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В отношении видовой принадлежности проанализированы сборы Delphinium 

(Ranunculaceae) из Нижнего Поволжья (Астраханская, Волгоградская, Сара-

товская, области) и прилегающих регионов (Пензенская, Самарская, Тамбов-
ская, Ульяновская области, Республика Мордовия), хранящиеся в фондах ря-

да гербариев (MW, LE, SARAT, SARBG, GMU,  PVB). Показано, что ситуа-

ция с определением видовой принадлежности и встречаемости тех или иных 
таксонов во флоре Саратовской области и прилегающих территорий запутана 

из-за отсутствия четких морфологических критериев. Указывается, что число 

и численность популяций таксонов рода на этой территории в последние де-
сятилетия, вероятно, катастрофически сокращается. Многие из указанных 

в литературных источниках или по гербарным сборам популяции не обнару-

живаются, несмотря на обширные поиски, что указывает на высокую вероят-
ность их элиминации. Эта тенденция особенно сильно выражена на южной 

границе ареала рода в пределах исследованной территории. В этой связи от-

мечается крайняя необходимость обширного изучения морфологической из-
менчивости популяций таксонов рода Delphinium, произрастающих 

в пределах Нижнего Поволжья и прилегающих территорий.  

Ключевые слова: Delphinium L., Ranunculaceae, виды, популяции, таксоно-
мическая структура, гербарные образцы, видовая принадлежность. 
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Представители рода Delphinium L. из семейства Ranunculacae рас-

пространены в Северном полушарии от умеренно теплых и субтропи-

ческих областей до горных районов тропиков (Цвелев, 2001). Отдель-

ные таксоны рода, такие как D. elatum L., D. dictyocarpum DC. или 

D. cuneatum Steven ex DC., весьма широко распространены, как в при-

роде, так и в культуре. Это, как полагают, служит причиной высокой 

морфологической изменчивости растений у них в пределах ареалов 

(Малютин, 1973, 1984). В таком случае целая группа близкородствен-

ных таксонов с не всегда четкой экологической и географической 

дифференциацией, образующих, вероятно, на стыке ареалов переход-

ные формы, рядом исследователей принимается за один вид 

(Tutin et al., 1993; Федоров, 2003, Дідух и др., 2004; Еленевский и др., 

2008, 2009; Давидов, 2014). Например, Н. И. Федоров (2003) характе-

ризует такие группы как сингамеоны в понимании В. Гранта (1957, 

1981) или Р. В. Камелина (2009). Однако другие авторы (Цвелев, 1996, 

2001; Киселева, по: Маевский, 2014), напротив, считают таксоны по-

добных комплексов самостоятельными видами, объединяя в группы, 

называя последние «агрегатами» (таблица).  

Для Восточной Европы Н. Н. Цвелев (1996, 2001) указывает 

19 видов. Из них 15 он относит к секции Delphinastrum DC. и четыре 

вида – к секции Diedropetala Huth. В секции Delphinastrum им выделе-

ны четыре группы: 1. D. aggr. elatum L. с пятью видами (D. ela-

tum s. str., D. alpinum Waldst. et Kit., D. cryophilum Nevski, D. nacladen-

se Zapal., D. villosum Stev. ex DC.), 2. D. aggr. cuneatum Stev. ex DC. 

с четырьмя видами (D. cuneatum s. str., D. subcuneatum Tzvel., 

D. litwinowii Sambuk, D. duhmbergii Huth), 3. D. aggr. dictyocarpum DC. 

с четырьмя видами (D. pubiflorum (DC.) Turcz. ex Huth, D. dictyocar-

pum s. str., D. cyananthum Nevski, D. uralense Nevski), 4. D. aggr. 

cheilantum Fisch. с двумя видами (D. middendorffii Trautv., 

D. grandiflorum L.). В секции Diedropetala Huth он объединяет в группу 

D. aggr. fissum Waldst. et Kit. три вида (D. leuocarpum Huth, D. pallasii 

Nevski, D. sergii Wissjul.), оставляя самостоятельным хорошо от них 

отличимый D. puniceum Pall. 

При таком понимании объема видов в Среднем и Нижнем Поволжье 

(Ульяновская, Пензенская, Самарская, Саратовская, Волгоградская, Аст-

раханская области, Республика Калмыкия) и прилегающих регионах (Рес-

публики  Мордовия, Тамбовская, Воронежская, Ростовская, Оренбургская  
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области) встречается 10 видов из рода Delphinium. Из секции 

Delphinastrum полностью представлена группа D. aggr. cuneatum: 

D. cuneatum s. str. (север и восток Волжско-Донского р-на; Заволжье; 

в культуре), D. subcuneatum (Жигули; Заволжье; в культуре), D. litwinowii 

(Волжско-Донской р-н; Заволжье; иногда в культуре), D. duhmbergii 

(Волжско-Донской р-н; окр. Бузулука; в культуре); более половины видов 

из группы D. aggr. dictyocarpum: D. pubiflorum (восток  Волжско-Донского 

р-на; север Нижне-Донского р-на; запад Заволжья); D. dictyocarpum (Урал; 

в культуре редко), D. uralense (Зилаирское плато); один вид из группы 

D. aggr. elatum: D. elatum s. str. (Урал; в культуре и как одичавшее). 

Из секции Diedropetala встречаются два вида – D. sergii (юго-восток Во-

ронежской обл.; Нижне-Донской р-н; экземпляр из «Оренбурга» сомни-

тельного происхождения) из группы D. aggr. fissum и D. puniceum (Нижне-

Донской и Нижне-Волжский р-ны) (Цвелев, 2001). 

Однако при работе с гербарными сборами из Саратовской обл. мы 

столкнулись с целым рядом сложностей и разночтений в интерпрета-

ции их видовой принадлежности. Например, сборы D. pubiflorum 

из Лысогорского р-на (кустарники в пойме р. Медведицы близ с. Ло-

пуховка, 11.07.1902, С. Петров [MW-0351840]
1
) в разное время разны-

ми исследователями определялся как D. elatum L. (Det. С. Петров), 

D. pubiflorum Huth (Det. П. А. Смирнов, 03.1923), D. dictyocarpum DC. 

(Det. В. Сагалаев и А. Скворцов, 22.10.1983). Сбор Delphinium из Хва-

лынского р-на (окр. г. Хвалынска, южные склоны Катюшиных гор, 

опушка кустарников. 23.07.1929. К. Гросс. [MW-0351844]), определен 

как D. cuneatum Stev. ex DC. (Det. А. Луферов). Дубликат этого сбора 

в LE определен первоначально как D. rossicum Litv. var. (?) (Det. 

К. Гросс), а позднее – как D. duhmbergii (Det. Н. Н. Цвелев).  

Образцы Delphinium из гербария SARAT, определенные сборщи-

ками как D. cuneatum и на которые дана ссылка в Конспекте флоры 

Саратовской обл. (Еленевский и др., 2008) и Определителе сосудистых 

растений Саратовской области (Еленевский и др., 2009) как 

на D. cuneatum, имеют четкие признаки D. pubiflorum. Странность со-

стоит в том, что последний вид в указанных сводках  также приводит-

ся, но лишь для Лысогорского (Лопуховка) и Энгельсского (Красноар-

                                                           
1
 Здесь и далее в квадратных скобках указаны акроним Гербария и при-

своенный хранящемуся в нём сбору номер или акроним Гербария 
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мейское) районов. Кроме того, к D. pubiflorum мы относим и образец, 

собранный П. А. Смирновым (Саратов. г. и у., бл. д. Александровки, 

на известковых обрывах. 10.08.1885. Смирнов. [MW-0351862]) и опре-

деленный им как D. dictyocarpum DC. var. cuneatum Zing., а также об-

разцы, определенные сборщиками как D. cuneatum, собранные в Воль-

ском [SARBG-2218], Хвалынском [SARBG-2216] и Красноармейском 

[SARBG-2217] районах.  

