Cucumis sativus 
L. seedlings, which suggests organ-specific (Fan 
et al., 2014) and species-specific responses to salt 
stress.

As peroxidases are involved in the 
biosynthesis of lignin and in preventing the 
development of oxidative stress by hydrogen 
peroxide degradation (Tugbaeva et al., 2019), the 

pattern of their participation in stress responses 
seems to be intriguing and complicated. Along 
with PRX, the expression level of another gene 
involved in lignin biosynthesis, LAC, changed 
under sodium chloride treatment.

Thus, the responses of Z. elegans to 50 mM 
NaCl are different for roots and stems, and involve 
both changes in phenolics content and lignin 
deposition.

Conclusions

Z. elegans is a floral culture widely used 
in gardening and landscape design. Like all 
glycophytes, it showed sensitivity to substrate 
salinity of 50 mM NaCl in the long-term 
experiment, as evidenced by oxidative stress 
(an  increase of MDA in stem) and inhibition of 
growth. Аn increased expression level of genes 
encoding enzymes of the phenylpropanoid 
pathway was shown. It can enhance phenolics 
synthesis and significantly increase their 
antioxidant effect. Besides, the observed rise of 
phenolics can provide more phenylpropanoid 
radicals for lignin biosynthesis. The rise of PRX 
and LAC gene expression levels can lead to the 
additional deposition of lignin. Lignification 
enhances the mechanical strength of axial organs 
and thus can limit acropetal translocation of 
sodium ions in them, restricting the toxic action 
of Na+, thus normalising plant functions and 
providing plant growth in saline conditions.

Our study makes it possible to consider 
Z. elegans as a promising ornamental plant 
capable of adapting to soil salinity within 50 mM 
NaCl. This will expand its cultivation areas 
to urban landscapes and lands disturbed by 
improper irrigation.
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Abstract. Growing mushrooms on nutrient substrates made of sawdust may be promising avenues for 
utilization of sawmill waste. The authors have used sawdust of deciduous trees as the basis for a nutrient 
substrate in growing shiitake mushrooms (Lentinula edodes (Berk.) Pegler) in laboratory conditions. 
Spent mushroom substrates (SMS) after picking mushrooms can be used as an organic fertilizer and 
(or) mulch. Applying SMS in growing dill (Anethum graveolens L.) ‘Bushy’ allowed to shorten the 
seed germination period from 15 to 5 days and obtain a larger amount of green mass. The influence of 
SMS on the composition and antiradical properties of dill extract has been studied. Essential oil was 
obtained by water-and-steam distillation; the oil composition was studied by chromatography-mass 
spectrometry. In control, the main components of the essential oil of dill were α-fellandren – ​15.2 %, 
limonene – ​24.2 % and carvon – ​42.5 %. When using SMS, the composition of dill essential oil was the 
same, however, the ratio of the components changed: the content of α-fellandren and limonene increased 
to 20.5 % and 31.5 %, respectively, while the content of carvon decreased to 31.0 %. Aqueous extracts 
of dill were studied for antiradical properties for the first time. Antiradical activity was determined in 
a model reaction with a free stable 2,2-diphenyl‑1-picrylhydrazyl radical and made 27.4 % and 35.3 % 
in the control and dill grown with SMS, respectively.

Keywords: sawmill waste, Shiitake mushroom, spent mushroom substrate, dill, water extracts, essential 
oil, antiradical activity.
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Перспективы использования отработанных  
грибных блоков для улучшения  
морфометрических показателей растений укропа  
и состава их биологически активных соединений

Т. А. Кулагина, И. Д. Зыкова, Е. Н. Зайцева
Сибирский федеральный университет 

Российская Федерация, Красноярск

Аннотация. Перспективным направлением утилизации отходов лесопиления (опилок) считается 
создание на их основе питательных субстратов для выращивания грибов. В настоящей работе 
опилки лиственных пород деревьев использовали в качестве основы питательного субстрата 
для выращивания грибов шиитаке (Lentinula edodes (Berk.) Pegler) в лабораторных условиях. 
Отработанные грибные блоки (ОГБ), остающиеся после сбора грибов, могут применяться в качестве 
органического удобрения и (или) мульчирующего материала. Добавление ОГБ в грунт при 
выращивании укропа пахучего (Anethum graveolens L.) сорта «Кустистый» позволило ускорить 
срок прорастания семян с 15 до 5 суток и получить большее количество зеленой массы. Изучено 
влияние применения ОГБ на состав и антирадикальные свойства экстракта укропа. Методом 
гидропародистилляции получено эфирное масло и методом хромато-масс-спектрометрии 
исследован его компонентный состав. В контрольном варианте основными компонентами 
эфирного масла укропа были α-фелландрен – ​15,2 %, лимонен – ​24,2 % и карвон – ​42,5 %. 
В варианте с применением ОГБ изменилось процентное соотношение компонентов эфирного 
масла при сохранении его качественного состава: содержание α-фелландрена и лимонена возросло 
до 20,5 и 31,5 % соответственно, содержание карвона снизилось до 31,0 %. Впервые изучены 
антирадикальные свойства водных экстрактов укропа в модельной реакции со свободным 
стабильным 2,2-дифенил‑1-пикрилгидразил-радикалом. Показано, что исследуемые экстракты 
проявляют антирадикальную активность, значения которой составляют 27,4 и 35,3 % для укропа, 
выращенного на контрольном грунте, и укропа, выращенного на грунте с ОГБ, соответственно.

Ключевые слова: отходы лесопиления, гриб шиитаке, отработанный грибной блок, укроп сорта 
«Кустистый», водные экстракты, эфирное масло, антирадикальная активность.
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Введение

Лесопромышленный комплекс только 
Российской Федерации в виде отходов лесо-
пиления ежегодно производит более 2 млн м3 
древесных опилок (Кулагина и др., 2009, 2021), 

которые успешно используются в качестве то-
плива в котельных, печах малого объема, для 
производства древесных пеллет, в строительной 
индустрии, в гидролизной промышленности 
и др. (Шлобин, Таразевич, 2017; Зотов, 2018; 
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Борзунова, Зиновьева, 2012; Siyal et al., 2021; 
Ahn et al., 2014). Перспективным направлени-
ем утилизации отходов лесопиления также 
считается создание на их основе питательных 
субстратов для выращивания грибов. Для че-
ловека грибы являются ценным продуктом 
питания; их пищевая ценность по калорийности 
сравнивается с овощами и характеризуется 
большим содержанием белка – ​в среднем 3,9 г 
на 100 г. Средний показатель содержания по-
лезных растительных жиров и углеводов со-
ставляет 0,5 грамм и 2,3 грамма на 100 граммов 
грибов, соответственно. Грибы содержат много 
важных минералов, таких как железо, фосфор, 
медь, калий и селен, оказывают положитель-
ное влияние на иммунную систему человека 
(Зимняков и др., 2022; Лазарева, Александрова, 
2017). Поскольку основная масса опилок уходит 
в отвалы либо сжигается, использование их 
в качестве основы для создания питательных 
субстратов для грибов вносит вклад в решение 
проблемы загрязнения окружающей среды от-
ходами лесопиления.

Отработанные грибные блоки, остающи-
еся после сбора грибов, изначально считались 
отходами – ​проблема, решать которую было 
трудно. Их утилизация осуществлялась с до-
полнительными затратами для фермеров, по-
скольку учитывались экологические требова-
ния и правила уничтожения использованных 
блоков. После того как был обнаружен богатый 
органический состав грибного компоста, отра-
ботанные грибные блоки стали использовать 
в качестве органического удобрения, обога-
щенного углеродом, или как мульчирующий 
материал (Иванов и др., 2015; Grimm, Wösten, 
2018). Следует отметить, что применение опи-
лок в качестве удобрения возможно, но только 
после специальной их подготовки. Свежие от-
ходы лесопиления не могут использоваться 
в сельском хозяйстве, потому что содержат 
в своем составе лигнин, смолы, в случае хвой

ных – ​эфирные масла, что губительно для роста 
и питания растений. Кроме того, бактерии, 
содержащиеся в почве и расщепляющие цел-
люлозу, потребляют азот из почвы и выделяют 
при этом различные вещества, увеличивающие 
ее кислотность.

Целью данной работы было изучение 
влияния добавления в почвогрунт отработан-
ного грибного блока после выращивания гри-
ба шиитаке (Lentinula edodes (Berk.) Pegler) 
на  морфометрические показатели растений 
укропа пахучего (Anethum graveolens L.) со-
рта «Кустистый», а также на состав и антира-
дикальные свойства его экстракта.

Материалы и методы

Грибы шиитаке выращивали на  суб-
стратном блоке, приготовленном посред-
ством смешения 350  г березовых опилок 
(предварительно термически обработанных, 
размер частиц 2–5  мм), 100  г зернового ми-
целия и  30  г биоактиватора роста (рис.  1a). 
Мицелий шиитаке и  биоактиватор роста 
были приобретены в компании «Лаборатория 
Gribanich-Грибаныч» (г. Новомосковск, Туль-
ская область). Термическая обработка опилок 
проводилась следующим образом: опилки за-
гружали в металлическую емкость, заливали 
горячей водой (температура 70–80  °C) и  на-
гревали на  электроплитке в  течение 5 часов 
при периодическом перемешивании, не  до-
водя содержимое емкости до  кипения. За-
тем воду сливали и давали субстрату обтечь 
и  остыть на  мелкой сетке. Влажность гото-
вого субстрата около 65 %. На практике это 
означает, что при сжатии субстратной массы 
в кулаке из нее выделяется не более 1–2 капли 
воды. Биоактиватор роста добавляли к опил-
кам на стадии термической обработки.

Готовый субстрат помещали в  полиэти-
леновый пакет, который плотно запаковыва-
ли. Для обеспечения дыхания мицелия в па-
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кете делали несколько проколов, после чего 
субстрат помещали в инкубационную камеру. 
В  качестве инкубационной камеры был за-
действован лабораторный сушильный шкаф 
ЭКРОС ПЭ‑4610 (Россия) с объемом камеры 
56 л. В течение трех недель в инкубационной 
камере при температуре +26 °C происходила 
колонизация субстрата мицелием шиитаке, 
субстратный блок стал белым (рис. 1б). В те-
чение последующих 30 дней цвет субстрат-
ного блока изменился на  коричневый, что 
свидетельствовало о  готовности к  плодоно-
шению. Его поверхность была покрыта выро-
стами, похожими на «поп-корн», с помощью 
которых шиитаке в природных условиях про-
бивают кору дерева.

Коричневый блок освобождали от  по-
лиэтилена и  ставили в  выростную камеру 
(рис. 1в). Выростная камера в нашем экспери-
менте представляла собой самодельную обтя-
нутую полиэтиленом (с  надрезами для про-
никновения воздуха) конструкцию размером 
50х40х70 см, включающую в себя: 1) поддон 
с водой, в котором на решетчатой подставке 
устанавливается грибной блок; 2)  бытовой 
ультразвуковой увлажнитель воздуха ME-
A205B (Китай); 3) цифровой термогигрометр 
Мегеон 20209 (Китай). Температуру поддер-

живали в интервале 15–18 °C (открытие окон, 
вентиляция), влажность – ​на уровне 60–80 %.

Процесс плодоношения длился 14 дней. 
После снятия урожая ОГБ находился некото-
рое время на открытом воздухе для удаления 
из него оставшейся влаги. Далее ОГБ с влаж-
ностью 1,5 % применяли в качестве добавки 
при выращивании укропа.

«Кустистый» – ​сорт укропа, который вы-
ращивают в  открытом грунте практически 
на  всей территории России. Благодаря сбли-
женным междоузлиям растения этого сорта 
формируют много листьев. Листовая розетка, 
состоящая из 10–12 листьев, немного припод-
нята. Листья крупные, насыщенного зелено-
го цвета, имеют небольшой восковой налет. 
Форма листа – ​среднерассеченная. Централь-
ный цветонос немного больше остальных. 
Молодая зелень сочная и мягкая. Из-за боль-
шого содержания эфирных масел аромат ярко 
выражен. Относится к  группе обильно ли-
ственного типа. Не любит закисленных почв 
и отсутствия полива.

Укроп выращивали в  лабораторных 
условиях в  пластиковых лотках (6 шт.), за-
полненных грунтом, приобретенным в  роз-
ничной продаже («Грунт универсальный 
для рассады», Россия). За 2 недели до посева 

Рис.  1. Стадии выращивания грибов шиитаке на  субстратном блоке: a)  – ​формирование блока; б)  – ​
инкубация; в) – ​появление плодовых тел

Fig. 1. Stages of shiitake cultivation on a substrate block: a) – ​block formation; b) – ​incubation; c) – ​fruiting
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семян укропа в трех из шести лотков в грунт 
было внесено 10  % ОГБ от  общей массы 
грунта. Семена без предварительного зама-
чивания вносили в грунт без ОГБ (контроль) 
и в грунт с предварительно внесенным в него 
ОГБ на глубину 10 мм с расстоянием между 
семенами 5–7  мм. Лотки закрывали полиэ-
тиленовой пленкой до  момента появления 
первых всходов, после чего пленку убирали 
и  лотки ставили на  подоконник. Дальней-
ший рост укропа проходил при естествен-
ном освещении. Для наблюдения за  ростом 
растения в одном лотке без добавления ОГБ 
и одном лотке с ОГБ были выбраны участки 
с пятью побегами. Измерение длины побегов 
осуществляли на  7, 10, 13, 17, 21, 24, 26, 28, 
30-ый день после прорастания. В день замера 
определяли длину каждого из  пяти побегов 
и находили среднюю величину. Сырую массу 
побегов оценивали после срезания на  30-ый 
день роста.

Эфирное масло укропа получали ме-
тодом гидропародистилляции. Хромато-
масс-спектрометрический анализ прово-
дили на  хроматографе Agilent Technologies 
7890A с квадрупольным масс-спектрометром 
MSD  5975C в  качестве детектора. Колон-
ка кварцевая HP‑5 (сополимер 5  %-дифе-
нил‑95  %-диметилсилоксан) с  внутренним 
диаметром 0,25 мм. Температура испарителя 
280 °C, температура источника ионов 173 °C, 
газ-носитель – ​гелий, 1 мл/мин. Температура 
колонки 50  °C (3 мин), 50–270  °C (со  скоро-
стью 6 °C в мин), изотермический режим при 
270 °C в течение 10 мин.

Содержание компонентов эфирного мас-
ла оценивали по  площадям пиков. Иденти-
фикацию отдельных компонентов проводили 
на  основе сравнения времен удерживания 
и  полных масс-спектров с  соответствующи-
ми данными компонентов эталонных масел 
и  индивидуальных соединений, если они 

имелись. Кроме того, для идентификации ис-
пользовали атласы масс-спектров и линейных 
индексов удерживания (Ткачев, 2008; Adams, 
2007). При полном совпадении масс-спектров 
идентифицируемых компонентов с  имею-
щимися библиотечными данными (процент 
совпадения не  менее 98  %) и  совпадением 
линейных индексов удерживания (различия 
не более 2–3 единицы) идентификация счита-
лась однозначной. Содержание компонентов 
масла определялось в трех повторностях.

Для определения антирадикальной ак-
тивности (АРА) водных экстрактов укропа 
и  грибов шиитаке использовали модель-
ную реакцию со  стабильным свободным 
2,2-дифенил‑1-пикрилгидразил радикалом 
(ДФПГ) (Sigma-Aldrich) (Molyneux, 2004; 
Misharina et al., 2015; Zhigzhitzhapova et al., 
2020). Оптическую плотность измеряли 
на сканирующем спектрофотометре UV‑1700 
(Shimadzu, Япония) при длине волны 517 нм. 
Реакцию проводили в  кварцевых кюветах 
с  плотно закрывающимися крышками (тол-
щина кюветы 10 мм) при температуре 293 ± 
1K путем приливания к 3 мл 2,0×10–4 М рас-
твора ДФПГ в  96  %-ном этаноле 20 мкл во-
дного экстракта. Измерение оптической плот-
ности проводили через 30 мин от  момента 
добавления экстракта к раствору ДФПГ. В ка-
честве контрольного образца использовали 
рабочий раствор ДФПГ. Антирадикальную 
активность (процент ингибирования ДФПГ) 
определяли по формуле:

где Dх – ​оптическая плотность исследуемого 
раствора, Dконтр – ​оптическая плотность кон-
трольного раствора. Каждое определение 
проводили в трех повторностях (т.е. три раза 
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повторяли измерения, каждый раз готовя но-
вое содержимое кюветы: приливая 20 мкл 
экстракта к  3 мл 2,0×10–4 М раствора ДФПГ 
в 96 %-ном этаноле).

Хроматографический профиль феноль-
ных соединений водных экстрактов укропа 
был получен методом высокоэффективной 
жидкостной хроматографии (ВЭЖХ) на жид-
костном хроматографе «Милихром А‑02» 9 
(ЗАО Институт хроматографии «ЭкоНова», 
Новосибирск) в  градиентном режиме элю-
ирования на  колонке «Silasorb» (SPH 5C  18, 
2*75  мм, dp = 5 мкм), элюенты: А  – ​0,01  % 
раствор HCOOH, В – ​100 % ацетонитрил, ско-
рость подачи подвижной фазы составляла 100 
мкл/мин, градиент: 5–5,5  % за  30 мин., при 
длине волны детектирования 300 нм. Объем 
вводимой пробы – ​5 мкл экстракта растения. 
Электронные спектры экстрактов регистри-
ровали на спектрофотометре Shimadzu UV – ​
1700 в диапазоне сканирования 190–900 нм.

Статистическую значимость различий 
определяли по коэффициенту Стьюдента.

Результаты и обсуждение

Предварительные эксперименты показа-
ли, что грибная культура шиитаке совершен-
но не  подходит для переработки хвойного 
опила, так как мицелий на  нем развивается 
слабо. Урожай грибов шиитаке, выращенных 
на  субстрате, приготовленном из  березовых 
опилок и грибного мицелия, составил 650 г.

Имеющаяся в  литературе и  интернет-
источниках информация не  содержит науч-
но обоснованных рекомендаций по  нормам 
и  способам внесения ОГБ в  почву при вы-
ращивании растений. Кроме того, большая 
часть существующих разработок связана 
с  переработкой отработанных субстратов 
в биогумус, что существенно замедляет вре-
мя получения готового продукта и увеличи-
вает его себестоимость.

В наших исследованиях внесение в грунт 
ОГБ значительно повлияло на срок прораста-
ния семян и длину проростков укропа. Отме-
чено, что после одновременного засева семян 
укропа в контрольный грунт и в грунт с ОГБ 
прорастание семян во  втором случае нача-
лось уже на пятые сутки, в то время как в лот-
ке с обычным грунтом проростки укропа по-
явились через 15 дней. На протяжении всего 
периода роста длина проростков укропа, вы-
ращенного с применением ОГБ, была досто-
верно выше проростков укропа в  контроль-
ном варианте (рис.  2). Сырая масса побегов 
укропа, выращенного в контрольном вариан-
те, через 30 дней составила 201,0 ± 1,2 г, а вы-
ращенного с добавлением ОГБ – ​318,0 ± 2,0 г 
(с одного лотка).

Представляло интерес влияние добавле-
ния в грунт ОГБ на состав и антирадикальные 
свойства биологически активных соединений 
укропа, в  частности компонентов эфирного 
масла и водного экстракта.

Эфирное масло укропа сорта «Кусти-
стый» представляет собой летучую под-
вижную жидкость светло-зеленого цвета. 
Основные компоненты α-фелландрен (15,2 ± 
1,1 %), лимонен (24,2 ± 1,2 %) и карвон (42,5 ± 
1,3  %). По  компонентному составу получен-
ное масло похоже на эфирное масло растений 
A. graveolens, исследованного авторами рабо-
ты (Кондратюк, Зыкова, 2013).

Сравнительный анализ компонентного 
состава эфирного масла укропа, выращен-
ного на  грунте без ОГБ (контроль), и  укро-
па, выращенного на  грунте с  добавлением 
ОГБ, показывает, что изменилось соотно-
шение основных компонентов эфирного 
масла (табл.  1). По  сравнению с  контролем 
достоверно увеличилось содержание α-
фелландрена и  лимонена, снизилось содер-
жание карвона. Прерывание синтеза полного 
набора терпеновых компонентов эфирного 
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Рис.  2. Средние значения длины проростков и  их стандартные отклонения (ось абцисс  – ​день замера 
длины проростков с момента прорастания). Все представленные значения (с ОГБ) достоверно отличаются 
от контрольного варианта (р < 0,05)

Fig. 2. Length of seedlings (average values and their standard deviations; the x-axis shows the days starting from 
germination). All the values with SMS significantly differ from the control (p < 0,05)

Таблица 1. Компонентный состав эфирного масла укропа

Table 1. Composition of the essential oil of dill

Компонент Линейный индекс 
удерживания

Содержание, %  
от цельного масла ± стандартное отклонение

К ОГБ
3-туйен 926 0,2 ± 0,1 0,3 ± 0,1
α-пинен 932 2,8 ± 0,3 3,1 ± 0,2
камфен 947 0,1 ± 0,0 0,2 ± 0,1
сабинен 973 0,2 ± 0,1 0,3 ± 0,1
β-пинен 975 0,2 ± 0,1 0,2 ± 0,1
β-мирцен 991 0,6 ± 0,1 0,8 ± 0,1
α-фелландрен 1004 15,2 ± 1,1 20,5 ± 1,2*
цимол 1024 4,2 ± 0,2 3,8 ± 0,2
лимонен 1028 24,2 ± 1,2 31,5 ± 1,1*
β-фелландрен 1029 1,5 ±0,2 1,2 ± 0,2
дигидро-neo-карвеол 1196 0,1 ± 0,0 0,1 ± 0,0
транс-дигидрокарвон 1205 1,2 ± 0,1 1,3 ± 0,1
транс-карвеол 1219 4,8 ± 0,5 5,2 ± 0,3
транс-дигидрокарвеол 1229 0,3 ± 0,1 0,2 ± 0,1
цис-карвеол 1233 1,5 ± 0,1 1,6 ± 0,2
карвон 1245 42,5 ±1,3 31,0 ± 1,1*
ИТОГО 99,6 99,7

Примечания: К – ​контроль, ОГБ – ​грунт с добавлением отработанного грибного блока. Звездочкой отмечены значения, 
достоверно отличающиеся от контрольного варианта (р < 0,05).
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масла явилось, по-видимому, результатом 
абиотического стресса (добавление ОГБ). 
Ранее в литературе было показано, что эфи-
роносные растения, произрастающие в жест-
ких условиях обитания, перестают синте-
зировать энергоемкие терпены фенольного 
типа и  в  составе эфирного масла начинают 
доминировать ацикликлические соедине-
ния (Шелепова, Хуснетдинова, 2018). Выход 
эфирного масла из  надземной части укропа 
не  зависел от добавления в  грунт ОГБ. Эти 
данные согласуются с исследованиями, про-
веденными авторами работ (Шелепова, Хус-
нетдинова, 2018; Пушкина и др., 2010).

Изменение содержания мажорных ком-
понентов эфирного масла повлияло на  аро-
мат укропа, выращенного на грунте с приме-
нением ОГБ. Так, растения контроля имели 
типичный укропный запах с еле уловимыми 
нотками тмина. В запахе укропа, выращенно-
го на грунте с добавлением ОГБ, к преоблада-
ющей пряной базовой ноте добавилась осве-
жающая нота, обусловленная, по-видимому, 

возросшей концентрацией лимонена в соста-
ве эфирного масла.

Результаты проведенного спектрофо-
тометрического исследования подтвердили 
наличие в укропе различных классов биоло-
гически активных соединений, обеспечива-
ющих широкий спектр фармакологического 
действия растения. В  УФ‑спектрах водных 
экстрактов, представленных на  рис.  3, реги-
стрируются полосы поглощения, которые 
свидетельствуют о наличии в укропе феноль-
ных веществ различных групп.

Поглощение в  области 230–260 нм об-
условлено, вероятнее всего, наличием в  экс-
трактах водорастворимых флавонов и флаво-
нолов, углеводных компонентов, дубильных 
веществ, катехинов. Полоса поглощения 
с  max при 329,4 нм может быть отнесена 
к лейкоантоцианам, кумаринам и флавононам 
(Запрометов, 1974; Клышев и др., 1978).

О наличии в укропе веществ фенольной 
природы свидетельствуют также хромато-
граммы, полученные методом ВЭЖХ (рис. 4). 

Рис.  3. Электронные спектры водных экстрактов укропа, выращенного на  грунте: 1  – ​контроль, 2  – ​
с добавлением ОГБ

Fig. 3. Electronic spectra of aqueous extracts of dill grown on soil: (1) control; (2) with the addition of SMS
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Анализ площади пиков, представленных 
на  полученных хроматограммах, показыва-
ет, что количество фенольных соединений 
в  укропе, выращенном на  грунте с  добавле-
нием ОГБ, возрастает (почти в 1,3 раза), что 
может в  свою очередь свидетельствовать 
об увеличении антирадикальной активности 
его зелени.

По результатам ДФПГ‑теста установлено, 
что исследуемые образцы водных экстрактов 
укропа проявляют антирадикальные свой
ства. В качестве примера на рис. 5 приведена 
динамика изменения оптической плотности 
полосы радикала ДФПГ при взаимодействии 
с  компонентами водного экстракта укропа, 
выращенного на грунте с добавлением ОГБ.

Значения АРА экстракта укропа состави-
ли 27,8 ± 1,2 % и 35,3 ± 2,5 % для контроля 

и грунта с добавлением ОГБ, соответственно. 
Для сравнения  – ​раствор аскорбиновой кис-
лоты, взятой в  эквивалентной концентрации 
по отношению к водному экстракту, за 30 мин 
полностью ингибирует ДФПГ.

Изучено также наличие антирадикаль-
ных свойств у водного экстракта грибов шии-
таке, выращенных в лабораторных условиях. 
Экстрагирование порошка грибов шиитаке 
горячей водой позволяет получить экстракт, 
богатый водорастворимыми полисахаридами, 
связанными с белком и состоящими из глю-
козных, маннозных, арабинозных и галактоз-
ных остатков, которые предположительно мо-
гут обладать антирадикальными свойствами. 
В  модельной реакции с  2,2-дифенил‑1-
пикрилгидразил радикалом АРА водного экс-
тракта грибов составила 16,1 ± 2,2 %.

Рис.  4. Фенольные соединения водных экстрактов укропа, выращенного на  грунте: а  – ​контроль, b  – ​
с добавлением ОГБ (длина волны 300 нм)

Fig. 4. Phenolic compound peaks (wavelength 300 nm) in aqueous extracts of dill grown on soil: (a) control; (b) 
with the addition of SMS
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Заключение

Изучено влияние отработанного гриб-
ного блока, содержащего опилки, на  мор-
фометрические показатели укропа. До-
бавление даже 10  % ОГБ от  массы грунта 
позволяет ускорить срок прорастания семян 
и  получить большее количество зеленой 
массы.

В варианте с применением ОГБ измени-
лось процентное соотношение компонентов 
эфирного масла при сохранении его каче-
ственного состава, что в  свою очередь вли-
яет на  аромат выращенной зелени. В  случае 

укропа снижение содержания карвона (мень-
ше 40 %) и повышение количества лимонена 
позволит применять эфирное масло для аро-
матизации помещений.

Антирадикальная активность зелени 
укропа, выращенного на  грунте с  ОГБ, воз-
растает в  1,3 раза, по  сравнению с  контро-
лем. Регулярное употребление в пищу такого 
укропа позволит уменьшить развивающийся 
в  неблагоприятных экологических условиях 
окислительный стресс организма, связанный 
с  накоплением в  нем большого количества 
свободных радикалов.

Рис.  5. Электронный спектр поглощения радикала ДФПГ (верхняя линия) и  динамика его изменения 
через 5, 10 и 30 мин после добавления 20 мкл водного экстракта укропа

Fig. 5. The electronic absorption spectrum of the DPPH radical (upper line) and the dynamics of its change after 
the addition of 20 µl of aqueous dill extract for 5, 10 and 30 minutes
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Abstract. Chicory (Cichorium intybus L.) is a perennial herbaceous plant, a promising source of inulin 
in functional nutrition. Inulin is a polysaccharide consisting of fructofuranose residues. Its traditional 
production is associated with a number of difficulties, such as the need for thorough cleaning of the 
roots and dependence on climatic conditions, but these can be overcome by means of biotechnology. As 
biotechnological production of inulin is currently non-existent in Russia, obtaining cultures of chicory 
hairy roots capable of producing inulin is of paramount value. It can provide an opportunity for launching 
biotechnological production of inulin in Russia in the future. In this study, twelve lines of hairy root 
culture of C. intybus ‘Kofeek’ and wild type plants were obtained and the content of inulin in them was 
quantified. For this purpose, leaf explants obtained from in vitro plants were subjected to transformation 
with the A4 strain Agrobacterium rhizogenes containing the binary vector pCambia 1301. The content 
of inulin was determined by the spectrophotometric method. The inulin content in hairy root culture 
of wild type chicory plants and chicory ‘Kofeek’ averaged 1.46±0.46 % and 1.34±0.34 %, respectively, 
while the native roots of wild chicory contained 13.13±1.9 % inulin, and ‘Kofeek’ 11.55±2.32 %. The 
results indicate that the content of inulin in hairy roots is significantly lower than in native ones. 
Obtaining inulin from hairy roots under conditions of industrial cultivation in bioreactors may have a 
number of advantages, such as independence of weather conditions, no need for preliminary cleaning 
of the roots, and the possibility of year-round cultivation, which may partially compensate for the low 
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content of inulin. However, further research aimed at increasing inulin content in hairy root culture is 
of immense importance.

Keywords: hairy roots, Agrobacterium rhizogenes, Agrobacterium-mediated transformation.
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Количественное определение содержания инулина  
в волосовидных корнях цикория обыкновенного  
Cichorium intybus L.
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Аннотация. Cichorium intybus L.  – ​многолетнее травянистое растение, представляющее 
интерес в  качестве источника инулина. Инулин  – ​полисахарид, состоящий из  остатков 
фруктозы в  форме фуранозы, являющийся перспективным компонентом функционального 
питания. Производство инулина традиционным способом сопряжено с  рядом трудностей, 
таких как необходимость тщательной очистки корней и зависимость от климатических условий, 
но их можно преодолеть с помощью биотехнологии. Поскольку в России на данный момент 
промышленное биотехнологическое производство инулина отсутствует, представляет интерес 
получение культур волосовидных корней C. intybus, способных продуцировать инулин, что 
в  перспективе может привести к  созданию в  России биотехнологического производства. 
Целью данного исследования было получение волосовидных корней C. intybus и  анализ 
количественного содержания в них инулина. Двенадцать линий волосовидных корней диких 
растений C. intybus и сорта Кофеек были получены путем агробактериальной трансформации 
штаммом A4 Agrobacterium rhizogenes с  бинарным вектором pCambia 1301 листовых 
эксплантов растений, культивированных в условиях in vitro. Содержание инулина определяли 
спектрофотометрическим методом. Содержание инулина в  волосовидных корнях от  диких 
растений C. intybus и сорта Кофеек в среднем составило 1,46±0,46 % и 1,34±0,34 % от сырой 
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массы соответственно, в то время как в нативных корнях диких растений C. intybus содержалось 
13,13±1,9 % инулина, а сорта Кофеек – ​11,55±2,32 %. Полученные результаты свидетельствуют 
о том, что содержание инулина в волосовидных корнях существенно ниже, чем в нативных. 
Получение инулина из  волосовидных корней в  условиях промышленного культивирования 
в  биореакторах может иметь ряд преимуществ, таких как независимость от  природных 
условий, отсутствие необходимости предварительной очистки корней, а  также возможность 
круглогодичного культивирования, что в перспективе может частично компенсировать низкое 
содержание инулина. Однако требуется проведение дальнейших исследований, направленных 
на повышение содержания инулина в культуре волосовидных корней цикория.

Ключевые слова: волосовидные корни, Agrobacterium rhizogenes, агробактериальная 
трансформация.
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Введение

Цикорий обыкновенный (Cichorium intybus 
L.) – ​травянистое растение из семейства Астро-
вые (Asteraceae), широко возделываемое во мно-
гих странах мира. C. intybus является важным 
источником биологически активных веществ – ​
корни содержат в большом количестве раз-
личные кислоты (кофейную, хлорогеновую, 
аскорбиновую, цикориевую – ​до 30 % на су-
хую массу), а также флавоноиды, алкалоиды, 
оксикумарины, терпеноиды (Petropoulos et al., 
2017; Malik, Rehman, 2021), однако основным 
компонентом, ради которого культивируют 
C. intybus, является инулин, содержание кото-
рого в корнях этого растения может достигать 
до 20 % на сырую массу (Perović et al., 2021).

Инулин представляет собой водораство-
римый запасной полисахарид, принадлежащий 
к группе фруктанов и применяемый как в ме-
дицине, так и в современной системе здорового 
питания. Ряд исследований показал участие 
инулина в поддержании нормальной микрофло-
ры кишечника, нормализации обмена веществ 

(Hughes et al., 2022), включая снижение уровня 
глюкозы в крови (Rao et al., 2019) и увеличение 
усвояемости различных минералов (Costa et 
al., 2020), а также в снижении риска развития 
желудочно-кишечных заболеваний, таких как 
язвенный колит, болезнь Крона (Akram et al., 
2019), рак толстой кишки (Wan et al., 2020; 
Perović et al., 2021). Бифидогенное, антикан-
церогенное, иммуномодулирующее действия 
инулина, подтвержденные результатами кли-
нических испытаний, делают его перспектив-
ным компонентом функционального питания 
(Kaur, 2019).