В гербарии SARAT имеются сборы с территории Саратовской 

обл. двух видов дельфиниума, на которые нет ссылок во флористиче-

ских сводках (Еленевский и др., 2008, 2009): D. dictyocarpum, Екатери-

новский р-н, 4 км северо-восточнее с. Бутурлинка, вырубка (51 квартал 

Бакурского лесничества), 9.07.1994, leg. и det. А. Г. Еленевский 

[SARAT-V-SE-1223] (дубликат этого сбора, но leg. Е. А. Киреев, det. 

А. Г. Еленевский [SARBG-2219]); D. elatum, Екатериновский р-н, окр. 

р/п Екатериновка, заросли кустарников в дубраве, 14.07.2000, 

О. В. Павленкович, Т. Б. Решетникова (был определен сборщиками как 

D. cuneatum) [SARAT-V-SE-1215]. Морфологические признаки у перво-

го образца почти полностью соответствуют признакам вида, название 

которого приведено на этикетке (завязь и плоды обычно голые; пла-

стинки средних и верхних листьев у самого своего основания клиновид-

но суженные в черешок; их нижние боковые доли обычно в стороны 

направленные, с широкой выемкой между ними; верхние лепестки-

нектарники желтоватые, нижние синеватые или желтоватые, но хотя бы 

отчасти синеватые; прицветники и прицветнички линейно-

шиловидные), т.е. D. dictyocarpum, за исключением густого щетинисто-

оттопыренного опушения цветоножек, прицветников и прицветничков, 

а также единичных отстоящих волосков на стебле и внешней стороне 

чашелистиков (для D. dictyocarpum характерны цветоножки 

и чашелистики снаружи голые, редко с немногими (до 10) волосками). 

Мы склонны согласиться с данным видовым названием образца. Второй 

образец имеет хорошо выраженные признаки D. elatum (цветоножки 

и чашелистики снаружи голые, редко с немногими (до 10) волосками; 

завязь и плоды обычно голые; пластинки всех листьев у основания вне-

запно переходят в черешок; их нижние боковые доли отклоненные вни-

зу, с узкой выемкой между ними; прицветники и прицветнички линей-

но-шиловидные; лепестки-нектарники черно-бурые). Однако по каким-

то причинам, зная о существовании этих сборов, в частности даже уча-
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ствуя в определении одного из них, А. Г. Еленевский с соавт. (2008, 

2009) не указывают эти виды для области.  

Таким образом, по результатам проведенного нами анализа гер-

барных сборов из Саратовской обл. установлено, что D. pubiflorum 

распространен по территории Саратовской обл. гораздо шире, чем 

считалось ранее, а именно – в Красноармейском, Саратовском, Воль-

ском, Хвалынском, Татищевском, Лысогорском, Энгельсском (послед-

ний – по: Харитонов, Березуцкий, 2008) р-нах. Есть сборы с северо-

запада Правобережья области (из Екатериновского р-на) еще двух ви-

дов – D. dictyocarpum и D. elatum. Однако в ходе проведенных нами 

в 2016 – 2018 гг. обширных полевых исследований в указанных место-

обитаниях в Екатериновском р-не ни растения D. dictyocarpum, ни рас-

тения D. elatum не были обнаружены. Из всего выше сказанного сле-

дует, что D. elatum и  D. dictyocarpum не характерны для флоры Сара-

товской обл. Их образцы, хранящиеся в SARAT и SARBG, могли быть 

собраны со вторично натурализовавшихся культурных форм. Вероят-

но, образец D. dictyocarpum к тому же несет следы гибридизации с ка-

ким-то другим культивируемым либо дико произрастающим видом, 

имеющим шерстистое опушение осей соцветия, цветоножек, прицвет-

ников, прицветничков и чашелистиков. В таком случае включать 

D. dictyocarpum и D. elatum во флору области по этим единственным 

пока находкам считаем преждевременным, а сами образцы следует 

отнести к образцам сомнительного происхождения. Весьма вероятно, 

по тем же соображениям А. Г. Еленевский проигнорировал указанные 

образцы при написании Конспекта флоры Саратовской области (Еле-

невский и др., 2008) и Определителя сосудистых растений Саратов-

ской области (Еленевский и др., 2009). В Лысогорском и Саратовском 

р-нах в настоящее время не были обнаружены и растения 

D. pubiflorum. Также не обнаружен, собиравшийся К. Ю. Гроссом 

в 1929 г. в окр. Хвалынска D. duhmbergii, несмотря на интенсивные 

флористические исследования, ведущиеся в последнее время в Хва-

лынском р-не. Присутствие D. cuneatum на территории области также 

оказалось не подтвержденным ни гербарными сборами, ни проведен-

ными флористическими исследованиями (Шилова и др., 2016). 

Не меньше противоречий и нестыковок имеет место и при опре-

делении гербарных сборов из соседних с Саратовской обл. регионов. 

Так сборы Delphinium из Волгоградской обл. (Опушка дуб. леса в пой-
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ме р. Иловли в 25 км к юго-з. от г. Камышина. 25.07.1949. 

П. П. Жудова [MW-0351841]; Сталинградская обл., Камышинский р-н, 

Терновская лесная дача, 15 км сев. г. Камышина. По склону байрачно-

го леска. 04.07.1950. В. Коренев [MW-0351839]) сборщиками опреде-

лены как D. cuneatum, а впоследствии переопределены как 

D. dictyocarpum (Det. Сагалаев В. А. 22.10.1983). Мы считаем, что эти 

сборы относятся, скорее всего, к D. pubiflorum (Det. Шилова И. В.). 

Дополнительным основанием для такого заключения служат следую-

щие обстоятельства. Сбор D. pubiflorum из Лысогорского р-на, о кото-

ром говорилось выше (кустарники в пойме р. Медведицы близ с. Ло-

пуховка, 11.07.1902, С. Петров [MW-0351840]), В. А. Сагалаевым в тот 

же период (Det. В. Сагалаев, 22.10.1983) отнесен к D. dictyocarpum DC. 

На произрастание именно D. pubiflorum в Камышинском р-не указыва-

ет М. А. Ткаченко (Tkachenko, 2017) после ревизии гербарного сбора 

(Добринка. Дубовый лес Добринского лесхоза. Природный парк 

«Щербаковский, балка Трехвершинный овраг». 11.07.1952. Былова А., 

Соловьева М.). Тем не менее, в обоих изданиях Красной книги Волго-

градской области (2006, 2017), помимо D. puniceum и D. sergii, приве-

дены именно D. cuneatum и D. dictyocarpum, но не указан 

D. pubiflorum. 

В Красной книге Республики Мордовия (2017) приводится лишь 

один вид рода – D. cuneatum (авторы очерка – Е. В. Письмаркина, 

Д. С. Лабутин, Н. А. Бармин), хотя сборы Delphinium в Гербарии GMU 

из перечисленных в Красной книге районов, были переопределены 

одним из авторов очерка, – Е. В. Письмаркиной, – в 2015 г. При этом 

образцы, отнесенные сборщиками к D. cuneatum, она определила как 

относящиеся к целому ряду видов. Например, одни сборы она переоп-

ределила как D. litwinowii (Лямбпрский р-н, окр. д. Малая Елховка. 

Южная опушка нагорной дубравы. 16.08.2005. Leg. Кирюхин И. В., 

Чугунов Г. Г. Det. Е. В. Письмаркина, 06.2015; Дубенский р-н, в 1 км 

севернее с. Николаевка. Остепненный известняковый склон к ручью – 

притоку р. Чеберчинка. 25.07.2004. Leg. Н. А. Бармин, И. В. Кирюхин, 

А. В. Демкин. Det. Е. В. Письмаркина, 06.2015), другие – как D. elatum 

(Старошайговский р-н, В 3.5 км юго-восточнее с. Говорово. По опушке 

дубравы. 22.05.2007. Leg. Т. Б. Силаева, И. В. Кирюхин, Г. Г. Чугунов. 