Несмотря на то что потребность в инулине 
в России составляет 15–20 тыс. т в год, его про-
мышленное производство в нашей стране отсут-
ствует; на отечественном рынке присутствует 
исключительно импортный инулин (Будько, 
2019). Однако ежегодный рост заинтересован-
ности в культуре C. intybus говорит о необхо-
димости и перспективности организации про-
изводства инулина из этого растения в России. 
При промышленном производстве C. intybus 
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предпочтение отдают полевому возделыванию, 
однако у такого способа есть свои минусы: се-
зонность, необходимость борьбы с сорняками, 
вредителями и инфекционными заболевания-
ми, зависимость от погодных условий. В этой 
связи интересной представляется возможность 
биотехнологического производства инулина 
из культур клеток и тканей C. intybus в био-
реакторах, что позволит обойти большинство 
вышеперечисленных проблем.

Перспективной технологией получения 
ценных вторичных метаболитов является ис-
пользование так называемой культуры волосо-
видных (бородатых) корней, получаемых с по-
мощью бактерий вида Agrobacterium rhizogenes 
(Rency et al., 2019). A. rhizogenes характеризу-
ются способностью переносить сегмент своей 
ДНК, называющийся Т-ДНК, из Ri-плазмиды 
в случайный участок в геноме растений, при 
этом встроенный фрагмент будет стабильно на-
следоваться (Canaday et al., 1992; Gelvin, 2021). 
Результатом трансформации в таком случае 
являются волосовидные корни, отличающиеся 
от нативных корней рядом физиологических 
характеристик – ​способностью к неограни-
ченному росту на безгормональных средах, 
плагиотропизмом, сильным ветвлением, а глав-
ное – ​способностью продуцировать те же ме-
таболиты, что и нативные корни, иногда даже 
в больших количествах (Gantait, Mukherjee, 
2021; Pedreño, Almagro, 2020). Именно эти ха-
рактеристики делают возможным культивиро-
вание изолированных культур волосовидных 
корней в специальных ферментерах или био-
реакторах. Стоит отметить, что количество 
накапливаемых в волосовидных корнях вто-
ричных метаболитов часто зависит от места 
встраивания Т-ДНК в геном растения (Demirci 
et al., 2020), поэтому каждый полученный ко-
рень следует расценивать как отдельную ли-
нию, так как каждый из них образуется из еди-
ничной трансформированной клетки. Ранее 

были получены волосовидные корни C. intybus, 
синтезирующие ген интерферона α2b человека 
ifn-α2b, ген теломеразы человека hTert, также 
ген Mycobacterium tuberculosis esxA:: fbpBΔTMD 
(Матвеева и др., 2011; Matvieieva et al., 2015). 
Fathi с соавторами (2019) проводили исследова-
ния по индукции корнеобразования у C. intybus 
при удалении из питательной среды различных 
макронутриентов.

Целью настоящего исследования было 
создание волосовидных корней C. intybus 
и анализ количественного содержания в них 
инулина.

Материалы и методы

Волосовидные корни C. intybus получали 
путем агробактериальной трансформации ли-
стовых эксплантов, полученных от растений, 
культивированных в  условиях in vitro. Для 
получения культуры in vitro семена диких 
растений C. intybus (собраны в июле-августе 
2020  г. в  г.  Уфе) и  сорта Кофеек («Аэлита», 
Россия) стерилизовали в  70  %-ном раство-
ре этилового спирта (1 мин) и  2  %-ном рас-
творе гипохлорита натрия (10 мин) («Хим-
реактивснаб», Россия). Затем семена 5–6 раз 
промывали стерильной дистиллированной 
водой и высаживали по 10 штук на чашку Пе-
три с агаризованной средой Мурасиге-Скуга 
(МС).

Листья полученных 30-дневных расте-
ний нарезали на экспланты размером 1х1 см 
и  использовали для дальнейшей трансфор-
мации бактериями вида A. rhizogenes штам-
ма A4, несущими бинарный вектор pCambia 
1301, которые предварительно наращивали 
в жидкой среде LB (Lysogeny Broth) с добав-
лением селективных антибиотиков рифам-
пицина 100  мг/л («Фармасинтез», Россия) 
и  канамицина 100  мг/л («Sigma», США). Аг-
робактерии осаждали центрифугированием, 
осадок ресуспендировали в 5 мл среды minA 
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(K2HPO4–1,37; KH2PO4–0,45; (NH)4SO4–0,1; 
цитрат натрия  – ​0,05; MgSO4×7H2O  – ​0,025; 
сахароза – ​0,2 (w/w%); pH 5,4) с добавлением 
25 мкМ ацетосирингона («Sigma», США). Су-
спензию агробактерий наращивали на  орби-
тальном шейкере Innova 40 («New Brunswick 
Scientific», Германия) в  течение двух часов 
(OD 600=0,6–0,8), после чего проводили ино-
куляцию листовых эксплантов C. intybus аг-
робактериями в  10 мл жидкой питательной 
среды МС с добавлением 500 мкл суспензии 
в  течение 30 минут. Экспланты, предвари-
тельно подсушенные на  фильтровальной 
бумаге, затем помещали на  агаризованную 
среду МС на  совместное культивирование 
в  течение 2 суток при температуре 23  °C, 
после чего их переносили на среду МС с це-
фотаксимом (250  мг/л) («Биохимик», Россия) 
для элиминации агробактерий. Спустя 18 
суток после трансформации образовавшие-
ся корни отсоединяли от  материнского экс-
планта и пересаживали на отдельную чашку 
Петри. Из  них отбирали корни, способные 
к  быстрому плагиотропному росту на  твер-
дых питательных средах, которые не темнели 
и не имели визуальных морфологических па-
тологий. Каждый корень рассматривали как 
отдельную линию. Для оценки ростовых па-
раметров каждую линию корней пересажива-
ли в три отдельные чашки Петри, используя 
их как повторности, и выращивали в течение 
30 суток на твердой среде, каждые 5 суток из-
меряя длину главного корня.

Из  полученных 12 линий, которые обо-
значили L1-L12 (L1, L2, L3, L5, L8, L9 – ​от ди-
ких растений C. intybus, L4, L6, L7, L10, L11, 
L12  – ​от  растений C. intybus сорта Кофеек), 
выделяли тотальную ДНК с  использовани-
ем цетилтриметиламмония бромид (ЦТАБ). 
Для подтверждения успешности трансфор-
мации проводили ПЦР‑анализ на  наличие 
генов HPT (ген устойчивости к антибиотику 

гигромицину) и  uidA (ген β-глюкуронидазы) 
с  использованием пар праймеров HPT1F 
CTACACAGCCATCGGTCCAGA и  HPT1R 
ATCGTTATGTTTATCGGCACTTTG, GUS  1F 
TGTGGAATTGATCAGCGTTGGTG и GUS 1R 
AGCCGACAGCAGCAGTTTCATC (ЗАО «Ев-
роген», Россия).

Затем для оценки особенностей роста 
культур волосовидных корней проводили 
измерение сырой массы корней в  течение 
30 суток культивирования. Для этого линии 
корней сажали на жидкую питательную сре-
ду МС в трех повторностях и культивирова-
ли в  орбитальном шейкере Innova 40 («New 
Brunswick Scientific», Германия) при 25  °C, 
100 об/мин. Измерение сырой массы корней 
проводили в  стерильных условиях ламинар-
ного бокса «Ламинар С‑1,2» («LamSystems», 
Россия) каждые 5 суток.

В  дальнейшем биомассу волосовидных 
корней C. intybus, полученную при культиви-
ровании, использовали для количественного 
определения содержания инулина. Для срав-
нения содержание инулина определяли также 
в  нативных корнях C. intybus сорта Кофеек 
и  диких растений C. intybus, выращенных 
в  вегетационных сосудах с  универсальным 
грунтом в  течение 150 суток в  условиях те-
плицы.

Содержание инулина в  волосовид-
ных и  нативных корнях определяли спек-
трофотометрическим методом по  разнице 
в  содержании фруктозидов и  фруктазанов 
(Яницкая, Митрофанова, 2012). Для этого 
гомогенизировали 150–200  мг сырой массы 
корней C. intybus в 1 мл 96 %-ного этилового 
спирта или дистиллированной воды и нагре-
вали при 90  °C 30 минут в  термостате Тер-
мит («ДНК-Технология», Россия). Затем про-
водили осаждение на  центрифуге MiniSpin 
(«Eppendorf», Германия) при 10  тыс. об/мин 
15 мин, к  100 мкл супернатанта добавляли 



– 223 –

Elvina A. Baimukhametova, Darya Yu. Shvets… Quantitative Determination of Inulin Content in Hairy Roots…

100 мкл воды и 10 мкл 10 % PbAc («Химре-
активснаб», Россия). Полученную смесь ре-
суспендировали в  ротационном смесителе 
RM‑1L («ELMI», Латвия) в  течение 10 мин, 
добавляли 10 мкл 5  % Na2HPO4 («Химреак-
тивснаб», Россия), встряхивали в  течение 
5 мин, доводили объем до  1 мл водой или 
спиртом, соответственно, и  центрифуги-
ровали при 10  тыс. об/мин 15 мин. Затем 
отбирали 200 мкл водного и  спиртово-
го экстракта в  пробирки для дальнейшего 
определения инулина. В  каждую пробирку 
добавляли 180 мкл воды, 20 мкл резорцина 
(1 %) («ЛенРеактив», Россия) и 600 мкл HCl 
конц. («Химреактивснаб», Россия) и инкуби-
ровали смесь при 80 °C, 20 мин. В качестве 
раствора сравнения использовали смесь без 
добавления экстракта. Оптическую плот-
ность анализируемого образца измеряли 
на спектрофотометре EnSpire 2300 Multilabel 
Reader («PerkinElmer», США) при длине вол-
ны 480 нм. Для построения калибровочной 
кривой использовали растворы стандарта 
инулина («Sigma», США) 0,016, 0,08, 0,4, 
2 мг/мл. Используя один и  тот же экстракт, 

проводили 3 независимых измерения, вы-
числяли среднее и ошибку измерения.

Результаты всех исследований представ-
лены в виде гистограмм и таблиц со средни-
ми значениями выборки. Барами обознача-
ли стандартную ошибку среднего (М±SE). 
Нормальность распределения проверяли 
одновыборочным критерием Колмогорова-
Смирнова. Достоверность различий оцени-
вали при помощи U‑критерия Манна-Уитни 
(р<0,05), а также с помощью дисперсионного 
анализа, сопровождаемого post-hoc вычисле-
нием критерия Фишера для наименьших зна-
чимых различий (LSD) (р<0,05).

Результаты

На листовых эксплантах C. intybus воло-
совидные корни начинали появляться через 
14 суток после инокуляции агробактериями 
(рис.  1). Корни размером 1–1,5  см переноси-
ли на твердую среду МС без добавления фи-
тогормонов. Через 7 суток изолированного 
культивирования наблюдали интенсивный 
плагиотропный рост корней с  образованием 
боковых ответвлений, что косвенно указы-

Рис. 1. Получение волосовидных корней C. intybus: а – ​листовые экспланты диких растений C. intybus; б – ​
листовые экспланты C. intybus сорта Кофеек

Fig. 1. Obtaining hairy roots of C. intybus: a – ​leaf explants of wild chicory; б – ​leaf explants of chicory ‘Kofeek’
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вало на  трансгенность полученных корней 
(рис. 2). Таким образом, полученные волосо-
видные корни диких растений C. intybus и со-
рта Кофеек после трансформации в  течение 
7  суток адаптировались к  росту в  изолиро-
ванных условиях.

Эффективность трансформации экс-
плантов C. intybus составила 60  %. Оценка 
ростовых параметров корней, появившихся 
на  разных эксплантах, позволила отобрать 

12 наиболее интенсивно растущих линий L1-
L12 для дальнейшего их культивирования 
(рис.  2). Отобранные корни имели характер-
ный для волосовидных корней фенотип. Ре-
зультаты измерения длины главного корня 
при росте на твердой среде в течение 30 суток 
показали, что все исследованные линии кор-
ней характеризуются экспоненциальным ро-
стом. Наибольший прирост длины главного 
корня наблюдался у линии L3, наименьший – ​

Рис. 2. Волосовидные корни, растущие на чашках Петри на твердой среде: L1, L2, L3, L5, L8, L9 – ​линии 
волосовидных корней, полученные от диких растений C. intybus (Д), L4, L6, L7, L10, L11, L12 – ​линии 
волосовидных корней, полученные от растений C. intybus сорта Кофеек (К)

Fig. 2. Hairy roots growing on Petri dishes on a solid medium: L1, L2, L3, L5, L8, L9 – ​lines of hairy roots 
obtained from wild chicory plants (Д), L4, L6, L7, L10, L11, L12 – ​lines of hairy roots obtained from chicory 
‘Kofeek’ (К)
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у линии L1 (табл. 1). Однако данные различия 
были статистически недостоверны.

При культивировании на  жидкой среде 
волосовидные корни, накапливая интенсив-
но биомассу, спустя 30 суток представляли 
переплетенные между собой разветвленные 
корни. Стоит отметить, что рост волосовид-
ных корней не  имел тенденции к  снижению 
скорости в течение длительного времени (120 
суток). За  30 суток культивирования мас-
са корней в  среднем увеличивалась в  8 раз 
(с 154,8±32,6 мг до 1240,7±63,4 мг) (рис. 3).

Для однозначного подтверждения транс-
генной природы полученные линии корней 
исследовали на  наличие генов HPT и  uidA. 
ПЦР‑анализ показал наличие маркерных ге-
нов из  Т-ДНК бинарного вектора pCambia 
1301 во всех исследованных линиях (рис. 4), 
что свидетельствует о  том, что полученные 
корневые культуры C. intybus являются гене-
тически трансформированными.

Исследование содержания инулина 
в  волосовидных корнях проводили спектро-
фотометрическим методом через 30, 60, 90 
суток после начала изолированного культи-
вирования. Результаты показали постепен-
ное увлечение содержания инулина по  мере 
культивирования. Наибольшим содержани-
ем инулина через 90 суток культивирова-
ния характеризовалась линия под номером 
3–2,86±0,14  % на  сырую массу, достоверно 
(р=0,000) превышая остальные линии. Также 
относительно высокое содержание наблю-
далось у линий L6, L7, L12 (табл. 2). В целом 
содержание инулина в  остальных линиях 
волосовидных корней варьировало незначи-
тельно. В среднем содержание инулина в во-
лосовидных корнях диких растений C. intybus 
составляло 1,46±0,46  %, а  сорта Кофеек  – ​
1,34±0,34 %. В главном корне растения сорта 
Кофеек, выращенного в почвенных условиях, 
содержалось в  среднем 11,55±2,32  % инули-

Таблица 1. Длина главного корня (мм, среднее ± SE, n=3) у волосовидных корней C. intybus линий L1-L12 
при культивировании на твердой среде в течение 30 суток

Table 1. Lengths of the main roots (mm, mean ± SE, n=3) in C. intybus hairy root L1-L12 lines cultivated on a 
solid medium for 30 days

Номер 
линии

Сутки
1 5 10 15 20 25 30

L1 Д 34±1,70 47±2,35 55±2,75 82±4,10 101±5,05 125±6,25 148±7,40
L2 Д 31±1,55 42±2,10 52±2,60 96±4,80 129±6,45 152±7,60 172±8,60
L3 Д 42±2,10 53±2,65 62±3,10 99±4,95 131±6,55 163±8,15 189±9,45
L4 К 40±2,00 53±2,65 60±3,00 85±4,25 107±5,35 138±6,90 168±8,40
L5 Д 33±1,65 45±2,25 55±2,75 80±4,00 107±5,35 139±6,95 161±8,05
L6 К 34±1,70 46±2,30 57±2,85 94±4,70 118±5,90 148±7,40 170±8,50
L7 К 39±1,95 52±2,60 63±3,15 91±4,55 110±5,50 137±6,85 163±8,15
L8 Д 36±1,80 49±2,45 62±3,10 99±4,95 121±6,05 142±7,10 174±8,70
L9 Д 36±1,80 44±2,20 52±2,60 89±4,45 119±5,95 139±6,95 164±8,20
L10 К 34±1,70 42±2,10 50±2,50 85±4,25 111±5,55 132±6,6 165±8,25
L11 К 38±1,90 51±2,55 65±3,25 87±4,35 114±5,70 131±6,55 160±8,00
L12 К 35±1,75 49±2,45 61±3,05 81±4,05 111±5,55 132±6,60 159±7,95

К – ​линии волосовидных корней сорта Кофеек.
Д – ​линии волосовидных корней, полученных от диких растений C. intybus.



– 226 –

Elvina A. Baimukhametova, Darya Yu. Shvets… Quantitative Determination of Inulin Content in Hairy Roots…

Рис.  3. Сырая масса (мг, среднее ± SE, n=3) изолированно растущих на  жидкой среде волосовидных 
корней линий L1-L12

Fig. 3. Fresh weight (mg, mean ± SE, n=3) of isolated hairy root lines L1-L12 growing on a liquid medium

на на сырую массу, в то время как в боковых 
корнях – ​4,28±0,79 %. В главном корне диких 
растений C. intybus содержалось 13,13±1,9 % 
инулина, а в боковых – ​5,61±1,38 % (табл. 3). 
Между дикими растениями цикория и сорта 
Кофеек не  было найдено достоверных раз-

личий в  содержании инулина как в  главном 
(р=0,088), так и в боковых корнях (р=0,069).

Обсуждение

Таким образом, нами была проведе-
на трансформация листовых эксплантов 

Рис. 4. Результаты ПЦР‑анализа волосовидных корней C. intybus: а – ​на наличие гена HPT, б – ​на наличие 
гена uidA, 1–12 – ​линии волосовидных корней, М – ​маркер молекулярного веса 1 kb (ЗАО «Евроген», 
Россия)

Fig. 4. Results of PCR analysis of hairy roots of chicory: a – ​for the presence of the HPT gene, б – ​for the presence 
of the uidA gene, 1–12 – ​lines of hairy roots, M – ​molecular weight marker 1 kb (CJSC “Evrogen”, Russia)



– 227 –

Elvina A. Baimukhametova, Darya Yu. Shvets… Quantitative Determination of Inulin Content in Hairy Roots…

Таблица 3. Содержание инулина (% от  сырой массы, среднее ± SE, n=3) в  главных и боковых корнях 
диких растений C. intybus и сорта Кофеек

Table 3. The content of inulin (% of fresh weight, mean ± SE, n=3) in the main and lateral roots of C. intybus 
‘Kofeek’ and wild type

Номер  
растения

C. intybus сорта Кофеек Дикие растения C. intybus
Главный корень Боковые корни Главный корень Боковые корни

1 9,80±0,49 3,14±0,16 13,31±0,67 9,09±0,46
2 13,53±0,68 5,33±0,27 15,84±0,79 7,05±0,35
3 16,93±0,85 5,01±0,25 13,62±0,68 7,41±0,37
4 16,52±0,83 3,42±0,17 12,80±0,64 4,90±0,26
5 12,53±0,63 4,14±0,21 10,31±0,52 5,98±0,3
6 9,29±0,47 5,42±0,27 14,19±0,71 5,47±0,27
7 12,20±0,61 3,76±0,19 13,97±0,70 4,62±0,23
8 9,42±0,48 3,27±0,16 11,02±0,55 6,59±0,33
9 8,83±0,44 4,62±0,23 16,96±0,85 4,69±0,23
10 8,74±0,44 3,19±0,16 10,32±0,52 2,53±0,13
11 10,40±0,52 5,48±0,27 15,45±0,77 5,89±0,29
12 10,48±0,52 4,57±0,23 9,81±0,49 3,19±0,16

Среднее 11,55±2,32a 4,28±0,79B 13,13±1,90a 5,61±1,38B

Средние, отмеченные одинаковыми буквами, достоверно не отличаются по U‑критерию Манна-Уитни (р<0,05).

Таблица 2. Содержание инулина (% от  сырой массы, среднее ± SE, n=3) в  волосовидных корнях, 
полученных от диких растений цикория и сорта Кофеек

Table 2. The content of inulin (% of fresh weight, mean ± SE, n=3) in hairy roots obtained from C. intybus 
‘Kofeek’ and wild type

Номер линии Содержание инулина 
через 30 суток, %

Содержание инулина 
через 60 суток, %

Содержание инулина 
через 90 суток, %

L1 Д 0,83±0,04 1,21±0,06 1,39±0,07b

L2 Д 1,08±0,05 1,25±0,06 1,39±0,07b

L3 Д 0,85±0,04 1,43±0,07 2,86±0,14a

L4 К 0,93±0,05 1,12±0,06 1,33±0,06d

L5 Д 0,58±0,03 0,62±0,03 0,66±0,03e

L6 К 0,89±0,05 1,19±0,06 1,68±0,08c

L7 К 0,91±0,05 1,63±0,08 1,67±0,08c

L8 Д 1,12±0,06 1,14±0,05 1,42±0,07b

L9 Д 0,32±0,02 0,71±0,03 1,04±0,05f

L10 К 0,13±0,01 0,25±0,01 0,34±0,02g

L11 К 0,66±0,03 0,81±0,04 1,33±0,06d

L12 К 0,92±0,05 1,07±0,05 1,70±0,08c

К – ​линии волосовидных корней сорта Кофеек.
Д – ​линии волосовидных корней, полученных от диких растений C. intybus.
Средние, отмеченные одинаковыми буквами, не имеют достоверных различий по LSD‑тесту (р<0,05).
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C. intybus, в  результате которой были полу-
чены 12 линий корней. Полученные культуры 
характеризовались способностью к  неогра-
ниченному росту на среде без фитогормонов, 
быстрым накоплением биомассы и отсутстви-
ем апикального доминирования. ПЦР‑анализ 
показал встройку Т-ДНК бинарного вектора 
pCambia1301, что возможно лишь при ге-
нетической трансформации агробактерия-
ми. Все эти данные говорят о том, что нами 
были получены истинные волосовидные кор-
ни C. intybus. Ранее публиковались данные 
о получении волосовидных корней C. intybus 
овощного сорта Палла Росса (Matvieieva et 
al., 2011), которые авторы использовали для 
регенерации из  них трансгенных растений. 
Здесь же мы сообщаем о создании волосовид-
ных корней диких растений C. intybus, а так-
же C. intybus корневого сорта Кофеек.

Проведенный нами спектрофотометри-
ческий анализ показал наличие в волосовид-
ных корнях инулина, содержание которого 
увеличивалось в  процессе культивирования, 
по крайней мере, в течение 90 суток. Резуль-
таты исследования свидетельствуют о  том, 
что волосовидные корни, полученные транс-
формацией A. rhizogenes, способны сохранять 
биосинтез корнеспецифичного метаболита. 
Содержание инулина в волосовидных корнях 
при этом было сопоставимо с  содержанием 
инулина в  боковых корнях растений, расту-
щих на  почве, как у  дикого растения, так 
и у сорта Кофеек (табл. 2 и 3). Исходя из по-
лученных нами данных, можно полагать, что 
дальнейшее увеличение продолжительно-
сти культивирования волосовидных корней 
C. intybus может способствовать увеличению 
содержания инулина.

Накопление корневых метаболитов у во-
лосовидных корней может быть как больше, 
так и меньше, чем у нативных корней (Gantait, 
Mukherjee, 2021; Pedreño, Almagro, 2020). Од-

нако в отличие от нативных корней при куль-
тивировании волосовидных корней возможно 
применение широкого спектра стимуляторов 
продукции метаболитов. Поэтому представ-
ляет интерес дальнейший поиск оптималь-
ного сочетания состава питательных сред 
и  условий культивирования для накопления 
наибольшей биомассы и  инулина в  волосо-
видных корнях. Так, например, Tabatabaee 
и  соавторы (2021) в  своих исследованиях 
установили, что повышение содержания са-
харозы в питательной среде до 60 г/л приво-
дит к значительному увеличению накопления 
инулина в  волосовидных корнях цикория 
до 53 % на сухую массу. К тому же ими было 
показано, что снижение содержания KH2PO4 
до  0,5 мМ также способствует увеличению 
накопления инулина почти в 2 раза по срав-
нению с  контролем (1,25 мМ). Также стоит 
отметить, что на уровень накопления инули-
на могут влиять регуляторы роста, что было 
показано в  исследованиях Kirakosyan и  со-
авторов (2022). Эксперименты, проведенные 
на каллусах C. intybus, показали увеличение 
содержания инулина при культивировании 
на  питательной среде, содержащей 2  мг/л 
БАП и 7,5 мг/л ИУК.

Выявленное нами довольно небольшое 
содержание инулина в  корнях C. intybus 
из почвы, вероятнее всего, связано с неопти-
мальными условиями для роста: маленькие 
вегетационные сосуды, нехватка освещения 
и  минеральных удобрений. Кроме того, из-
вестно, что для получения инулина в  про-
мышленных объемах используются специ-
альные сорта C. intybus корневого – ​С. intybus 
var. sativum, содержание инулина в  корнях 
которого может достигать 12–30 % на сырую 
массу в полевых условиях выращивания, по-
этому для дальнейших исследований целе-
сообразно проводить агробактериальную 
трансформацию корневого C. intybus, причем 
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полученные волосовидные корни, вероятнее 
всего, будут накапливать больше инулина.

Хотя полученные результаты и  свиде-
тельствуют о  том, что содержание инулина 
в волосовидных корнях ниже, чем в нативных 
корнях, получение инулина из волосовидных 
корней в условиях промышленного культиви-
рования в биореакторах может иметь ряд пре-
имуществ, таких как независимость от  при-
родных условий, отсутствие необходимости 
предварительной очистки корней, а  также 
возможность круглогодичного культивирова-
ния, что в перспективе может частично ком-
пенсировать низкое содержание инулина.

Заключение

В данной статье описывается исследование 
содержания инулина в волосовидных и натив-
ных корнях растений C. intybus. Полученные 
результаты показали, что содержание инулина 

в волосовидных корнях (1,46±0,46 % – ​в корнях 
диких растений C. intybus, 1,34±0,34 % – ​в кор-
нях сорта Кофеек), полученных с  помощью 
агробактериальной трансформации, ниже, 
чем в нативных корнях (к примеру, в главном 
корне цикория сорта Кофеек содержалось 
11,55±2,32 % инулина).

Получение инулина из  волосовидных 
корней в биореакторах может иметь ряд пре-
имуществ, например, таких как стабильность 
условий выращивания и возможность кругло-
годичного культивирования, что в перспекти-
ве может компенсировать низкое содержание 
инулина. Стоит отметить, что для промыш-
ленного производства из  волосовидных кор-
ней следует использовать специальные сорта 
C. intybus с  высоким содержанием инулина, 
а также изучить условия их культивирования 
в  биореакторах для увеличения производи-
тельности.

Список литературы / References

Будько Д. (2019) Рынок инулина: Европа лидирует в мировом производстве, Россия под-
считывает упущенные возможности. Бизнес пищевых ингредиентов, 2: 46–47 [Budko D. (2019) 
The inulin market: Europe leads the world in production, Russia counts lost opportunities. Business of 
food ingredients [Biznes pishchevykh ingredientov], 2: 46–47 (in Russian)]

Матвеева Н. А., Кищенко Е. М., Шаховский А. М., Кучук Н. В. (2011) Синтез инулина «бо-
родатыми корнями» цикория, трансформированного с  помощью Agrobacterium rhizogenes. 
Бiотехнологiя, 4(3): 56–63 [Matvieieva N. A., Kishchenko O. M., Shakhovsky A. M., Kuchuk M. V. 
(2011) Inulin synthesis in chihory hairy roots transformed with Agrobacterium rhizogenes. 
Biotechnology [Biotekhnologiya], 4(3): 56–63 (in Ukrainian)]

Яницкая А. В., Митрофанова И. Ю. (2012) Исследования по стандартизации инулинсодер-
жащего лекарственного растительного сырья и противодиабетических комплексов. Вестник 
Волгоградского государственного медицинского университета, 4: 80–82 [Yanitskaya  A. V., 
Mitrofanova  I.  Yu. (2012) Inulin herbal raw material and antidiabetic complex standartization 
research. Journal of Volgograd State Medical University [Vestnik Volgogradskogo gosudarstvennogo 
meditsinskogo universiteta], 4: 80–82 (in Russian)]

Akram W., Garud N., Joshi R. (2019) Role of inulin as prebiotics on inflammatory bowel disease. 
Drug Discoveries and Therapeutics, 13(1): 1–8

Canaday J., Gerard J. C., Crouzet P., Otten L. (1992) Organization and functional analysis of 
three T-DNAs from the vitopine Ti plasmid pTiS 4. Molecular Genetics and Genomics, 235(2–3): 
292–303



– 230 –

Elvina A. Baimukhametova, Darya Yu. Shvets… Quantitative Determination of Inulin Content in Hairy Roots…

Costa G., Vasconcelos Q., Abreu G., Albuquerque A., Vilarejo J., Aragão G. (2020) Changes in 
nutrient absorption in children and adolescents caused by fructans, especially fructooligosaccharides 
and inulin. Archives de Pédiatrie, 27(3): 166–169

Demirci T., Akçay  U. Ç., Göktürk Baydar N. (2020) Physical and biochemical differences in 
Agrobacterium rhizogenes-mediated transgenic hairy root lines of Echinacea purpurea. In Vitro 
Cellular & Developmental Biology-Plant, 56(6): 875–881

Fathi R., Mohebodini M., Chamani E. (2019) High-efficiency Agrobacterium rhizogenes-mediated 
genetic transformation in Cichorium intybus L. via removing macronutrients. Industrial Crops and 
Products, 128: 572–580

Gantait S., Mukherjee E. (2021) Hairy root culture technology: applications, constraints and 
prospect. Applied Microbiology and Biotechnology, 105(1): 35–53

Gelvin  S. B. (2021) Plant DNA repair and Agrobacterium T– DNA integration. International 
Journal of Molecular Sciences, 22(16): 8458

Hughes R. L., Alvarado D. A., Swanson K. S., Holscher H. D. (2022) The prebiotic potential of 
inulin-type fructans: a systematic review. Advances in Nutrition, 13(2): 492–529

Kaur S. (2019) Medicinal uses of Cichorium intybus. Advances in Pharmacology & Toxicology, 
20(3): 35–44

Kirakosyan R. N., Sumin A. V., Polupanova A. A., Pankova M. G., Degtyareva I. S., Sleptsov N. N., 
Khuat Q. V. (2022) Influence of plant growth regulators and artificial light on the growth and accumulation 
of inulin of dedifferentiated chicory (Cichorium intybus L.) callus cells. Life, 12(10): 1524

Malik B., Rehman  R. U. (2021) Chicory inulin: a versatile biopolymer with nutritional and 
therapeutic properties. Medicinal and aromatic plants. Aftab T., Hakeem K. R. (eds.) Springer Nature 
Switzerland AG, p. 373–390

Matvieieva N. A., Kishchenko O. M., Potrochov A. O., Shakhovsky A. M., Kuchuk M. V. (2011) 
Regeneration of transgenic plants from hairy roots of Cichorium intybus L. var. Foliosum Hegi. 
Cytology and Genetics, 45(5): 277–281

Matvieieva N., Shakhovsky A., Kvasko O., Kuchuk N. (2015) High frequency genetic 
transformation of Cichorium intybus L. using nptll gene as a selective marker. Cytology and Genetics, 
49(4): 220–225

Pedreño  M. A., Almagro L. (2020) Carrot hairy roots: Factories for secondary metabolite 
production. Journal of Experimental Botany, 71(22): 6861–6864

Perović J., Tumbas Šaponjac V., Kojić J., Krulj J., Moreno D. A., García-Viguera C., Bodroža-
Solarov M., Ilić N. (2021) Chicory (Cichorium intybus L.) as a food ingredient – ​nutritional composition, 
bioactivity, safety, and health claims: a review. Food Chemistry, 336: 127676

Petropoulos S. A., Levizou E., Ntatsi G., Fernandes Â., Petrotos K., Akoumianakis K., Barros 
L., Ferreira I. C. F. R. (2017) Salinity effect on nutritional value, chemical composition and bioactive 
compounds content of Cichorium spinosum L. Food Chemistry, 214: 129–136

Rao M., Gao C., Xu L., Jiang L., Zhu J., Chen G., Yuen Kwan Law B., Xu Y. (2019) Effect of inulin-
type carbohydrates on insulin resistance in patients with type 2 diabetes and obesity: a systematic 
review and meta-analysis. Journal of Diabetes Research, 2019: 5101423

Rency A. S., Pandian S., Kasinathan R., Satish L., Swamy M. K., Ramesh M. (2019) Hairy root 
cultures as an alternative source for the production of high-value secondary metabolites. Natural bio-



Elvina A. Baimukhametova, Darya Yu. Shvets… Quantitative Determination of Inulin Content in Hairy Roots…

active compounds. Volume 3: biotechnology, bioengineering, and molecular approaches. Akhtar M. S., 
Swamy M. K. (eds.) Singapore, Springer Nature Singapore Pte Ltd., p. 237–264