Det. Е. В. Письмаркина, 06.2015; Лямбирский р-н, В 4-х км западнее 

с. Александровка. Остепненный кустарниковый склон к р. Пензятка. 
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28.05.2002. Leg. И. В. Кирюхин. Det. Е. В. Письмаркина, 06.2015), тре-

тьи – как D. subcuneatum (Дубенский р-н, 2 км восточнее с. Енгалычево, 

левобережье р. Лаша. У подножия остепненного карбонатного склона. 

23.07.1998. Leg. Н. А. Бармин. Det. Е. В. Письмаркина, 06.2015). 

Для флоры Пензенской области А. А. Солянов (2001) указывает 

лишь D. cuneatum. Однако позднее В. М. Васюков (2004) для области 

приводит виды D. cuneatum Stev. ex DC. s.l. (D. dumbergii Huth; 

D. litvinovii Sambuk; D. rоssicum Litw.; D. elatum auct. non L.) 

и D. elatum L., – последний, правда, с пометкой: «Вид приводится 

по старым сборам для окр. г. Пензы (Спрыгин, 1927)». При этом 

в Красной книге Пензенской области (2013) для целого ряда р-нов 

приведен лишь D. cuneatum. D. cuneatum указан и для памятника при-

роды «Урочище Чердак» из Лунинского р-на (Письмаркина, 2016). 

Однако при более поздней обработке гербарных сборов образец дель-

финиума с холма Чердак (Окр. с. Б. Вьяс, урочище Чердак, известня-

ковые выходы, 2005 г., собр. Т. Разживина [PVB-013728]) Васюков 

относит к D. litwinowii. Нами на данной территории обнаружен также 

только D. litwinowii, а не D. cuneatum. К этому же виду – D. litwinowii –

Васюков относит и еще один свой сбор (Колышлейский р-н, отделение 

«Островцовская лесостепь» заповедника «Приволжская лесостепь», 

днище степной балки. 06.07.1997. Leg., В. Васюков [PVB-015662]).  

В. А. Агафонов (2006) для флоры Воронежской области указывает 

D. cuneatum, D. duhmbergii, D. litwinowii (отмечая, что последний вид 

встречается на исследуемой территории значительно чаще, чем 

D. cuneatum), D. sergii, а в Красную книгу Воронежской области (2011) 

занесены из этого перечня только D. duhmbergii, D. litwinowii 

и D. sergii, но не занесен D. cuneatum, хотя дополнительно указан 

D. puniceum.  

Не меньше противоречий имеется и в представлениях о встре-

чающихся во флоре Самарской обл. видах рода. Так для большинства 

р-нов указывается D. cuneatum (Саксонов и др,2008; Саксонов, Сена-

тор, 2012; Сенатор и др, 2015). Однако при пересмотре гербарных сбо-

ров в 2018 г. Васюков оставляет под названием D. cuneatum только 

сборы из Сергиевского (Окр. пос. Серноводск, памятник природы 

«Серноводский шихан». 11.07.2011. Leg. С. В. Саксонов и др. [PVB-

014217]) и Елховского (Окр. с. Зеленогорск, гора Зеленая. 09.07.2011. 

Leg. С. В. Саксонов и др. [PVB-015547]) р-нов, а сбор из Камышлин-
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ского р-на (Окр. с. Татарский Байтуган, 54°09ʹ13ʹʹ с.ш., 52°17ʹ81ʹʹ в.д. 

11.07.2010. Leg. А. И. Иванова, С. А. Сенатор, Н. С. Раков [PVB-

012396]) определяет как D. litwinowii. Напротив, сборы из окрестно-

стей г. Самара (пос. Красная Глинка, Каменистый склон, 30.06.1927 г., 

Leg. Д. Литвинов), из Сызранского р-на. (Между дд. Ширяевым (Бого-

явленским) и Бахиловой, 25.06.1885 г., Leg. S. Korzchinsky), Ставро-

польского (Жигули, Степь по буераку между урочищами Кочкарная 

и Каменная Чаша, 26.07.1926 г., Leg. В. Смирнов), Кинельского 

(У подножия склона каменистого оврага, 53гр, 15 мин с.ш. и 20гр., 

20 мин. в.д., 21.07.1926 г., Leg. Л. Н. Десяткин) р-нов, хранящиеся 

в Гербарии LE и первоначально определенные сборщиками как Del-

phinium elatum, Цвелев переопределил как Delphinium cuneatum Stev. 

ex DC., а сбор из Ставропольского р-на (Близ посада Мелекес, 1897 г. 

Leg. С. Григорьев) – как D. duhmbergii. Кроме того, для Ставрополь-

ского и Сызранского р-нов указано произрастание D. subcuneatum (Се-

натор и др., 2016) (Сызранский р-н, ЮВ окр. пос. Майоровский, пам. 

природы «Раменский лесной массив», лесная опушка. 53°15ʹ08ʹʹ с.ш., 

48°18ʹ56ʹʹ в.д. 12.07.2015. Leg. В. Васюков, А. Иванова, С. Сенатор, 

Det. В. Васюков). D. elatum указан для Красноярского (Иванова, Елки-

на, 2008) и Нефтегорского (Ильина, 2013) р-нов. Тем не менее, в Крас-

ной книге Самарской области (2017) приведен только D. subcuneatum. 

Для флоры Ульяновской обл. (Раков и др., 2014) указано четыре 

вида рода: D. cuneatum, D. litwinowii, D. pubiflorum и D. subcuneatum. 

Однако сборы и из этого региона зачастую определялись неоднознач-

но. Так сбор из Вешкаймского р-на (вост. окр. с. Зимненки, степные 

склоны с обнажениями мергеля, опушки сосняков, висячее болотце 

и пойменные луга по ручью Провал. N 54º03ʹ, E 46º54ʹ, h 160 – 200 м 

над ур. м., 17.07.2014. Leg. С. В. Саксонов и др. Det. В. Васюков [PBV-

022238]) первоначально был определен как D. cuneatum (Сенатор и др., 

2014), а позже определен Васюковым как D. litwinowii. Еще несколько 

сборов, первоначально также отнесенных к D. cuneatum, были позже 

переопределены Письмаркиной (Det. Е. В. Письмаркина, 06.2015). При 

этом, сборы с территории Сурского р-на (в 3 км юго-западнее 

с. Атяшкино, опушка порослевой нагорной дубравы на высоких кар-

бонатных склонах. 16.06.2004. Т. Б. Силаева, Е. В. Львова, 

Е. В. Письмаркина, А. В. Львов (GMU)) были определены как 

D. elatum, а из Инзенского р-на (Окрестности с. Мал. Шуватово. Степ-
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ной известняковый склон. 19.07.2010. Det. Ю. Уторова, А. Потняева, 

Д. Рыбкин [GMU]) – как D. subcuneatum. 

В Красную книгу Тамбовской области (2002) занесен только 

D. cuneatum, а в другом научном издании (Определитель…, 2010) для 

флоры региона приведен только D. litwinowii. В Гербарии LE хранится 

образец из Тамбовского р-на (Гербарий Тамбовской губернии и уезда. 

Собр. Е. К. Кардо-Сысоевой. Ямская степь, кустарники, близ Тамбова) 

определенный Цвелевым тоже как D. litwinowii.  

Все вышеизложенное указывает на то, насколько запутанной ока-

зывается ситуация с определением видовой принадлежности и встре-

чаемости тех или иных таксонов во флоре Саратовской области и при-

легающих территорий из-за отсутствия четких морфологических кри-

териев отнесения образцов к тому или иному таксону, присутствия 

отдельных таксономически значимых признаков разных таксонов 

у одного образца и неоднозначности представлений о таксономиче-

ской структуре рода¸ по крайней мере, в отдельных ее составляющих. 

При этом число и численность популяций таксонов рода на этой 

территории в последние десятилетия, вероятно, катастрофически со-

кращается. Многие из указанных в литературных источниках или по 

гербарным сборам популяции в последнее время не обнаруживаются, 

несмотря на обширные поиски, что указывает на высокую вероятность 

их элиминации. Эта тенденция особенно сильно выражена на южной 

границе ареала рода в пределах исследованной территории. 

В этой связи крайне необходимо изучение морфологической из-

менчивости популяций таксонов рода Delphinium, произрастающих 

в пределах Нижнего Поволжья и прилегающих территорий. В задачи 

такого исследования должно войти: выявление диапазона изменчивости 

морфологических (прежде всего, считающихся в отечественной флори-

стике видоспецифичными) признаков у растений в популяциях таксо-

нов; уточнение взаимоотношений между таксонами рода Delphinium 

в пределах вышеуказанной территории; определение характера влияния 

погодно-климатических и экотопических факторов на совокупность 

морфологических признаков, характеризующих тот или иной таксон.  
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The article is concerned with the difficulties of species identification of the Del-

phinium (Ranunculaceae) herbarium specimens gathered in the Lower Volga re-
gion (Astrakhan, Volgograd and Saratov oblasts) and the adjacent regions (Penza, 

Samara, Tambov and Ulyanovsk oblasts and the Republic of Mordovia). The spec-

imens from a number of herbaria (MW, LE, SARAT, SARBG, GMU, PVB) are 
subject to the research. It is revealed that their classification is problematic due 

to the absence of clear-cut classifying morphological parameters. The situation 

is further complicated by the occasional presence of taxonomically relevant traits 
of different taxa in one specimen as well as the disagreements concerning the ge-

nus’s taxonomic structure. The article also states that the Delphinium populations 

grown in the studied territory have been decreasing dramatically in the last twenty 
years. The fact that many populations, previously recorded in scientific literature 

or herbaria, were not detected is most likely indicative of their elimination. 

The tendency towards extinction is especially prominent on the southern border 
of the studied genus range. In this view, the article emphasizes the importance 

of further extensive research into morphological variability of the Delphinium 

populations, grown in the Lower Volga region and the adjacent territories. 
Key words: Delphinium L., Ranunculaceae, species, populations, taxonomic 

structure, herbarium specimens, species identification. 
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В статье приведены результаты анализа галофитной флоры на территориях, 

примыкающих к родникам Западного Казахстана. Указаны названия видов га-

лофитов для каждого родникового урочища по областям Западного Казахстана. 
Представлен кластерный анализ по количеству видов растений и галофитов 

во флоре по отношению к гидрохимическим показателям. Приведен корреля-

ционный анализ количества видов растений и галофитов во флоре по отноше-
нию к гидрохимическим показателям родников. 

Ключевые слова: галофиты, флора, родниковые урочища, Западный Казах-

стан, кластерный и корреляционный анализ флоры. 
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Западно-Казахстанская область занимает северо-западную часть 

Республики Казахстан – зону сухих степей и полупустынь. Эта терри-

тория располагается в достаточно сложных гидрогеологических усло-

виях, которые в совокупности с климатическими факторами оказыва-

ют существенное воздействие на родниковые воды. 
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Западный Казахстан располагается в пределах Прикаспийского 

гидрогеологического артезианского бассейна, который разделяется 

на Западно-Прикаспийский, Восточно-Прикаспийский, Приуральский 

и Юго-Восточный гидрогеологические районы (Гидрогеология…, 

1971). В Западно-Прикаспийском районе, при отсутствии свободного 

водообмена с нижними горизонтами, большое значение в формирова-

нии высокоминерализованных вод и рассолов играют расположенные 

близко к поверхности соляные купола и их кепроки. В Восточно-

Прикаспийском районе этажность размещения водоносных горизонтов 

становится прерывистой, что повышает стабильность химического 

состава вод, повышает дебит родников. В пределах Приуральского 

района присутствуют галогенно-сульфатные отложения, которые 

практически отсутствуют в Юго-Восточном районе. 

Отчетливо проявляется изменение гидрохимического класса род-

ников от гидрокарбонатного и гидрокарбонатно-сульфатного в лесосте-

пи к сульфатно-гидрокарбонатному и сульфатно-хлоридному в северной 

и южной степи, и хлоридному – в полупустынях и пустынях Прикас-

пийской низменности и Мангышлака.  

Высокая минерализация родниковых вод, повышенное содержание 

хлоридов, сульфатов и других солей предполагает наличие галофитной 

флоры на территориях, примыкающих к родникам. Поэтому целью дан-

ной работы было выявление видов растений засоленных местообитаний 

на территориях, примыкающих к родникам Западного Казахстана и ус-

тановление корреляционной зависимости между количеством галофитов 

во флоре и гидрохимическими показателями родников. 

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Объектами исследований являлись 40 родников Мангистауской, 

Актюбинской, Атырауской и Западно-Казахстанской областей запад-

ного региона Республики Казахстан (см. рис. 1): 
 

Актюбинская область 

1. Асыл су  

2. Ислам булак  

3. Маржанбулак верхний  

4. Маржанбулак нижний 

5. Молдирбулак 

6. Катпар (Сарсенбулак) 

7. Акшат 

8. Суык булак  

9. Суык булак 2 

10. Булак ауылы 

11. Косестек 
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12. Саржансай 

13. Жоса 

14. Жоса 2 

15. Родниковка  

16. Карауыкельды  

Атырауская область 

17. Туздыбулак  

18. Ащытуздыбулак  

19. Тилепбулак  

Западно-казахстанская область 

20. Таскала 1  

21. Таскала 3  

22. Таскала 5  

23. Красненькое  

24. Актау  

25. У пос. Крутой  

26. В пос. Крутой 

27. Егиндибулак 

28. Большая Ичка  

29. Январцево  

30. Айнабулак  

31. Серебрякова  

Мангистауская область 

32. Хамза баба  

33. Каракозайым  

34. Жумабек булак  

35. Самал  

36. Когез  

37. Оскен  

38. Ушаудан  

39. Кара булак  

40. Ыстык су 
 

В течение полевых сезонов 2015 – 2017 гг. была изучена флора 

территорий родниковых урочищ и собрано около 1000 листов герба-

рия. Изучение флоры проводилось маршрутным методом. Учитыва-

лись сосудистые растения, произрастающие в пределах площадей род-

никовых урочищ (около 900 м
2
). Сбор и сушка гербарных образцов 

проводились согласно стандартной методике (Матвеев, 2006). 

Установление видовой принадлежности собранных растений осу-

ществлялось по следующим определителям: Каталог растений Западно-

Казахстанской области (Дарбаева, Чукалина, 2011), Флора средней по-

лосы Европейской части СССР (Маевский, 1964, 2006), Определитель 

растений Средней Азии (1968 − 1993). Названия видов приводятся по 

сводке С. К. Черепанова (1995). В состав галофитной флоры были вклю-

чены: наземные растения солонцов, солончаков, а также степные и лу-

говые виды, распространенные преимущественно на засоленных почвах. 

Отбор проб родниковых вод осуществлялся в соответствии с тре-

бованиями нормативного документа ГОСТ 31861-2012 «Вода. Общие 

требования к отбору проб». Лабораторные исследования проводили на 

базе научно-исследовательского института биотехнологии и природо-

пользования Западно-Казахстанского аграрно-технического универси-

тета имени Жангир хана (Республика Казахстан, Западно-
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Казахстанская область, г. Уральск) в аккредитованном испытательном 

центре (действующий аттестат аккредитации № KZ.И.09.0147 

от 23.01.2017 г.). 

 

 
 
Рис. 1. Карта-схема исследуемых родников Западного Казахстана.  

Fig. 1. Map-scheme of the studied springs of Western Kazakhstan. 
 

Активную реакцию воды рН измеряли на приборе рН-метр Seven 

Easy потенциометрическим методом (ПДНФ 14.1:2:3:4.121-97). Кон-

центрацию азотосодержащих веществ (нитраты, нитриты) определяли 



Г. З. Идрисова, И. В. Сергеева, Е. Н. Шевченко и др. 

94                                 Бюл. Бот. сада Сарат. гос. ун-та. 2019. Том 17, вып. 2 − 3 

спектрофотометром САРY-50 с использованием ГОСТа 33045-2014 

«Вода питьевая. Методы определения минеральных азотсодержащих 

веществ». Содержание хлоридов и сульфатов определяли по ГОСТу 

4245-72 «Вода питьевая. Метод определения содержания хлоридов» 

и ГОСТу 23268.4-78 «Воды минеральные питьевые лечебные, лечебно-

столовые и природные столовые. Метод определения сульфат-ионов». 