Tabatabaee S., Sanjarian F., Lohrasebi T., Karimi M. (2021) Enhanced inulin production by hairy 
root cultures of Cichorium intybus in response to Pi and Fe starvation. Molecular Biology Research 
Communications, 10(2): 85–91

Wan X., Guo H., Liang Y., Zhou C., Liu Z., Li K., Niu F., Zhai X., Wang L. (2020) The physiological 
functions and pharmaceutical applications of inulin: a review. Carbohydrate Polymers, 246: 116589



– 232 –

Journal of Siberian Federal University. Biology 2023 16(2): 232–251 
~ ~ ~

EDN: SELYZZ

УДК 577.19+577.29

Using SAR Methodology for Identification  
of Freshwater Macrophyte Allelochemicals  
with High Anti-Cyanobacterial Effect against  
Planktonic Cyanobacteria

Evgeny A. Kurashova, с *, Elena V. Fedorovab,  
Julia V. Krylovaa, c, Larisa L. Kapustinaa,  

Galina G. Mitrukovaa, d and Elena V. Protopopovaa

a Institute of Lake Science of the RAS, a separate subdivision  
of the St. Petersburg Federal Research Center of the RAS 

Saint Petersburg, Russian Federation 
b Quantori, Global Headquarters 

Cambridge, USA 
c Papanin Institute for Biology of Inland Waters, RAS 

Borok, Russian Federation 
d Saint-Petersburg State Chemical and Pharmaceutical University 

Saint Petersburg, Russian Federation

Received 17.08.2022, received in revised form 14.02.2023, accepted 12.04.2023

Abstract. Controlling harmful cyanobacterial “blooms” through developing a new generation of algaecides 
based on allelochemical substances is a challenge facing modern aquatic ecology and biotechnology. The 
present article is devoted to the use of the SAR (Structure-Activity-Relationship) information technology 
to identify allelochemicals from aquatic macrophytes (floating-leaved Nuphar lutea (L.) Sm. and several 
species of submerged macrophytes: Ceratophyllum demersum L., Myriophyllum spicatum L., Elodea 
canadensis Michx, and species of the genus Potamogeton) effective against planktonic cyanobacteria. 
Detection and identification of compounds were performed using gas chromatography-mass spectrometry. 
The PASS (Prediction of Activity Spectra for Substances) computer program has been applied to predict 
biological activity spectra of the major components of macrophyte metabolomes and discover their 
ecological potential against cyanobacteria. A study of the biological activities of major low-molecular-
weight organic compounds showed that monocarboxylic acids, gallic acid, cis‑6-octadecenoic acid, 
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cis‑9-octadecenoic acid, palmitoleic acid, linolenic acid, and 9-cis‑12-cis-linoleic acid are the most 
promising compounds for the experimental verification and creation of nature-like algaecides of a new 
generation. PASS predictions were successfully compared to the available information on the biological 
activity of those compounds and confirmed experimentally. The present study shows that some organic 
acids significantly inhibit the growth of Synechocystis aquatilis Sauvageau and Aphanizomenon flos-
aquae Ralfs ex Bornet and Flahault and can be used as algaecides for suppression of cyanobacteria. The 
inhibitory effect of the combined mixture of these allelochemicals is stronger than the effect of each 
individual component, suggesting that there are various mechanisms of cyanobacterial growth inhibition.

Keywords: SAR, PASS, allelopathy, allelochemicals, macrophytes, cyanobacteria, fatty acids, algaecides.
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Аннотация. Проблема борьбы с опасными цианобактериальными «цветениями» посредством 
разработки нового поколения альгицидов, основанных на аллелохемиках растений, актуальна 
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на современной стадии развития водной экологии и биотехнологии. Статья посвящена 
использованию информационной технологии SAR (cвязь структура – ​активность) для выявления 
эффективных аллелохемиков водных макрофитов (с плавающими листьями – ​Nuphar lutea (L.) 
Sm., и нескольких видов погруженных макрофитов: Ceratophyllum demersum L., Myriophyllum 
spicatum L., Elodea canadensis Michx и виды рода Potamogeton) против планктонных цианобактерий. 
Обнаружение и идентификацию соединений проводили с использованием метода газовой хромато-
масс-спектрометрии. Компьютерная программа PASS (прогнозирование спектров активности для 
веществ) была применена для прогнозирования спектров биологической активности мажорных 
компонентов метаболома макрофитов, чтобы обнаружить их экологический потенциал против 
цианобактерий. Изучение биологической активности основных низкомолекулярных органических 
соединений показало, что монокарбоновые кислоты, галловая кислота, цис‑6-октадеценовая 
кислота, цис‑9-октадеценовая кислота, пальмитолеиновая кислота, линоленовая кислота и 9-цис‑12-
цис-линолевая кислота являются наиболее перспективными соединениями для экспериментальной 
проверки и создания природоподобных альгицидов нового поколения. Прогнозные оценки 
PASS были успешно сопоставлены с доступной информацией о биологической активности этих 
соединений, а также подтверждены экспериментально. Было показано, что некоторые жирные 
кислоты значительно ингибировали рост Synechocystis aquatilis Sauvageau и Aphanizomenon flos-
aque Ralfs ex Bornet and Flahault и могут использоваться в качестве альгицидов для подавления 
цианобактерий. Поскольку ингибирующий эффект комбинированной смеси аллелохемиков 
был сильнее, чем у отдельных компонентов, имеются основания предполагать, что существуют 
различные механизмы ингибирования роста цианобактерий.

Ключевые слова: SAR, PASS, аллелопатия, аллелохемики, макрофиты, цианобактерии, жирные 
кислоты, альгициды.
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Introduction

Allelopathy is considered a natural 
phenomenon for both stimulatory and inhibitory 
effects of one plant upon another, including 
microorganisms (Mushtaq et al., 2020; Asif et 
al., 2021; Śliwińska-Wilczewska et al., 2021). 
Functionally, plants have developed several 

strategies for interacting with other organisms for 
self-defense, symbiosis, and sexual attraction (Zhou 
et al., 2022). The production, accumulation, and 
release of primary and secondary metabolites (low-
molecular-weight organic compounds (LMWOCs)) 
by aquatic and semiaquatic plants, which inhibit 
and/or stimulate germination and development 
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of other plants and microorganisms, is an 
important mechanism in the interactions between 
these organisms (Fink, 2007; Li et al., 2020). 
LMWOCs constitute part of the low-molecular-
weight metabolome of aquatic plants and are 
extremely important for forming hydrobiological 
communities, thus acting as regulatory agents in 
aquatic ecosystems (Gurevich, 1978; Fink, 2007; 
Kurashov et al., 2014; Koksharova, 2020), as well 
as in terrestrial ecosystems (Allelopathy …, 2013).

Aquatic macrophytes are one of the critical 
components of inland waters, which fulfill 
the most important function in formation of 
the environment. Allelopathic interactions are 
carried out by synthesising specific compounds – ​
allelochemicals (including volatile substances). 
In particular, several macrophyte species are 
active producers of allelochemicals inhibiting the 
development of phytoplankton in shallow lakes 
(Hilt, Gross, 2008; Zhou et al., 2019; Zeng et al., 
2022).

Despite the importance of this phenomenon 
in nature, higher plant allelopathy in aquatic 
habitats has been much less studied than in 
terrestrial ecosystems, although it should be 
considered the most important regulatory 
factor in the dynamics and composition of 
phytoplankton communities (Cyanobacteria…, 
2013; Co-Evolution …, 2020). It has been well 
reported that allelochemical metabolites can be 
considered natural algaecides (Hu, Hong, 2008; 
Balaji-Prasath et al., 2022) and must be the 
basis of a nature-like convergent technology to 
suppress the development of cyanobacteria and 
to prevent “blooms” in water bodies. A number 
of macrophytes have been reported to contain 
anti-algal and anti-cyanobacterial compounds 
(Amorim et al., 2019; Zhang et al., 2019). These 
results indicate that some macrophytes can be 
used to control algal and cyanobacterial growth.

To understand the mechanism of the growth 
inhibition of cyanobacteria by the allelopathic 

effect of macrophytes, allelochemicals must 
be identified. At the same time, they can be 
characterized by many biological effects, which 
are very difficult to verify experimentally. 
Moreover, previous studies showed that the 
number of compounds in aquatic macrophytes 
can reach more than 200 (Kurashov et al., 2014, 
2018). Therefore, it is appropriate to use bio- and 
cheminformatics approaches.

Developing new biologically active 
compounds with potential practical applications 
is one of the most complex and difficult tasks. 
Experimental testing of the interaction of 
many chemical compounds with thousands 
of molecular targets is impossible from an 
economic and practical perspective. Computer 
bioinformatic program PASS (Prediction 
of Activity Spectra for Substances) allows 
researchers to screen large libraries of chemicals 
for compounds with desired properties and 
experimentally test those predicted to be 
active. So far as there is a relationship between 
structure and activity, and this principle is 
called SAR (Structure-Activity-Relationship) 
in this study, we aim to conduct SAR analysis 
using a PASS computer program to predict the 
biological activity spectra of LMWOCs and 
their mechanisms of action. The PASS computer 
system can simultaneously predict several 
hundred types of biological activities (Filimonov 
et al., 2014, 2018; Poroikov et al., 2019). The 
prediction is based on the SAR analysis of 
the training set, which is regularly updated 
with data on new chemicals and their known 
biological activities. Once trained, PASS can 
predict for a test compound all likely biological 
activities that are included in the training set. 
In recent years, the use of SAR to identify 
biological activities for natural compounds has 
become increasingly widespread (Gillbro et al., 
2015; Lagunin et al., 2016; Khameneh et al., 
2019; Fattahian et al., 2020). One example is 



– 236 –

Evgeny A. Kurashov, Elena V. Fedorova… Using SAR Methodology for Identification of Freshwater Macrophyte…

the identification of natural antioxidants from 
marine algae that could be developed for further 
industrial applications (Kelman et al., 2012).

The present study aims to identify 
allelochemicals released from the floating-
leaved Nuphar lutea (L.) Sm. and several species 
of submerged macrophytes  – ​Ceratophyllum 
demersum L., Myriophyllum spicatum L., 
Elodea canadensis Michx., and species of genus 
Potamogeton  – ​and to choose among them 
compounds with the most probable allelopathic 
potential for suppressing cyanobacteria using 
SAR methodology.

To achieve these goals, several major 
LMWOCs (> 1  % of the content of total 
LMWOCs) predicted by PASS were selected 
from the metabolome of freshwater macrophytes, 
and then they were tested in vitro against two 
species of cyanobacteria: Synechocystis aquatilis 
Sauvageau and Aphanizomenon flos-aquae Ralfs 
ex Bornet and Flahault.

Materials and methods
Plant materials

The LMWOCs of macrophytes N. lutea, 
C.  demersum, M. spicatum, Potamogeton 
obtusifolius Mert. et Koch, Potamogeton 
perfoliatus L., Potamogeton natans L., and 
E.  canadensis were investigated in the plant 
material that was collected in the summer 
seasons of 2015–2017 in the following habitats: 
(i) oligotrophic Lake Suuri (Karelian Isthmus, 
Leningrad Oblast, N 61º 07.859 ,́ E 29º 55.076´) 
with still waters and sticky silt bottom, (ii) an 
area in the estuary of the Volkhov River (Volkhov 
Bay, Lake Ladoga, N 60º 07.139 ,́ E 32º 19.566´) 
with fast waters and silty sand bottom, (iii) ponds 
of the Victory Park (St. Petersburg, N 60º 52.025 ,́ 
E 30º 19.91́ ) with small depths and silt bottom, 
(iv) different habitats in mesotrophic Lake Ladoga 
(N 60° 50′, E 31° 33′), and (v) mesotrophic Lake 
Naroch (N 54° 51′, E 26° 45′). Plant samples were 

washed to remove debris and air-dried in a closed 
and darkened room without direct sunlight.

Isolation of oils

Before distillation, the dried plant material 
was ground to a powder in a Waring BB  25ES 
blender (Waring, United States). The fraction of 
organic compounds was obtained from the dry 
aquatic plant material using the same Clevenger-
type apparatus method, commonly used to extract 
essential oils from terrestrial plants (Clevenger, 
1928; Anderson et al., 1993). Hydrodistillation 
was performed for 8 hours. Then the oils were 
extracted with hexane (5 mL). The extracts were 
stored in a freezing chamber (–18  °C) prior to 
GC–MS analysis.

GC–MS analysis

The concentrations of LMWOCs were 
determined after hexane extraction using 
a TRACE ISQ gas chromatograph-mass 
spectrometer (Thermo Electron Corporation) 
equipped with a quadrupole mass analyzer and 
Thermo TG-SQC Column (15 m, inner diameter: 
0.25 mm, and 0.25 µm film). Helium served as a 
carrier gas, the ionization voltage was 70 eV. The 
mass spectra were registered in scan mode for the 
whole mass range (30–580 amu) in a programmed 
temperature regime: the oven temperature was 
kept at 35 °C for 3 minutes; then the temperature 
was increased to 60 °C at a rate of 2 °C/minute 
and kept constant for 3 minutes; after that, the 
temperature was increased to 80  °C at a rate of 
2  °C/minute and kept constant for 3 minutes, 
increased to 120 °C at a rate of 4 °C/minute and 
kept constant for 3 minutes, increased to 150 °C 

at a rate of 5 °C/minute and kept constant for 3 
minutes, increased to 240 °C at a rate of 15 °C/
minute. Finally, it was held isothermal for 10 
minutes.

As an example, Fig. 1 presents chromatogram 
sections of Potamogeton perfoliatus essential oil 
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Fig. 1. Chromatogram sections of Potamogeton perfoliatus essential oil (Lekhmolahti Bay, Lake Ladoga) with 
marked peaks of carboxylic acids. a: A – ​Octanoic acid, B – ​Nonanoic acid, C – ​Decanoic acid, D – ​Dodecanoic 
acid; b: E – ​Tetradecanoic acid, F – ​Pentadecanoic acid, G – ​14-Pentadecenoic acid, H – ​Palmitolinoleic acid, 
I – ​Hexadecanoic acid, J – ​Linolenic acid

(Lekhmolahti Bay, Lake Ladoga) with marked 
peaks of fatty acids that are of the greatest 
interest. The LMWOCs determined in the 
samples of aquatic plants were identified by 

matching their mass spectra with those from 
the NIST_2014 and the Wiley mass spectral 
libraries. The identification of the compounds 
was confirmed by Linear Retention Indices 
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obtained from a series of straight-chain alkanes 
(C  7–C  30) (Zellner et al., 2008). Quantitative 
analysis was performed using Merck-certified 
reference materials decafluorobenzophenone 
and benzophenone (CAS Numbers 119–61–9 and 
853–30–4) as internal standards.

PASS analysis

Prediction of Activity Spectra for Substances 
was carried out with the PASS  2014 Refined 
version to get biological activity spectra of each 
compound. PASS  2014 Refined is software for 
predicting biological activity spectra for organic 
compounds based on their structural formulas 
(Filimonov et al., 2014). As input information, 
PASS uses the information on the structural 
formula of the molecule represented as a Molfile 
for a single structure or as an SDfile for a set 
of structures (Accelrys Inc., http://accelrys.
com). PASS output is a list of probable activities 
with two estimates: Pa  – ​the probability of 
being active and Pi  – ​the probability of being 
inactive. Prediction of PASS is based on SAR 
analysis of the training set containing about one 
million compounds showing more than 7000 
biological activities. Being probabilities, the Pa 
and Pi values vary from 0.000 to 1.000, however 
Pa+Pi≠1, since these probabilities are calculated 
independently.

Assaying allelochemicals

The experiments were carried out in 
microcosms with a volume of 0.5 liters. 
Cyanobacterial cultures of S. aquatilis and A. flos-
aquae were introduced as suspensions. We used 
in experiments an axenic strain of Synechocystis 
aquatilis Sauvageau No. 1336 from the collection 
of the living cultures of cyanobacteria, algae, and 
algal parasites (CALU, Collection of Algae of 
Leningrad University), which was provided by the 
Centre for Culture Collection of Microorganisms 
of the Research Park at St. Petersburg University. 

The strain was isolated from a sample of water 
taken in the Gulf of Finland near Sosnovy 
Bor. Another axenic strain of Aphanizomenon 
flos-aquae was provided by the St.  Petersburg 
Scientific Research Center for Ecological Safety 
of the Russian Academy of Sciences from the 
culture that is maintained in that Center.

Cyanobacteria were cultured on medium 
No. 6 of the following composition: KNO3–1 g 
/ L; K2HPO4–0.2 g / L; MgSO4 × 7H2O – ​0.2 g 
/ L; CaCl2–0.15 g / L; NaHCO3 0.2 g / L; trace 
element solution 1 ml / L.  The trace element 
solution for medium No. 6: ZnSO4 × 7H2O – ​0.22 
g / L; MnSO4–1.81 g / L; CuSO4 × 5H2O – ​0.079 g 
/ L; NaBO3 × 4H2O – ​2.63 g / L; (NH4) 6Mo7O24 × 
4H2O – ​1 g / L; FeSO4 × 7H2O – ​9.3 g / L; CaCl2–
1.2 g / L; Co(NO3)2 × 4H2O – ​0.02 g / L; Na2EDTA 
(Trilon B) – ​10 g / L (Gromov et al., 1991).

Cultivation of cyanobacteria was carried out 
in a special aquarium using a liquid circulation 
cryothermostat with cooling and heating (Baths 
WCR Circulation water bath WCR-MaXircu 
CR-P8 (Daihan (Witeg)). The unit maintained 
a constant temperature of 25  °C during the 
experiments. The lamp (Lamp Biodesign RIF 
80 / 110 / PANORAMA 80/100 / DIARAMA 
150/200) provided a luminous flux of 1500 lm. 
The day-night mode was set using an adjustable 
timer (FERON TM50, 3500W / 16A230V).

Instead of natural LMWOCs, the purified 
analogous substances (heptanoic acid, octanoic 
acid, tetradecanoic acid, and gallic acid) from 
Acros Organics BVBA and their combination 
were used in experiments to test their algaecidal 
effects on S. aquatilis and A. flos-aquae.

The compounds were added to the algal 
cultures to achieve their final concentrations of 
0.001 mg / L, 0.01 mg / L, 0.1 mg / L, 1 mg / L, 
and 10 mg / L.

The growth of cyanobacterial cultures was 
monitored using a light microscope (ZEISS Axio 
Lab.A1) and a luminescent microscope (LOMO 
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MIKMED‑2) at 2–7-day intervals in different 
experiments.

Results and discussion

In total, 75 major LMWOCs from 
macrophytes from various water bodies indicated 
above were identified using the GS-MS method. 
In order to predict the biological activity profiles, 
their structural formulas were presented as an 
SDF‑file and then used in the virtual screening 
based on a commercially available software 
product, PASS 2014 Refined.

The PASS software product, which predicts 
biological effects and biochemical mechanisms 
based on the structural formula of a substance in 
less than a second with more than 80 % accuracy, 
can be efficiently used to obtain the predicted 
biological activity profile for compounds 
and to find new mechanisms. We previously 
reported high probabilities of anti-inflammatory, 
antibacterial, and antifungal activities for some 
of these compounds (Kurashov et al., 2016).

Despite a large number of biological activities 
(several thousand) inherent in all identified 
LMWOCs according to PASS predictions, in 
this study, only those types of activities were 
taken into account that could potentially have an 
inhibitory effect on cyanobacteria.

Although many substances have an 
inhibitory effect on cyanobacteria, only a few 
inhibitory mechanisms have been elucidated. A 
general mechanism for inhibiting cyanobacteria 
due to the oxidative damage by polyphenol-
autoxidized products has been described (Nakai 
et al., 2001). Other studies suggest that alkaline 
phosphatase inhibition (Gross et al., 1996; Dziga 
et al., 2007) and interruption of electron transfer 
chains of photosystem II (PS  II) (Leu et al., 
2002; Dziga et al., 2007) can also be inhibitory 
mechanisms. Superoxide dismutase inactivation 
and subsequent oxidative damage to algal cells 
can also be a significant cause of inhibiting the 

growth of cyanobacteria (Hong et al., 2008a, 
2008b; Wu et al., 2019).

However, all explanations are based only 
on speculation prompted by the chemical 
characteristics of substances. Direct evidence 
is missing, and how the substances act against 
cyanobacteria is now unknown. Thus, further 
study is needed to explain the inhibitory 
mechanism. For this purpose, using the 
literature data, we employ PASS to extract 
information on specific activities and/or groups 
of activities of the allelochemicals associated 
with the biofunctions of cyanobacteria. This 
is exemplified in Table 1. This table seems to 
contain the main biological activities of the 
allelochemicals that we could identify from the 
PASS analysis and which were supported by 
experimental evidence found in the literature. 
However, there may be other mechanisms 
that we have not considered. Based on the 
information presented in Table 1, we regard as 
the most important those specific activities or 
groups of activities that lead both to inhibition 
and impairment of the processes of cell 
membrane formation in cyanobacteria.

The probability Pa reflects, above all, the 
similarity of the molecular structure of the 
substance to the molecular structures of the most 
typical «active» compounds in the corresponding 
subset in the training set. Therefore, as a rule, 
there are no direct correlation values Pa with 
quantitative characteristics of the activity.

The PASS prediction results are usually 
interpreted and used in a flexible manner: (i) only 
activities with Pa>Pi are considered possible for 
a particular compound; (ii) if Pa>0.7, the chance 
to find the activity experimentally is high; (iii) 
if 0.5<Pa<0.7, the chance to find the activity 
experimentally is lower, but the compound is 
probably not so similar to known biological 
agents, and (iv) if Pa<0.5, the chance to find the 
activity experimentally is even lower, but if it 
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Table 1. Selected biological activities and/or groups of activities and reasons for selecting

1 Peptidoglycan glycosyltransferase inhibitor Peptidoglycan is an important component of the 
membrane of bacterial cells, protecting cells from 
rupture due to turgor and maintaining the shape of 
the cells. Peptidoglycan is also found in glaucocys-
tophytic algae, as part of the cell walls of cyanells, 
which are evolutionarily derived from ancient bac-
teria (Löffelhardt, Bohnert, 1994). Glycosyltransfer-
ases are the most attractive target for bacterial inhi-
bition (Mesleh et al., 2016).

2 Groups of activities: UDP-N‑acetylglucos-
amine 4-epimerase inhibitor; N  4-(beta-
N‑acetylglucosaminyl)-L‑asparaginase inhibitor; 
Acetylgalactosaminyl-O‑glycosyl-glycoprotein 
beta‑1,3-N‑acetylglucosaminyltransferase in-
hibitor; Steroid N‑acetylglucosaminyltransfer-
ase inhibitor; N‑acetyllactosaminide beta‑1,3-
N‑acetylglucosaminyltransferase inhibitor; 
Alpha-N‑acetylglucosaminidase inhibitor.

Responsible for the formation of the cell membrane 
in cyanobacteria, since the supporting skeleton of 
the bacterial cell wall consists largely of a peptido-
glycan polymer (murein). This macromolecule is a 
heteropolymer built from chains in which the resi-
dues of N‑acetylglucosamine and N‑acetylmuramic 
acid (N‑acetylglucosamine lactate) alternate, and 
which are interconnected by β‑1,4-glycosidic bonds 
(Schlegel, 1986)

3 Groups of activities: Carboxypeptidase Taq inhibi-
tor; Carboxypeptidase D inhibitor; Gly-X carboxy-
peptidase inhibitor; Muramoyltetrapeptide carboxy-
peptidase inhibitor; Metallocarboxypeptidase D 
inhibitor.

Responsible for inhibiting the growth of the cyano-
bacterial culture.
The presence of activities of the 3rd group indicates 
the general carboxypeptidase inhibitory activity of 
the test compound. Thus, a high carboxypeptidase 
inhibitory activity will help suppress the growth of 
the cyanobacterial culture.

4 Groups of activities: IgA‑specific metalloendopep-
tidase inhibitor; IgA‑specific serine endopeptidase 
inhibitor; Endopeptidase So inhibitor; Procollagen 
N‑endopeptidase inhibitor; Glutamyl endopeptidase 
II inhibitor.

Responsible for impairment of the cell membrane 
formation. It has been shown (Löffelhardt, Bohnert, 
1994) that peptidoglycan is sandwiched between the 
outer and inner membranes in the periplasmic space 
and that the enzymes are on the outer surface of the 
inner membrane.

5 Groups of activities: Peptidoglycan beta-
N‑acetylmuramidase inhibitor; UDP-
N‑acetylmuramate-L‑alanine ligase inhibitor; 
UDP-N‑acetylmuramoylalanine-D‑glutamate ligase 
inhibitor

Responsible for impairment of the cell membrane 
formation since the biosynthesis of the soluble pre-
cursor of UDP-N‑acetylmuramyl pentapeptide in the 
cyanella stroma follows a path similar to that of E. 
coli (Löffelhardt Bohnert, 1994).

6 Groups of activities: Glutamyl endopeptidase II inhib-
itor; Gamma-D-Glutamyl-meso-diaminopimelate 
peptidase inhibitor; Pyroglutamyl-peptidase I inhib-
itor; N‑acetyl-gamma-glutamyl-phosphate reductase 
inhibitor; Gamma-glutamyltransferase inhibitor; 
Protein-glutamate methylesterase inhibitor.

These activities lead to the inhibition of some green 
algae (Luque et al., 2006), and it can be expected that 
they will inhibit the development of cyanobacteria 
as well.

7 Groups of activities: L‑glutamate oxidase inhibitor; 
D‑glutamate oxidase inhibitor; UDP-N‑acetylglu-
cosamine 4-epimerase inhibitor; L‑3-cyanoalanine 
synthase inhibitor; D‑alanine 2-hydroxymethyl-
transferase inhibitor; Gamma-D-Glutamyl-meso-
diaminopimelate peptidase inhibitor; Diami-
nopimelate dehydrogenase inhibitor.

Responsible for the degradation of cyanobacteria. 
All peptidoglycan components were found in cy-
anells, which explains the lethal effect of antibiot-
ics on these autotrophic organisms (Berenguer et al., 
1987).

8 Groups of activities: Cyanoalanine nitrilase inhibi-
tor; 3-Cyanoalanine hydratase inhibitor.

Nitrilases are an important component of the enzyme 
system of cyanobacteria (Heinemann et al., 2003). In 
this regard, this can be considered as an important 
mechanism for limiting the growth of cyanobacteria.
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9 Groups of activities: Glycogen (starch) synthase in-
hibitor; 1,4-Alpha-glucan branching enzyme inhibi-
tor; Phosphorylase inhibitor.

Responsible for suppressing cyanobacterial blooms. 
Cyanobacteria, as well as most phototrophic micro-
organisms, use carbon storage mechanisms. The 
main C‑storage of cyanobacteria is glycogen. Syn-
thesis involves four enzymes (Kromkamp, 1987).

10 Groups of activities: 2-Oxoglutarate decarboxylase 
inhibitor; Oxoglutarate dehydrogenase (lipoamide) 
inhibitor; 4-Hydroxy‑4-methyl‑2-oxoglutarate al-
dolase inhibitor; 4-Hydroxy‑2-oxoglutarate aldolase 
inhibitor.

In cyanobacteria, the main function of the oxidative 
branch of the TCA cycle (Krebs cycle) is the synthe-
sis of 2-oxoglutarate, which serves as a C‑skeleton 
for the assimilation of ammonia through the GS-
GOGAT cycle (glutamate synthesis) (Zhang et al., 
2006). Like the previous one, this group of bioactivi-
ties will lead to the suppression of the development 
of cyanobacteria through the inhibition of these pro-
cesses.

11 Groups of activities: Ferredoxin-NAD+ reductase 
inhibitor; Aldehyde ferredoxin oxidoreductase in-
hibitor; Glutamate synthase (ferredoxin) inhibitor; 
Ferredoxin hydrogenase inhibitor; Ferredoxin-
nitrite reductase inhibitor; Ferredoxin-NADP+ re-
ductase inhibitor.

Most studies of ferredoxins were carried out with 
the model strain of cyanobacteria Synechocystis 
PCC 6803 (Cassier-Chauvat, Chauvat, 2014), which 
has nine highly conserved ferredoxins. Inhibition of 
the corresponding functions of the 11th group will 
lead to inhibition of the development of cyanobac-
teria.

12 Glucan endo‑1,3-beta-D‑glucosidase inhibitor. Leads to disruptions in the glycogen cycle in cyano-
bacteria (Konishi et al., 1995; Attwater, 2010).

13 Groups of activities: Xylan endo‑1,3-beta-xylosidase 
inhibitor; Xylan 1,4-beta-xylosidase inhibitor.

It was shown in (Attwater, 2010) that the cyano-
bacteria Nodularia spumigena and Microcystis ae-
ruginosa produce xylosidase. These activities will 
inhibit the synthesis of xylosidase in cyanobacteria.

14 Groups of activities: Leucine transaminase inhibi-
tor; Leucine dehydrogenase inhibitor.

Leucine in cyanobacteria, in particular in the genera 
Microcystis, Nostoc, Phormidium, Nodularia, takes 
part in the biosynthesis of microcystins (Attwater, 
2010). In this regard, inhibition of the processes as-
sociated with the synthesis of leucine will lead to in-
hibition of the development of cyanobacteria.

15 Antibacterial Сonsidered as general antibacterial activity.

Continuation of the Table. 1

is confirmed, the compound might be a new 
chemical-biological entity.

Thirty major LMWOCs that, according 
to preliminary data (Macías et al., 2008; Li 
et al., 2010; Nakai et al., 2012; Kurashov 
et al., 2014, 2021; Zhu et al., 2021), may be 
promising algaecidal allelopathic agents against 
cyanobacteria were selected for the study of 
biological activities using PASS (Table 2).

In the present study, we applied a stronger 
criterion, Pa > 70  %, to increase the chance of 
experimental confirmation of the predicted 
activities. As a result, among 30 LMWOCs, 26 

were selected that met the above criterion. The 
complete list of these compounds with activities 
and their probabilities is given in Table 3.

Analysis of the results showed that among 
the selected compounds, 18 contain carboxyl 
groups and correspond to the highest Pa values. 
The predicted results are in good agreement 
with literature data. For instance, it was reported 
(Jandl et al., 2002; Nakai et al., 2005; Zhai et al., 
2022) that saturated and unsaturated carboxylic 
acids can be active allelochemicals. Moreover, 
it was shown (Nakai et al., 2000; Lourenção et 
al., 2021) that gallic acid actively inhibits the 
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Table 3. The number of manifestations of various biological activities (out of 15 groups analyzed) for major 
LMWOCs of aquatic macrophytes, predicted by PASS

LMWOCs 0.7<Ра< 0.8 0.8<Ра< 0.9 Ра > 0.9

14-Pentadecenoic acid 1 5 4
Saturated carboxylic acids* 1 5 4
Gallic acid 3 4 4
cis‑6-Octadecenoic acid 5 1 3
cis‑9-Octadecenoic acid 5 1 3
Palmitoleic acid 5 1 3
Linolenic acid 6 2 1
9-cis,12-cis-Linoleic acid 5 2 1
5,8,11-Heptadecatrien‑1-ol 2 2 1
Decanal 4 5 0
Tetradecanal 4 5 0
Benzoic acid, phenylmethyl ester 5 3 0
Benzaldehyde 3 3 0
Hexenal 2 3 0
6,10,14-Trimethylpentadecan‑2-one 3 0 0
cis, cis, cis‑7,10,13-Hexadecatrienal 3 0 0
1-Butyl‑3-(2-chloro‑4,6-dimethyl-
pyridin‑3-yl)-urea 1 0 0

Note: * – ​Heptanoic acid, Octanoic acid, Nonanoic acid, Decanoic acid, Dodecanoic acid, Tridecanoic acid, Tetradecanoic 
acid, Pentadecanoic acid, Hexadecanoic acid, Octadecanoic acid

growth of cyanobacterium M. aeruginosa. Thus, 
the study of biological activities in PASS showed 
that the most promising compounds for further 
experimental verification are carboxylic acids 
(saturated and unsaturated) and gallic acid, as 
substances potentially possessing the largest 
number of biological activities contributing to 
the inhibition of development of cyanobacteria 
(Table 3). The mass spectral patterns of some 
carboxylic acids are given as an example in the 
chromatogram sections of P. perfoliatus essential 
oil (Fig. 1).

Four acids were selected for further 
experimental verification  – ​heptanoic, octanoic, 
tetradecanoic, and gallic acids  – ​against tested 
species of cyanobacteria: S. aquatilis and A. 
flos-aquae. We did not consider unsaturated 
carboxylic acids in this study, since they have a 

rather high market value (https://www.made-in-
china.com/). This circumstance, apparently, will 
limit their use as algaecides.

To test the effects of selected compounds at 
several concentrations in different cyanobacterial 
cultures, we applied a classical method performed 
in microcosms and based on direct cell counts. 
The experimental results are presented in 
Fig. 2 and Fig. 3. Our results confirmed that 
heptanoic, octanoic, tetradecanoic, and gallic 
acids significantly inhibited the growth of both 
cyanobacterial species (1.9–7190 times compared 
to the control) (Fig. 2, 3), especially A. flos-
aquae (Fig. 3b). Application of even 0.1 mg/L 
of the combined mixture showed a significant 
decrease compared to the control (Fig. 3b). It is 
important that this cyanobacterium is one of the 
usual species that cause harmful cyanobacterial 
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“blooms” (HCBs) in water bodies (Svirčev et 
al., 2019; Zerrifi et al., 2021). It forms the most 
common and noxious type of HCB in freshwater 
environments, which has potentially serious 
consequences for environmental and human 
health.