Визуализация данных выполнена с помощью графического редак-

тора Microsoft Office Excel 2007. Для сравнения изученных флор с по-

мощью коэффициента Жаккара (Kf) проводились расчеты в программе 

Microsoft Excel с использованием приложения ExStatR 

(https://ib.komisc.ru/rus/database/exstatr). 

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Флора территорий, примыкающих к родникам в границах четырех 

областей Западного Казахстана, насчитывает 252 вида. Из 40 роднико-

вых урочищ, только в 14 были обнаружены галофиты, представленные 

22 видами, что составляет 8.73% от общего числа видов (табл. 1).  

Проведенный кластерный анализ по числу видов растений 

и по числу галофитов во флоре по отношению к гидрохимическим по-

казателям (рН; NH4
+
, мг/л; NO2

−
, мг/л; NO3

−
, мг/л; Cl

−
, мг/л; SO4

2−
, мг/л; 

общая минерализация, мг/л) выявил три кластера (рис. 2). 

Первый кластер объединил флоры территорий родников № 17 – 

Туздыбулак (4 галофита: Halocnemum strobilaceum (Pall.) Bieb., 

Limonium caspium (Willd.) Gams, Salicornia europaea L., Dodartia 

orientalis L.); № 19 – Тилепбулак (6 галофитов: Artemisia lercheana 

Web., Carex stenophylla Wahlenb., Halocnemum strobilaceum (Pall.) 

Bieb., Atriplex cana С.А. Меу, Kochia prostrata (L.) Schrad., Limonium 

caspium (Willd.) Gams); № 18 – Ащытуздыбулак (7 галофитов: Anabasis 

salsa (C.A. Mey.) Benth. ex Volkens, Salicornia perennans Willd., 

Krascheninnikovia ceratoides (L.) Gueldenst., Limonium suffruticosum (L.) 

O. Kuntze, Scorzonera parviflora Jacq., Atriplex cana С.А. Меу, Allium 

inderiense Fisch. ex Bunge).  

Воды выше указанных родников содержат значительные концен-

трации хлоридов и сульфатов, существенно превышающие установ-

ленные гигиенические нормативы, а также отличаются высокой общей 

минерализацией. Во флоре территорий данных родников отмечено 

наибольшее число галофитов. 
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Таблица 1. Число галофитов во флоре родниковых урочищ Западного Казахстана 

Table 1. The number of halophytes in the flora of spring areas of West Kazakhstan 

№, название родниково-

го урочища 

№, name of a spring areas 

Общее число 

видов во флоре 

родникового 

урочища 

Total number of 

species in the 

flora of the 

spring areas 

Число галофи-

тов во флоре 

родникового 

урочища 

The number of 

halophytes in 

the flora of the 

spring areas 

Доля галофитов от 

общего числа видов 

флоры родникового 

урочища, % 

Share of halophytes 

from the total num-

ber of species of 

spring areas flora, % 

Актюбинская область / Aktobe region 

№ 1 − Асыл су / Asyl su 32 1 3.13 

№ 4 − Маржанбулак 

(нижний) 

Marzhanbulak nizhnij 

20 1 5.00 

№ 7 − Акшат / Akshat 15 1 6.67 

№ 10 − Булак ауылы  

Bulak auyly 
23 1 4.35 

№ 13 − Жоса / Zhosa 58 1 1.72 

Атырауская область / Atyrau region 

№ 17 − Туздыбулак  

Tuzdybulak 
20 4 20.00 

№ 18 − Ащытуздыбулак  

Ashchytuzdybulak 
24 7 29.17 

№ 19 – Тилепбулак 

Tilepbulak 
15 6 40.00 

Западно-казахстанская область / West Kazakhstan region 

№ 22 − Таскала-5  

Taskala 5 
3 1 33.33 

№ 31 − Серебрякова  

Serebryakova 
10 1 10.00 

Мангистауская область / Mangistau region 

№ 32 − Хамза баба 

Hamza baba 
11 1 9.09 

№ 33 – Каракозайым 

Karakozajym 
11 3 27.27 

№ 39 − Кара булак 

Kara bulak 
8 4 50.00 

№ 40 − Ыстык су 

Ystyk su 
3 1 33.33 
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Рис. 2. Дендрограмма по числу видов растений и по числу галофитов во флоре по 

отношению к гидрохимическим показателям. 

Fig. 2. Dendrogram on the number of plant species and the number of halophytes in 

the flora in relation to hydrochemical parameters. 
 

Второй кластер объединяет все остальные родники (за исключени-

ем № 40 – Ыстык су). Он подразделяется на два подкластера. В первом 

подкластере у большинства родников во флоре отсутствуют галофиты. 

Во флоре следующих родников присутствует по одному галофиту: 

№ 1 родник Асыл су (Chenopodium urbicum L.), № 4 родник Маржан-

булак (нижний) (Atriplex tatatrica L.), № 7 родник Акшат  (Artemisia 

santonica L.), № 10 родник Булак ауылы (Artemisia pauciflora Web.), 

№ 13 родник Жоса (Hordeum bogdanii Wilensky), № 22 родник Таскала-

5 (Chenopodium urbicum L.), № 31 родник Серебрякова (Juncus gerar-

dii Loeisel.), № 32 родник Хамза баба (Artemisia lercheana Web.), № 34 

родник Жумабек булак (Artemisia lercheana Web.). Второй подкластер 
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включает два родника: родник № 33 (Каракозайым) во флоре которого 

отмечено 3 галофита (Atriplex tatatrica L., Climacoptera crassa (Bieb.) 

Botsch., Artemisia lercheana Web.); родник № 39 (Кара булак) во флоре 

которого – 4 галофита (Artemisia lercheana Web., Climacoptera crassa 

(Bieb.) Botsch., Anabasis salsa (C.A. Mey.) Benth. ex Volkens, Salsola 

euryphylla Botsch. – данный вид занесен в Красную Книгу Республики 

Казахстан (Идрисова и др., 2018).  

Отдельно выделен родник № 40 (Ыстык су), так как во флоре это-

го родника отмечено всего три вида, один из которых галофит 

(Anabasis salsa (C.A. Mey.) Benth. ex Volkens), кроме того гидрохими-

ческие показатели по концентрации хлоридов и общей минерализации 

значительно превышают установленные гигиенические нормативы. 

Корреляционный анализ показал, что число видов обратно про-

порционально концентрации хлоридов и сульфатов, а число галофитов 

во флоре увеличивается с общей минерализацией и повышением кон-

центрации хлоридов и сульфатов (табл. 2) 

 
Таблица 2. Ранговые корреляции Спирмена 

Table 2. The Spearman’s rank correlation 

 
Примечание. NS − число видов во флоре родниковых урочищ, шт: 

NH − число галофитов во флоре родниковых урочищ, шт; TM – общая минера-

лизация, мг/л. Концентрации ионов даны в мг/л. Отмеченные корреляции зна-

чимые на уровне p < 0.05000. 

Note. NS − number of species in the flora of spring areas, PCs; NH – number 

of halophytes in the flora of spring areas, PCs; TM – total mineral., mg/l.  Ion con-

centrations are given in mg/l. The marked correlations are significant at the level 

of p < 0.05000. 

 

ВЫВОДЫ 

Таким образом, из 40 родниковых урочищ Западного Казахстана, 

только в 14 были обнаружены галофиты, представленные 22 видами, 
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что составляет 8.73 % от общего числа видов. 

Кластерный анализ по количеству видов растений и галофитов 

во флоре по отношению к гидрохимическим показателям выявил три 

кластера. Первый кластер объединяет родники (Туздыбулак, Тилепбу-

лак, Ащытуздыбулак) воды, которых содержат значительные концен-

трации хлоридов и сульфатов, существенно превышающие установ-

ленные гигиенические нормативы и отличающиеся высокой общей 

минерализацией. Во флоре территорий данных родников отмечено 

наибольшее число галофитов. 

Второй кластер объединяет 36 родников, у большинства из них 

во флоре отсутствуют галофиты. Только в десяти родниковых урочи-

щах присутствуют галофиты от 1 до 4 видов. 

Третий кластер образует родник № 40 Ыстык су, во флоре которо-

го всего три вида, один из них галофит (Anabasis salsa (C.A. Mey.) 

Benth. ex Volkens), кроме того гидрохимические показатели по кон-

центрации хлоридов и общей минерализации значительно превышают 

установленные гигиенические нормативы. 

Корреляционный анализ показал, что число видов обратно про-

порционально концентрации хлоридов и сульфатов, а число галофитов 

во флоре увеличивается с общей минерализацией и повышением кон-

центрации хлоридов и сульфатов. 
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The article presents the results of the analysis of halophytic flora in the areas adja-

cent to the springs of Western Kazakhstan. The names of halophyte species 
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of plant species and halophytes in the flora in relation to the hydrochemical pa-
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Подробно изучено 23 фитоценоза с участием копеечника крупноцветкового 

(Hedysarum grandiflorum Pall.), находящихся в южной части Приволжской воз-

вышенности в административных границах Саратовской области. Исследова-
ние проводилось в 2007 – 2018 гг. Было заложено более 600 учётных площадок. 

Показано фитоценотическое разнообразие сообществ с участием 

H. grandiflorum в южной части Приволжской возвышенности. Изученные фи-
тоценозы приурочены к сообществам петрофитных и типчако-ковыльных сте-

пей. Выделено три безранговых сообщества. Сообщество Pimpinella tragium–

Hedysarum grandiflorum порядка Helictotricho–Stipetalia характеризуется невы-
соким проективным покрытием, приуроченностью к склонам преимуществен-

но южных экспозиций с большим уклоном, и невысоким видовым разнообра-

зием. Сообщества Artemisia santonica–Hedysarum grandiflorum и Festuca 
valesiaca–Hedysarum grandiflorum предварительно рассматриваются как отно-

сящиеся к ценотическому и синтаксономическому экотону между порядками 

Festucetalia valesiacae и Helictotricho–Stipetalia и характеризуются тяготением 
к более ровным участкам рельефа, с меньшей крутизной склонов различной 

экспозиции и значительным проективным покрытием. Полученные результаты 

расширяют классические представления о фитоценотической приуроченности 
H. grandiflorum к выходам почвообразующих пород, как облигатного кальце-

фила. Копеечник крупноцветковый можно встретить и в типчаково-ковыльных 

степях, хотя в последних данный вид чувствует себя некомфортно.  
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Изученность синтаксономического состава петрофитных степей 

невелика и охватывает только отдельные аспекты в некоторых регио-

нах. При этом особенно интересной является синтаксономия степей 

с участием редких и охраняемых видов растений. К таким видам отно-

сится копеечник крупноцветковый (Hedysarum grandiflorum Pall.) 

− стержнекорневой травянистый многолетник, занесённый в Красные 

книги Российской Федерации (2008) и Саратовской области (2006) 

с категорией 3 и статусом редкий вид. Копеечник формирует ценопо-

пуляции на разнообразных карбонатных субстратах: от обнажений 

мела, мергеля и карбонатных глин до литосолей карбонатных и слабо-

развитых дерново-карбонатных почв (Лаврентьев, Болдырев, 2017). 

При проведении фитоценотических исследований накапливаются 

данные о фитоценозах с участием копеечников и влиянии копеечников 

на эти фитоценозы, но таких исследований немного (Onipchenko et al., 

1998, 2009; Митрошенкова, Лысенко, 2003; Akhmetzhanova, 2010; 

Ямалов и др., 2011, 2012b; Петрова, Ямалов, 2015; Golovanov et al., 

2017; Лысенко, Ямалов, 2017), и при этом они охватывают 

H. grandiflorum косвенно, в ходе изучения других видов (Митрошен-

кова, 2015), в том числе и в районе исследования (Архипова и др., 

2017; Лысенко и др., 2017; Сулейманова, 2017), а работы именно 

по копеечнику крупноцветковому единичны (Аверинова, 2014). Фло-

ристический состав фитоценозов с участием данного вида изучался 

ранее (Лаврентьев, Болдырев, 2016) и дополняет общую картину фи-

тоценотического состава петрофитных степей. 

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Объектами исследования являлись фитоценозы с участием копе-

ечника крупноцветкового, находящиеся в южной части Приволжской 

возвышенности в административных границах Саратовской области. 

Исследование проводилось в 2007 – 2018 гг. Было подробно изучено 

23 фитоценоза в местообитаниях с различными экологическими усло-

виями, в которых было заложено более 600 учётных площадок 

(по 25 − 30 в каждом фитоценозе). Для характеристики фитоценозов 
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использовались стандартные методики с заложением учётных площа-

док в 1 м
2
 (Работнов, 1978; Матвеев, 2006; Миркин, Наумова, 2012). 

Площадь каждого геоботанического описания составляла 100 м
2
. Уча-

стие видов оценивалось величиной проективного покрытия в процен-

тах на каждой учётной площадке размером в 1 м
2
. Латинские названия 

растений указаны по сводке С. К. Черепанова (1995) с учётом совре-

менных сведений (Флора..., 1974 – 2004; Маевский, 2006, 2014; Еле-

невский и др., 2009). Для определения видов растений использовались 

определители высших растений «Флора европейской части СССР» 

(«Флора Восточной Европы») (1974 – 2004), «Флора средней полосы 

европейской части России» (Маевский, 2006, 2014) и «Определитель 

сосудистых растений Саратовской области» (Еленевский и др., 2009). 

Положение фитоценозов в системе единиц флористической классифи-

кации (Westhoff, Maarel, 1973, 1978) оценивалось по присутствию ди-

агностических видов (Миркин, Наумова, 2012; Ямалов и др., 2012а; 

Уникальные памятники природы..., 2014). Номенклатура синтаксонов 

соответствует «Международному кодексу фитосоциологической но-

менклатуры» (Weber et al., 2000). В каждом из изученных фитоценозов 

закладывался полный почвенный разрез и проводилось его морфоло-

гическое описание (Болдырев, Пискунов, 2006). 

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Анализ состава видов в сообществах с H. grandiflorum позволил оп-

ределить их положение в пространстве синтаксонов степной растительно-

сти высших рангов (таблица). Подробные геоботанические описания вы-

деленных сообществ даны в Приложении диссертации (Лаврентьев, 2018). 

Петрофитные степи, приуроченные к выходам почвообразующих 

пород и слаборазвитым литосолям карбонатным, были отнесены 

к союзу Helictotricho desertori–Stipion rubentis Toman 1969 порядка 

Helictotricho–Stipetalia Toman 1969 континентальных степей Повол-

жья, Урала и Сибири. Диагностические виды – Echinops ruthenicus, 

Ephedra distachya и др. Типчаково-ковыльные степи отнесены к пере-

ходному союзу Festucion valesiacae Klika 1931/Helictotricho desertori–

Stipion rubentis Toman 1969 переходного порядка Festucetalia valesiacae 

Br.-Bl. et Tx. ex Br.-Bl. 1949/Helictotricho–Stipetalia Toman 1969 класса 

Festuco–Brometea Br.-Bl. et R. Tx. 1943. Диагностическими видами яв-

ляются Festuca valesiaca, Stipa capillata и др.  
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Таблица. Положение сообществ в системе синтаксонов степной растительности 

Table. The position of communities in the syntaxon system of steppe vegetation 

Синтаксон 

Syntaxon 
1 2 3 

Число описаний  

Number of descriptions 
13 6 4 

Д. в. сообщества Pimpinella tragium–Hedysarum grandiflorum 

D. t. community Pimpinella tragium–Hedysarum grandiflorum 

1 2 3 4 

Hedysarum grandiflorum V V IV 

Thymus cimicinus  V . . 

Pimpinella tragium  V II I 

Polygala cretacea  V I I 

Linum uralense IV . . 

Asperula exasperata IV . . 