Because gallic acid, a phenolic compound, 
and straight-chain saturated fatty acids differ 
in their chemical properties, their combination 
may result in different growth inhibition modes. 
It is reasonable to expect that their common 
cyanobacterial growth inhibition activities may 
be additive or synergistic. The inhibitions of 

cyanobacteria by some substances are known 
to be synergistic. For example, four polyphenols 
(pyrogallic acid, gallic acid, ellagic acid, and 
(þ)-catechin) were identified as allelochemicals 
antagonistic toward cyanobacteria (Nakai et al., 
2000; Zhai et al., 2022). Also, Zhu et al. (2010) 
studied the combined inhibitory effects of these 
polyphenols against M. aeruginosa and found 
apparent synergistic effects.

Conclusions

The present study showed that a combined 
approach can be used to search for effective 

Fig. 3. The average number (median) of the culture of S. aquatilis (a) and A. flos-aquae (b) in an experiment 
with the combined effect of heptanoic, octanoic, tetradecanoic, and gallic acids at various concentrations. On the 
abscissa – ​the days of the experiment
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allelochemicals against cyanobacteria, including, 
in the first stage, the SAR methodology followed 
by experimental verification of the most 
promising compounds. Our results demonstrated 
that representatives of saturated and unsaturated 
fatty acids and gallic acid (possibly other 
phenolic acids as well) with high activity against 
cyanobacteria should become components 
of various combinations for new-generation 
algaecides to control HCBs.

All compounds tested in this study were 
toxic for species of cyanobacteria in a dose-
dependent manner. Since the inhibitory effect of 

the combined mixture of these allelochemicals 
was stronger than the effects of the individual 
components, it is reasonable to assume that 
there are various mechanisms of cyanobacterial 
growth inhibition.

Further research is necessary to investigate 
the relationship between structural molecular 
factors and the anti-cyanobacterial activity of 
different metabolites of freshwater macrophytes. 
It can also be assumed that various combinations 
of allelochemicals can be designed to suppress 
populations of various species of cyanobacteria 
to achieve the most effective suppression.
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Abstract. Samples of the upper part of bottom sediments collected from saline lakes Shira and Uchum, 
which are located in the steppe region of southern Siberia (Khakasia and Krasnoyarsk Krai), were 
analyzed to investigate the distribution of charcoal particles >100 µm. The sediments of ages up to 400 
years BP were sampled by a freeze-corer in order to avoid mixing of the uppermost semi-liquid layers. 
Charcoal particles were divided into three classes according to their morphology. The first-class particles 
had an elongated shape, and they were interpreted as the remains of herbaceous plants. The second-class 
particles looked like thin flat plates, and they were interpreted as the remains of leaves. The third group 
consisted of solid particles of irregular shapes, which presumably were remains of burnt wood and coal. 
In the last century, the sedimentary flux of third-class particles has increased significantly, which most 
likely reflects an increase in the amount of solid fuel (wood and coal) burned by people in settlements 
around the lakes. The contents of the first- and second-class particles, which were presumably traces 
of wildfires, were not lower in the past than in the recent time. Thus, the intensity of wildfires in the 
study region does not tend to increase in the modern period. The data obtained will be useful for the 
reconstruction of fire regimes from longer cores, covering a period of a few millennia.

Keywords: wildfires, charcoal particles, lake sediments.
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Угольные макрочастицы в верхних слоях  
донных отложений озёр Северо-Минусинской котловины  
(юг Сибири) как индикатор динамики пожаров  
на окружающей территории

Д. Ю. Рогозина, б, Л. А. Бурдина, б, Г. Н. Болобанщиковаб

аФИЦ «Красноярский научный центр СО РАН» 
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Аннотация. В верхней части донных отложений озер Шира и Учум, расположенных в степной 
зоне юга Сибири (Республика Хакасия и Красноярский край) проанализированы распределения 
макрочастиц древесных углей размером более 100 мкм. Пробы донных отложений были отобраны 
методом замораживания in situ с помощью пробоотборника – ​намораживателя (freeze-corer) 
с целью сохранения ненарушенной последовательности верхних полужидких слоев. Возраст 
исследуемых отложений составил до 400 лет назад. В отложениях обоих озер обнаружены 
частицы, по форме классифицированные на три класса. Первый класс частиц имеет вытянутую 
форму, которая интерпретируется как остатки травянистых растений. Второй класс имеет вид 
тонких плоских пластинок и интерпретируется как остатки листьев. Третий класс составляют 
объемные частицы различной неправильной формы, предположительно являющиеся остатками 
от горения древесины и угля. Показано, что в слоях, соответствующих последнему столетию, 
значительно возрастает содержание частиц третьего класса, что вероятнее всего отражает 
увеличение количества сжигаемого людьми твердого топлива (древесины и угля) для обогрева 
жилищ и другой хозяйственной деятельности в окрестностях озер. Содержание частиц первого 
и второго классов, предположительно являющихся следами природных пожаров, в прошлом 
не было меньше, чем в настоящее время. Следовательно, интенсивность природных пожаров 
в исследуемом регионе не демонстрирует тенденции к увеличению в современный период. 
Полученные сведения будут полезны при реконструкциях пожарных режимов по более длинным 
кернам, охватывающим период в несколько тысячелетий.

Ключевые слова: степные пожары, угольные частицы, донные отложения.
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Введение

Природные пожары несут угрозу лесным 
и степным экосистемам, нарушая растительный 
и почвенный покров, а также могут существен-
но ухудшать качество жизни людей, живущих 
на прилегающих территориях. Вместе с тем по-
казано, что пожары, вызванные естественными 
причинами (например, возгорания от молний), 
в ряде случаев являются необходимым услови-
ем функционирования экосистем, ускоряя кру-
говорот углерода в биосфере (Leys et al., 2018). 
В настоящее время во всем мире наблюдается 
увеличение количества природных пожаров, 
что обусловлено как естественными причи-
нами (изменение климата), так и причинами 
антропогенного характера (Feurdean et al., 2020; 
Marlon, 2020). Поскольку частота и интенсив-
ность пожаров зависят от климатических фак-
торов (температуры, влажности, количества 
молний) прогноз пожарных режимов при раз-
личных климатических сценариях является 
чрезвычайно актуальной задачей в условиях 
быстро меняющегося климата. Очевидно, что 
для прогнозирования пожарных обстановок 
весьма полезна информация о динамике по-
жаров в прошлом. Сравнение современных 
пожарных обстановок с таковыми в доинду-
стриальный период позволяет оценить вклад 
антропогенного фактора в этот процесс.

С т еп н ые  и   л у г овые  эко сис т ем ы 
(grasslands) составляют около трети расти-
тельного покрова Земли, но именно в них 
происходит около 80 % пожаров (Mouillot, 
Field, 2005). Однако палеореконструкции по-
жарных режимов на степных территориях 

немногочисленны по сравнению с лесными, 
а поскольку границы биомов со временем 
меняются, то трудно даже определить, где 
и когда степные участки были в прошлом, 
что затрудняет их анализ (Leys et al., 2018). 
В Евразии распределение палеореконструк-
ций степных пожаров сильно неравномерно: 
большинство из них расположены в Западной 
Европе и Монголии (Leys et al., 2018). В обзо-
рах по палеопожарам (Marlon, 2020; Lays et 
al., 2018) упоминания о Сибири вообще от-
сутствуют. Для территории Сибири на сегод-
няшний день имеется ряд работ по реконструк-
ции палеопожаров, сделанных по древесным 
кольцам (Knorre et al., 2019; Kirdyanov et al., 
2020; Wang et al., 2021), а также по торфяным 
колонкам (Feurdean et al., 2020; Grenaderova et 
al., 2021) и озерным отложениям (Novenko et 
al., 2022; Glückler et al., 2021), однако эти ис-
следования проведены для лесных экосистем, 
тогда как по степным регионам юга Сибири 
на сегодняшний день нам известны лишь две 
работы по степному Алтаю (Rudaya et al., 2020; 
Жилич, Рудая, 2021).

На степных территориях южной Сибири 
пожары являются характерным явлением, при-
чем часто они вызваны умышленными или слу-
чайными поджогами сухой прошлогодней тра-
вы весной (конец апреля – ​начало мая) и осенью 
(октябрь). Территория Минусинской котловины 
(Красноярский край и Республика Хакасия) 
в значительной степени страдает от таких по-
жаров. По данным обсерватории NASA (NASA 
Observatory), активность пожаров здесь варьи-
рует в диапазоне 1–10 пожаров/ 1000 км2∙день 
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(данные за 2015 г) (Leys et al., 2018). Иногда 
пожары здесь наносят ущерб жилым и хозяй-
ственным постройкам, как, например, 12 апреля 
2012 г., когда сильнейший пожар уничтожил 
десятки жилых домов в нескольких поселках 
Ширинского района Республики Хакасия, были 
и человеческие жертвы.

Донные отложения озер являются одни-
ми из лучших архивов для реконструкций 
пожарных обстановок прошлого. Частицы 
древесных углей (charcoal particles), являю-
щиеся продуктом горения растительности, 
попадая в атмосферу, сохраняются в озерных 
отложениях и являются количественным ин-
дикатором интенсивности пожаров (Marlon, 
2020). Показано, что микрочастицы угля (менее 
100–125 мкм) характеризуют региональный фон 
пожаров на обширной территории, тогда как 
макрочастицы (более 100 мкм) отражают скорее 
локальную пожарную обстановку в окрестности 
данного озера (Anderson, Wahl, 2016).

Однако при отборе кернов с помощью 
гравитационных пробоотборников верхние 
молодые слои донных отложений, имеющие, 
как правило, полужидкую консистенцию, ча-
сто бывают разрушены и перемешаны либо 
в процессе отбора, либо при последующей 
разделке на отдельные образцы, что снижает 
разрешающую способность реконструкции 
для современного периода. Для высокоточ-
ного неразрушающего отбора верхней части 
донных отложений наилучшим образом под-
ходит метод замораживания in situ, с помощью 
пробоотборника-намораживателя (freeze-corer) 
(Renberg, Hansson, 1993).

Цель настоящей работы – ​анализ количе-
ства и состава макрочастиц древесных углей 
в верхней части донных отложений озер Шира 
и Учум, расположенных в степной зоне Северо-
Минусинской котловины (юг Сибири), и оценка 
динамики пожаров на окружающей территории 
за соответствующий период.

Материалы и методы
Объекты исследования

Озеро Шира (54°30’ СШ, 90°11’ ВД) на-
ходится в Ширинском районе Республики Ха-
касия, в 15 км от районного центра п. Шира 
(рис. 1). Озеро овальной формы, размерами 
5,3×9,3 км, площадью 35,9 км2 (Rogozin et al., 
2017), максимальная глубина 24,5 м (2021 г.). 
Озеро Шира обладает бальнеологическими 
свойствами, на его берегу круглогодично функ-
ционирует известный курорт «Озеро Шира», 
который является основным градообразующим 
предприятием для поселка Жемчужный, рас-
положенного на юго-западном берегу озера. 
К поселку примыкают дачные массивы и базы 
отдыха.

Озеро Учум (55°05’ СШ, 89°43’ ВД) распо-
ложено в 70 км к северо-западу от озера Шира, 
на территории Ужурского района Красноярско-
го края, в 30 км к югу от г. Ужур (рис. 1). Озеро 
имеет форму неправильного овала размером 
1,5×4 км, площадь поверхности около 4 км2, 
максимальная глубина 9,2 м (2022 г.). Грязь 
и вода озера обладают бальнеологическими 
свойствами, на юго-западном берегу озера 
функционирует курорт «Озеро Учум» и рас-
положен поселок с одноименным названием.

Оба озера расположены на территории 
Северо-Минусинской котловины. Климат 
данной местности резко-континентальный: 
средняя температура июля около +18 °C, янва-
ря – ​около – ​19 °C. Потенциальное испарение 
на данной территории (600 мм год‑1) превышает 
среднегодовое количество осадков (300 мм 
год‑1) (Parnachev, Degermendzhy, 2002). Полу-
аридный климат способствует формирова-
нию степного ландшафта и многочисленных 
бессточных озер. Оба озера бессточные, их 
питание осуществляется за счет притока по-
верхностных и подземных вод. Зимой на озе-
рах формируется ледовый покров толщиной 
около одного метра. В летнее время озера 
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являются популярным местом отдыха, здесь 
функционируют кемпинги, а также распола-
гается большое количество неорганизованных 
палаточных стоянок отдыхающих.

В настоящее время деревья (в основном 
береза и лиственница) растут в небольшом ко-
личестве на южном и западном берегах озера 
Шира. В основном же вдоль береговой линии 
вокруг озера преобладает степной ландшафт 
(Игай, Седельников, 2011). На расстоянии 10 км 
от озера лесные массивы отсутствуют, однако 
крупные лесные массивы Батенёвского кряжа 
расположены примерно в 20 км к югу и юго-
западу от озера. По рассказам местных жителей, 
собранным И. Т. Савенковым в 1890 г, в середи-
не 19 века вся юго-западная, южная и частично 

юго-восточная часть береговой линии были 
покрыты березняком, однако уже в 1890 г. этого 
не наблюдалось (Савенков, 1891). В пыльцевых 
спектрах донных отложений оз. Шира в по-
следние около 100 лет наблюдается увеличение 
пыльцы березы и снижение пыльцы сосны, 
тогда как в более древних слоях до 400 лет на-
зад количество пыльцы березы и сосны было 
примерно постоянным (Hildebrandt et al., 2015). 
На южном берегу озера Учум также произрас-
тает сосна и береза и есть небольшой массив 
лиственницы. С запада небольшие лесные 
массивы подходят довольно близко к озеру, 
на расстояние порядка одного километра, од-
нако они расположены за окружающими озеро 
холмами (картографические данные Google, 

Рис. 1. Географическое положение озер Шира и Учум

Fig. 1. Geographical location of Lakes Shira and Uchum



– 257 –

Denis Yu. Rogozin, Leonid A. Burdin… Macrocharcoal in Upper Sediments of the Lakes of North-Minusinsk Valley…

2023). В основном вокруг озера преобладает 
степной ландшафт. Данные реконструкций 
растительного покрова для окрестностей озера 
Учум в литературе отсутствуют.

Отбор проб

Отбор донных отложений проводили 
на озере Шира в марте 2021 года в точке с ко-
ординатами (54°30.025' СШ, 090°12.122' ВД), 
на озере Учум в марте 2022 года в точке с ко-
ординатами (55°05.670' СШ, 089°43.406' ВД). 
Точки отбора располагались в центральных 
глубоководных частях обоих озер. Глубина 
отобранных отложений в озере Шира состави-
ла 39 см, в озере Учум – ​34 см. Пробы донных 
отложений отбирали через отверстие во льду 
с помощью пробоотборника-намораживателя, 
изготовленного в Институте биофизики СО 
РАН по образцу, опубликованному в работе 
Renberg, Hansson (1993). Данное устройство 
позволяет замораживать донные отложения 
прямо на дне водоема с помощью хладагента 
(смесь этанола и твердой углекислоты (сухого 
льда), –80 °C), циркулирующего внутри по-
гружаемого в осадок металлического клина 
(Renberg, Hansson, 1993). После извлечения 
замороженные образцы донных отложений 
транспортировали при отрицательной тем-
пературе в лабораторию в ящиках с сухим 
льдом и хранили до анализа при –20 °C. За-
мороженные образцы распиливали пилой 
на продольные бруски сечением 20×20 мм 
и фотографировали с закрепленной милли-
метровой линейкой. Затем полученные бруски 
разрезали поперек на отдельные образцы с ша-
гом 1 см с помощью раскаленной нихромовой 
проволоки толщиной 0,4 мм, подключенной 
к источнику постоянного тока. Все операции 
осуществляли при отрицательной темпера-
туре. Образцы помещали в полиэтиленовые 
пакеты с выдавленным воздухом и хранили 
в темноте при –20 °C до обработки.

Датировка донных отложений

Оценка возраста и скорости накопления 
донных отложений оз. Шира была проведена 
ранее по другим кернам, отобранным в этой же 
точке, на основе измерений активности изо-
топов 137Cs, 210Pb в сочетании с подсчетом го-
дичных слоев (варв), и опубликована в работе 
(Kalugin et al., 2013). В качестве репера для 
стыковки разных кернов использовали визу-
ально хорошо различимый светлый слой, рас-
положенный на глубине около 15 см. Данный 
слой сформирован выпадением в осадок кар-
бонатных минералов в период минимального 
уровня озера, который наблюдался в период 
1926–1930 гг. (Kalugin et al., 2013). В предпо-
ложении, что выпадение осадка прекратилось 
с началом подъема озера, верхняя граница дан-
ного слоя соответствует интервалу между 1930 
и 1936 гг. и условно принята нами за 1933 г.