Astragalus albicaulis IV II I 

Globularia punctata III . . 

Helianthemum cretaceum  III . . 

Scabiosa isetensis  III I I 

Reseda lutea  III . . 

Д. в. сообщества Artemisia santonica–Hedysarum grandiflorum 

D. t. community Artemisia santonica–Hedysarum grandiflorum 

Artemisia santonica I V I 

Centaurea carbonata III V I 

Galium octonarium III V I 

Allium strictum II IV I 

Д. в. сообщества Festuca valesiaca–Hedysarum grandiflorum 

D. t. community Festuca valesiaca–Hedysarum grandiflorum 

Poa bulbosa I I IV 

Festuca valesiaca II II III 

Salvia tesquicola II I III 

Д. в. союза Helictotricho desertori–Stipion rubentis 

и порядка Helictotricho–Stipetalia 

D. t. union Helictotricho desertori–Stipion rubentis 

and order Helictotricho–Stipetalia 

Echinops ruthenicus II V I 

Centaurea marschalliana I III I 

Ephedra distachya I III I 

Alyssum tortuosum . III I 

Polygala sibirica  II . . 
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Окончание таблицы 

Table 

1 2 3 4 

Д.в. класса Festuco–Brometea и порядка Festucetalia valesiacae 

D. t. class Festuco–Brometea and order Festucetalia valesiacae 

Gypsophila altissima V III I 

Festuca valesiaca IV V I 

Stipa capillata IV II I 

Stipa lessingiana  IV I I 

Onosma volgensis  IV III I 

Stipa pennata III III II 

Androsace maxima II III III 

Примечание: Д. в. – диагностические виды. Римскими цифрами показаны 

постоянства видов. 

Note: D. t. – diagnostic types. Roman numerals indicate the constancy of species. 

 

Сообщества с подобным синтаксономическим положением опи-

сывались и ранее (Митрошенкова, Лысенко, 2003; Жирнова и др., 

2007; Golovanov et al., 2017; Лысенко, Ямалов, 2017; Лысенко, 2018). 

Выделено три безранговых сообщества. 

Сообщество Pimpinella tragium–Hedysarum grandiflorum порядка 

Helictotricho–Stipetalia характеризуется невысоким проективным по-

крытием (в среднем до 30%), приуроченностью к склонам преимуще-

ственно южных экспозиций с большим уклоном (до 65°). Число видов 

до 37. Доминируют в сообществе Hedysarum grandiflorum, Thymus 

cimicinus, Pimpinella tragium, Gypsophila altissima и Festuca valesiaca. Кон-

стантными видами являются H. grandiflorum и Pimpinella tragium. 

Сообщества Artemisia santonica–Hedysarum grandiflorum и Festuca 

valesiaca–Hedysarum grandiflorum предварительно рассматриваются 

как относящиеся к ценотическому и синтаксономическому экотону 

между порядками Festucetalia valesiacae и Helictotricho–Stipetalia и ха-

рактеризуются тяготением к более ровным участкам рельефа, с мень-

шей крутизной склонов различной экспозиции и значительным проек-

тивным покрытием (почти до 70%). Доминируют в сообществах 

H. grandiflorum, Artemisia santonica, Festuca valesiaca, Stipa capillata 

и H. grandiflorum, Festuca valesiaca, Galatella villosa и Bromopsis 

riparia, соответственно. Константными видами являются 

H. grandiflorum, Artemisia santonica, Festuca valesiaca и H. grandiflorum 
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с Poa bulbosa, соответственно. Сообщество Artemisia santonica–

Hedysarum grandiflorum является петрофитным вариантом типчаково-

ковыльных степей. 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Описанные сообщества являются близкими по типам раститель-

ности, флористическому составу и по особенностям местообитаний, 

что позволяет рассматривать их флору единой и связывать 

с H. grandiflorum. Изученные фитоценозы приурочены к сообществам 

петрофитных и типчако-ковыльных степей порядков Helictotricho–

Stipetalia и Festucetalia valesiacae класса Festuco–Brometea и выделяют-

ся в три безранговых сообщества: Pimpinella tragium–Hedysarum 

grandiflorum, Artemisia santonica–Hedysarum grandiflorum и Festuca 

valesiaca–Hedysarum grandiflorum. Чёткое выделение не только чисто 

петрофитных сообществ, но и экотонных, позволяет говорить о более 

сложном отношении копеечника крупноцветкового к местообитаниям 

и возможности поселения его практически в настоящих степях с вы-

раженной нарушенностью. Таким образом, полученные результаты 

расширяют классические представления о фитоценотической приуро-

ченности H. grandiflorum к выходам почвообразующих пород, как об-

лигатного кальцефила. Копеечник крупноцветковый можно встретить 

и в типчаково-ковыльных степях, хотя в последних данный вид чувст-

вует себя некомфортно. 
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Studied in detail of 23 phytocenoses with the participation of Hedysarum 

grandiflorum Pall., located in the southern part of the Volga Upland in the admin-
istrative borders of the Saratov region. The study was conducted in 2007 – 2018. 

It was laid more than 600 accounting platforms. A phytocenotic diversity of com-

munities with participation of H. grandiflorum in the southern part of Volga Up-
land. The studied phytocenoses are confined to the communities of petrophytic 

and fescue-feather-grass steppes. Three unranked communities have been identi-

fied. Community Pimpinella tragium–Hedysarum grandiflorum of the order 

Helicotricho–Stipetalia is characterized by low projective cover, confined to the 

slopes of mainly southern exposures with a large slope, and low species diversity. 
Communities Artemisia santonica–Hedysarum grandiflorum and Festuca 

valesiaca–Hedysarum grandiflorum are pre-considered as belonging to the cenotic 

and syntaxonomic ecotone between the orders of Festucetalia valesiacae 
and Helictotricho–Stipetalia and are characterized by the attraction to a more level 

terrain, with less steepness of slopes of different exposure and considerable projec-

tive cover. The obtained results expand the classical understanding of the 
phytocenotic timing of H. grandiflorum to the outcrops of soil-forming rocks 

as obligate calcephil. H. grandiflorum can also be found in the fescue-feather grass 

steppes, although in the latter this species feels uncomfortable. 
Key words: Hedysarum grandiflorum, syntaxonomy, petrophytous steppes, rare 

species, ecotone, vegetation, calciphile plant. 
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Цитофотометрическим методом in vivo исследовались спектральные характе-

ристики тканей колеоптиля и листа двухсуточных проростков озимой ржи. 
Оценивалась оптическая плотность осевого пропускания света видимой облас-

ти спектра паренхимой и тканями проводящих пучков у проростков, выращен-

ных на свету и в полной темноте. Выявлено, что в условиях этиоляции все изу-
ченные ткани имели минимальные средние значения оптической плотности 

в видимой части спектра по сравнению с таковыми при прорастании в услови-

ях освещения. Отмечено, что при выращивании в полной темноте наиболее оп-
тически плотными ткани являлись в синей области спектра. Установлена тка-

невая специфичность оптических свойств разных анатомических структур. Вы-

явлено, что наибольшее влияние условия выращивания оказывают на оптиче-
ские свойства клеток проводящего пучка колеоптиля. Делается предположе-

ние, что паренхима колеоптиля не является фотоморфогенетически активной 

на данном этапе онтогенеза. Показано, что действие светового фактора прояв-
ляется как в изменении ультраструктуры ткани, что сказывается на их оптиче-

ской плотности, так и в новообразовании пигментных систем. 

Ключевые слова: озимая рожь, колеоптиль, лист, оптические свойства, 
проводящий пучок. 
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Физиологическая значимость видимой части электромагнитного 

спектра для растения в современном понимании определяется тем, что 

свет является как источником энергии, так и самым быстро меняю-

щимся информативным фактором внешней среды (Dietz, 2015; 

Vignolini, 2016). Считается, что ответная реакция на воздействие света 

в большинстве случаев определяется оптическими свойствами расти-

тельных тканей, зависящими в свою очередь от содержания пигментов 

и структурных особенностей клеток (Vogelmann, 1993). 