Оценка возраста отложений озера Учум 
была сделана ранее для керна 2015 г. на основе 
распределений 137Cs, 210Pb (Rogozin et al., 2020). 
В настоящей работе мы уточнили эту датировку 
с помощью визуального подсчета годичных сло-
ев. Поскольку годичные слои (варвы) в кернах 
исследуемых озер проявляются только в резуль-
тате окисления после выдержки на открытом 
воздухе, в замороженном керне 2022 г. годичные 
слои были плохо различимы. Поэтому подсчет 
слоев проводили по фотографии керна, который 
был отобран гравитационным пробоотборни-
ком UWITEC в 2015 г. (Rogozin et al., 2020), 
тогда же разрезан вдоль и сфотографирован 
с миллиметровой линейкой. Каждый видимый 
слой принимался за один год. Подсчет осущест-
влялся двумя людьми независимо, при этом 
выбор интервалов тоже был произвольным для 
каждого из считающих. За глубину отложений 
в каждой точке принимали середину интервала, 
на котором велся подсчет слоев. Корреляцию 
кернов проводили по визуально различимым 
в обоих кернах светлым слоям (см. Результаты).
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Анализ угольных частиц

Анализ угольных частиц в донных от-
ложениях проводили с шагом 1 см по глуби-
не на основе методик, описанных в работах 
(Unkelbach et al., 2018; Anderson, Wahl, 2016). 
Для озера Шира было проанализировано 38 об-
разцов, для озера Учум – ​33 образца. Влажные 
донные отложения примерным объемом 2–3 см3 
помещали в центрифужную пробирку с 6 мл 
дефлокулирующего раствора (6 % гексамета-
фосфат натрия), тщательно размешивали, после 
чего определяли точный объем анализируемого 
образца по делениям на пробирке, как разность 
между конечным объемом и известным объ-
емом дефлокулирующего раствора (в нашем 
случае это 6 мл). По прошествии не менее трех 
часов содержимое пробирки просеивали мо-
крым способом через ткань с размером ячеи 
100 мкм (мельничный газ). Полученный остаток 
выдерживали в 6 % гипохлорите натрия для 
отбеливания и снова просеивали через ту же 
ткань. Экспериментальным путем было выяв-
лено, что выдержки в течение 1 часа достаточно 
для обесцвечивания всех подверженных этому 
процессу частиц, тогда как частицы углей оста-
вались черными. После более долгой выдержки 
внешний вид частиц не менялся, поэтому мы 
выбрали время выдержки в гипохлорите на-
трия 1 час.

Остаток помещали в камеру Богорова 
и угольки подсчитывали под стереомикро-
скопом в отраженном свете при 25-кратном 
увеличении. Таким образом подсчитывались 
все встретившиеся угольные частицы в образце 
фиксированного объема. В качестве объектов 
для сравнения использовали измельченный 
древесный и активированный уголь. Угольки 
распознавались по наличию металлического 
блеска, острых граней и хрупкости.

Количественный анализ проводили 
в программе CharAnalysis (http://CharAnalysis.
googlepages.com, Higuera et al., 2009). В данной 

программе количество подсчитанных уголь-
ных частиц в образце нормируется на объем 
влажного образца, после чего скорость посту-
пления угольков в донные отложения (CHAR, 
частиц см‑2 год‑1) рассчитывается умножени-
ем концентрации угольков в образце (частиц 
см‑3) на скорость осадконакопления (см год‑1). 
Полученный ряд данных (CHAR) интерполи-
руется через равные промежутки времени, 
затем выделяется фоновый уровень («Фон» 
на рис. 5, 6), который отражает усредненную 
интенсивность горения в регионе, так как ос-
новным источником поступления частиц угля 
в водоём является выпадение частиц из атмос-
феры в результате конвективных процессов, 
возникающих в ходе пожара (Conedera et al., 
2009). Кроме того, процессы переотложения 
и привноса материала смывом с территории 
водосбора также вносят вклад в фоновый уро-
вень угольных частиц в донных отложениях 
(Higuera et al., 2009).

Результаты
Датировка донных отложений оз. Учум

Данные подсчета годичных слоев были 
объединены и на их основе была получена за-
висимость скорости седиментации (лет мм‑1) 
от глубины крена (рис. 2). На участках керна, 
где слои были неразличимы, подсчет не про-
изводили, а при разработке возрастной модели 
скорость осадконакопления на этих участках 
считали равной таковой для соседних участков.

Возраст отложений рассчитывали по фор-
муле:

	 (1)

где z – ​глубина отложений (мм), f(z) – ​зависи-
мость скорости седиментации от глубины от-
ложений (лет/мм), T0 – ​начальная точка отсчета 
времени (лет). Данные подсчета аппроксимиро-
вали линейной функцией вида (рис. 2):
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на основе чего уравнение (1) было преобразо-
вано в расчетную формулу:

	 (2)

где T0 = 2022 (год отбора керна), a = 0,0006,  
b = 0,55 – ​коэффициенты линейного уравнения 
для керна 2015 (рис. 2). Данная модель хоро-
шо соответствует оценке возраста отложений 
озера Учум, сделанной ранее для этого же кер-
на 2015 г. на основе распределений 137Cs, 210Pb 
(Rogozin et al., 2020).

Датировку замороженного керна, ис-
следуемого в настоящей работе, проводили 
из следующих соображений. В верхних слоях 
замороженного керна годичные варвы были 
визуально различимы до 18 мм, их насчитали 
6. Таким образом, глубина 18 мм принималась 
за 2022–6 = 2016 г., а скорость на этом интерва-
ле составила 3 мм год‑1. Из этих соображений 
датировали верхние два сантиметра образца. 
Глубже варвы были визуально неразличимы, 
однако и в замороженном керне 2022, и в кер-

не 2015 были видны два четко различимых 
белых прослоя. Их положение в керне 2022 
незначительно отличалось по глубине от керна 
2015. Эти слои были датированы в керне 2015 
по формуле (2), и эти даты приняты для керна 
2022. Поэтому глубже 18 мм скорость оцени-
валась на основании даты первого белого слоя 
(63 мм, 2000 год), полученной по подсчету варв 
в керне 2015 г. (см. выше): (63–18)/(2016–2000) 
= 2,8 мм год‑1. Глубже первого белого слоя 
(63 мм) возрастная модель принималась анало-
гичной керну 2015. В результате была получена 
возрастная модель для замороженного керна 
2022 г. (рис. 3).

Угольные частицы в донных отложениях

В донных отложениях озер Шира и Учум 
были обнаружены частицы древесных углей 
различной формы (рис. 4), которые, согласно 
литературным данным, могут быть интер-
претированы как остатки сгоревших расте-
ний в непосредственной близости от озер, 
на окружающей территории в радиусе менее 
10 км (Anderson, Wahl, 2016; Unkelbach et al., 
2018). При подсчете все угольные частицы 

Рис. 2. Скорость седиментации, оцененная визуальным подсчетом числа годичных слоев на отдельных 
интервалах керна Учум-2015 двумя людьми (точки) и ее линейная регрессия (линия)

Fig. 2. Sedimentation rate estimated by visual calculation of annual layers in certain parts of the Uchum-2015 
core by two people (points) and its linear regression (line)
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были разделены на три типичных класса: 
А, В и С, различающиеся по форме (рис. 4). 
Класс A имеет вытянутую форму и интерпре-
тируется как остатки травянистых растений, 
тонких корней (Unkelbach et al., 2018), а также 
может быть остатками хвои и жилок листьев 
(Mustaphi, Pisaric, 2014) (рис. 4А). Класс B 
имеет вид тонких плоских «чешуек», иногда 
с отверстиями (рис. 4В) и интерпретируется 
в литературе как остатки листьев (Unkelbach 
et al., 2018), а также как остатки листьев злаков 
(Mustaphi, Pisaric, 2014) и в некоторых случаях 
как остатки древесины лиственных (Heidgen 
et al., 2022). Третий и самый многочислен-

ный класс С составляют объемные частицы 
различной неправильной формы (рис. 4С), 
предположительно являющиеся остатками 
от горения древесины, угля и прочих горючих 
твердых материалов.

В обоих озерах наблюдается увеличение 
скорости аккумуляции угольных частиц клас-
са С примерно c начала 20 века и до настояще-
го времени. В более ранние периоды фоновый 
уровень этих частиц на порядок ниже, чем 
в настоящее время, и остается достаточно 
равномерным (рис. 5, 6). В озере Учум при-
сутствует также локальный минимум частиц 
класса С в районе 1970-х гг. Скорость акку-

Рис. 3. Возрастная модель замороженного керна донных отложений озера Учум, отобранного в 2022 году

Fig. 3. Age-depth model of a frozen core of Lake Uchum taken in 2022

Рис. 4. Типичные формы угольных частиц, обнаруженные в донных отложениях озер Шира и Учум 
(пояснения в тексте)

Fig. 4. Macrocharcoal types from sediment cores of Lakes Uchum and Shira (explanations in the text)
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муляции угольков класса А демонстрировала 
иную динамику: их фоновый уровень в обоих 
озерах в прошлом был в целом не ниже, а ино-
гда выше, чем в современный период. В озере 
Шира максимум скорости аккумуляции частиц 
класса А наблюдался в конце 17 века, затем эта 

величина снижалась и оставалась на низком 
уровне вплоть до 1980–1990-х гг., после чего 
вновь возрастала до максимального уровня. 
Кроме того, наблюдался локальный максимум 
в середине 19 века (рис. 5). В этот же период 
наблюдался и максимум скорости аккумуля-

Рис. 5. Седиментационный поток угольных макрочастиц в донные отложения озера Шира. Классы 
частиц как на рис. 4

Fig. 5. Sedimentary flux of mаcrocharcoal in Lake Shira sediments. Particle types as in Fig. 4
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ции частиц класса А в оз. Учум, тогда как в бо-
лее молодых слоях 20–21 веков эта величина 
заметно снижалась и оставалась на низком 
уровне в современный период (рис. 6). Для 
частиц класса В также не отмечено значитель-
ного увеличения потока в современный период 

в обоих озерах. Фоновый уровень потока этих 
частиц в обоих озерах колебался на протя-
жении всего периода исследований, однако 
в целом не демонстрировал явных различий 
между прошлыми веками и современностью 
(рис. 5, 6).

Рис. 6. Седиментационный поток угольных макрочастиц в донные отложения озера Учум. Классы частиц 
как на рис. 4

Fig. 6. Sedimentary flux of mаcrocharcoal in Lake Uchum sediments. Particle types as in Fig. 4
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Обсуждение

Резкое увеличение скорости аккумуляции 
частиц класса С в последнее столетие вероят-
нее всего объясняется сжиганием твердого то-
плива (дров, угля) для отопления человеческо-
го жилья, расположенного вблизи исследуемых 
озер, а также сжиганием дров и древесного 
угля в летнее время отдыхающими в полевых 
палаточных лагерях. Однако нельзя исклю-
чать, что увеличилась также частота и ин-
тенсивность лесных пожаров в окрестностях 
озер, поскольку в окрестностях исследуемых 
озер имеются деревья, которые при пожарах 
могут быть источниками угольных частиц 
всех трех классов.

Однако частицы классов А и В демон-
стрируют схожие тренды, отличные от класса 
С. Если предположить, что угольки классов 
А и В отражают фон природных пожаров, 
можно утверждать, что в современный период 
интенсивность природных пожаров не увели-
чилась по сравнению с 17–19 веками. Сопостав-
ление динамики угольков с метеорологически-
ми данными, имеющимися для исследуемого 
региона с 1930-х гг. (данные предоставлены 
Среднесибирским управлением по гидромете-
орологии и мониторингу окружающей среды, 
г. Красноярск), не выявило какой-либо связи 
с годовым количеством осадков, поскольку вре-
менное разрешение нашего анализа и точность 
датировок не позволяют отслеживать межгодо-
вые различия. Многолетний же тренд осадков 
за этот период не демонстрирует изменений, 
которыми можно было бы объяснить резкое уве-
личение потока угольков класса С в последнее 
столетие. Аналогичное увеличение угольных 
частиц в последнее столетие зарегистрирова-
но во многих регионах мира (Kelly et al., 2013; 
Marlon, 2020; Novenko et al., 2022). Особенно это 
касается густо населенных территорий Европы 
и Северной Америки и объясняется как клима-
тическими изменениями, так и деятельностью 

человека (Kelly et al., 2013; Marlon, 2020). Вме-
сте с тем показано, например, что в отдален-
ном регионе Центрально-Тунгусского плато, 
где хозяйственная деятельность отсутству-
ет, в озерных отложениях отсутствует тренд 
к увеличению угольных частичек в последнее 
столетие (Rogozin et al., 2022). Однако в другом 
отдаленном и незаселенном регионе – ​плато 
Путорана, где также отсутствует хозяйственная 
деятельность, было зарегистрировано увели-
чение угольных частиц в последнее столетие 
(Novenko et al., 2022). Таким образом, тренд 
к современному увеличению угольных частиц 
присутствует не везде, но данных для обобще-
ний по Сибири очень мало.

Несмотря на отсутствие инструменталь-
ных метеоданных, анализ радиального приро-
ста древесных колец, сделанный Бабушкиной 
с соавторами, позволяет утверждать, что в пе-
риод с 1850 по 1930-е гг. количество осадков 
в регионе было ниже среднего (Babushkina et 
al., 2017). В наших кернах этот период выделя-
ется в виде увеличения потока частиц классов 
А и В в оз. Учум, что, возможно, указывает 
на увеличение интенсивности пожаров (рис. 6). 
Локальный максимум этих частиц в районе 
1850-гг. в озере Шира тоже, возможно, обу-
словлен этим засушливым периодом, с учетом 
погрешностей датировок. Однако в ряде работ 
показано, что интенсивность пожаров в степ-
ных экосистемах может наоборот положитель-
но коррелировать с влажностью, поскольку 
во влажные периоды увеличивается биомасса 
травы, а следовательно – ​сухого топлива весной 
и осенью (Leys et al., 2018).

Стоит отметить что в оз. Учум абсолют-
ные значения количества угольков класса 
С на порядок выше, чем в оз. Шира (рис. 5, 
6). Возможно, данный факт объясняется тем, 
что озеро Учум закрыто высокими холмами 
со стороны преобладающих в зимнее время 
года юго-западных и западных ветров, что пре-
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пятствует распространению частиц на боль-
шие расстояния и способствует их оседанию 
на поверхность озера. Озеро Шира, напро-
тив, открыто для ветров всех направлений, 
и, вероятно, угольки разносятся на большие 
расстояния, в результате чего поток на по-
верхность озера значительно меньше. Следует 
заметить, что на обоих озерах жилые массивы 
(п. Жемчужный и курорт «Озеро Учум») рас-
положены на юго-западных берегах, т.е. со сто-
роны преобладающих ветров, что способствует 
распространению угольных частиц от печных 
труб и котельных именно в сторону озер.

Исследованная нами ранее с помощью се-
диментационных ловушек сезонная динамика 
потока угольных частиц в оз. Шира за период 
2012–2019 (Burdin et al., 2022) убедительно про-
демонстрировала, что максимум потока уголь-
ков приходится на холодный период года (с ок-
тября по май), тогда как в летние месяцы поток 
частиц был значительно меньше. В ловушках 
во все сезоны преобладали частицы класса С, 
тогда как частицы А и В в большинстве лову-
шек вообще отсутствовали, либо встречались 
единично, и их количество было недостаточным 
для выявления сезонной динамики. В целом 
данные ловушек подтверждают, что источником 

угольков является главным образом сжигаемое 
топливо (Burdin et al., 2022). Следует также от-
метить, что количественный состав угольков 
в наших кернах в целом соответствует таково-
му, выявленному ранее в седиментационных 
ловушках.

Заключение

Увеличение потока угольных частиц 
в донные отложения озер Шира и Учум в по-
следнее столетие вероятнее всего отражает 
возросшее количество сжигаемого людьми 
топлива в окрестностях исследованных озер. 
Поток частиц классов А и В не демонстрирует 
тенденции к возрастанию, следовательно, ко-
личество природных пожаров в современный 
период не увеличилось заметным образом с 17 
века. Полученные сведения будут полезны при 
реконструкциях пожарных режимов по бо-
лее длинным кернам, охватывающим период 
в несколько тысячелетий. Настоящая работа 
является первым исследованием содержания 
древесных угольков в донных отложениях озер 
Северо-Минусинской котловины, и поэтому 
станет ценным вкладом в мировую коллекцию 
данных для реконструкции пожарных режимов 
на планете.
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