Благодаря изменениям ультраструктуры тканей в процессе онто-

генеза и развёртыванию пигментных систем, оптические параметры 

растительного организма получают возможность адаптивно подстраи-

ваться с малым временем отклика к меняющимся условиям. Определе-

ние спектра поглощения видимой части света тканями, т.е. их спек-

тральной характеристики in vivo, представляет интерес с целью иден-

тификации механизмов, регулирующих гомеостаз клеток, тканей 

и органов растения. 

Целью настоящего исследования являлось определение спек-

тральных характеристик тканей проростков ржи на свету и в условиях 

этиоляции. 

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Исследования проводились на кафедре микробиологии и физио-

логии растений Саратовского государственного университета 

им. Н. Г. Чернышевского. Объектом изучения являлись проростки 

озимой ржи сорта Саратовская 7. Семена проращивались в термоста-

тируемых условиях в вермикулите с глубиной заделки 6 см при 18 °С. 

Источником освещения являлись люминесцентные лампы белого света 

с максимальной освещённостью 6000 лк. 

Изучение спектральных характеристик в области от 380 до 750 нм 

проводили согласно методики для цитофотометрических исследований 

(Агроскин, 1977; Merzlyak, 2005). Источником света служила галогено-

вая лампа накаливания мощностью 75 Вт. Пучок света большой степени 

монохроматичности (± 2 нм) подавался на микроскоп МББ–1А. Для по-

лучения света с узкой длиной волны использовался монохроматор спек-

трофотометра SPEKOL 11. Интенсивность прошедшего через ткани све-

та определяли с помощью фотоэлектронного умножителя ФЭУ–68 

со спектральной чувствительностью, лежащей в области 300–820 нм. 
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Временные препараты растительного материала готовили на руч-

ном микротоме. Толщина среза подбиралась таким образом, чтобы 

оптическая плотность тканей укладывалась в пределы от 0.2 до 0.8, 

тем самым уменьшая погрешность измерения (Агроскин, 1977). Для 

сравнения неодинаковых по толщине срезов все значения оптической 

плотности пересчитывались на 1000 мкм. Оптические свойства тканей 

изучались через 2-е суток с момента начала опыта в средней части ко-

леоптиля и 1-го листа, находящейся ниже 1 см от верхушки органа. 

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Как показали исследования, оптические свойства тканей, пред-

ставленных в колеоптиле и первом листе, существенно различаются. 

В частности, в условиях этиоляции проводящий пучок листа имеет 

наибольшую оптическую плотность равную 4.2. Проводящий пучок 

колеоптиля занимает промежуточное положение по этому показателю 

(2.9). Паренхима колеоптиля имеет среднюю оптическую плотность 

1.6. Изменение средней оптической плотности по участкам спектра, 

условно разбитую на синюю (400 − 490 нм), жёлто-зелёную 

(500 − 590 нм) и красную (600 − 700 нм), показывает различие у изу-

ченных тканей. В частности, наибольший вклад в оптическую плот-

ность ткани наблюдается в синей области спектра у проводящих пуч-

ков колеоптиля и зародышевого листа (рис. 1). Паренхима колеоптиля 

имеет примерно одинаковую оптическую плотность на всём протяже-

нии видимого спектра. Небольшие пики поглощения обнаруживаются 

в синей части спектра в проводящем пучке 1-го листа (420, 440 

и 480 нм) и колеоптиля (400 и 470 нм). 

В условиях освещения ранжированность изученных тканей по вели-

чине оптической плотности сохраняется, однако меняется уровень каждо-

го из соответствующих показателей оптической плотности. Наибольшее 

значение оптической плотности по-прежнему свойственно проводящему 

пучку листа – 5.4, тогда как проводящий пучок колеоптиля обнаруживает 

меньшие значения (3.8). Минимальная оптическая плотность среди изу-

ченных тканей принадлежит паренхиме колеоптиля – 2.4. 

Выявлено влияние условий освещения во вклад различных облас-

тей спектра в общую оптическую плотность ткани (рис. 2). Для прово-

дящего пучка и паренхимы колеоптиля в условиях освещения отмече-

но практически одинаковое поглощение во всём видимом спектре.  
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Рис.1. Оптическая плотность тканей проростка в условиях темноты. 

Рис.1. The optical density of the tissues of the seedling in dark conditions. 

 

 
Рис. 2. Оптическая плотность тканей проростка в условиях освещения. 

Рис. 2. The optical density of the tissues of the seedling in lighting conditions. 
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Оптическая плотность проводящего пучка листа в синей области 

в 2 раза выше, чем в остальных областях спектра поглощения. Изуче-

ние спектральных характеристик тканей в условиях освещения пока-

зывает наличие выраженных областей поглощения в проводящем пуч-

ке листа в синем участке спектра при 410 и 480 нм, в красной области 

присутствует пик при 670 − 680 нм. Это указывает на присутствие 

пигментов фотосинтетического аппарата и связано с рассеиванием 

световых лучей из прилегающего мезофилла. Присутствие следов 

пигментов фотосинтеза отмечено также и в проводящем пучке колеоп-

тиля из-за влияния хлорофиллоносной обкладки. 

Изменчивость оптических свойств растительных органов в первую 

очередь связывают с механизмами адаптации к внешним факторам. 

Считается, что условия внешней среды могут влиять на состав пигмент-

ных систем растительных органов (Физиология…, 2005). Имеются так-

же данные, свидетельствующие о том, что немалый вклад в оптические 

свойства растительных тканей вносят морфологические и анатомиче-

ские особенности ультраструктуры клеток (Vogelmann, 1993).  

С другой стороны, следует различать два вида адаптации − филоге-

нетическую и онтогенетическую, имеющих разные временные масшта-

бы (Рабинович, 1951). Онтогенетическая адаптация, в свою очередь, 

может также складываться из процессов разных уровней иерархии 

− одни онтогенетические приспособления медленны и устойчивы, дру-

гие сравнительно быстрые и обратимые. Медленные процессы, как пра-

вило, связаны с формированием структуры растительных фитомеров 

в онтогенезе и определяются, в основном, функционированием генети-

ческой подсистемы. Более быстрые процессы формируют динамическое 

равновесие образования и распада того или иного пигмента.  

В то же время, существуют адаптационные механизмы со време-

нем отклика на внешнее воздействие от нескольких секунд до часов 

(конформационные перестройки пигмент-белковых комплексов, изме-

нение рН внутренней среды определённого компартмента, движение 

хлоропластов). С учётом выше изложенного, можно предположить, 

что оптические свойства этиолированных тканей являются филогене-

тической адаптацией. Данный тип адаптации предоставляет некую 

базовую совокупность физиологических ответных реакций, на которой 

надстраиваются процессы онтогенетической адаптации. Действитель-

но, в условиях этиоляции все изученные ткани имели минимальные 
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средние значения оптической плотности в видимой части спектра 

по сравнению с таковыми, отмеченными при прорастании в условиях 

освещения. Полученные данные свидетельствуют о том, что свет по-

вышает оптическую плотность ткани и приводить к появлению новых 

пигментных систем. 

Анализ изменения оптических свойств и характера спектральных 

кривых растительных тканей позволяет оценить и её физиологическую 

активность, а также тип основного процесса. Паренхима колеоптиля 

поглощает свет примерно одинаково на всём видимом участке спектра 

как в условиях этиоляции, так и при освещении. Различие между вари-

антами опыта заключается в изменении уровня спектральных кривых, 

но не их формы. Следовательно, основной вклад в оптические свойст-

ва этой ткани вносят цитоморфологические изменения клеток, 

а не перестройки или новообразование пигментных систем 

(Vogelmann, 1993). Таким образом, паренхима колеоптиля не является 

фотоморфогенетически активной на данном этапе онтогенеза. 

Проводящий пучок колеоптиля, как и его паренхима, обнаруживает 

одинаковую оптическую плотность, начиная с 420 нм в условиях этио-

ляции и при освещении. В отличие от паренхимы колеоптиля, 

в проводящем пучке этиолированных тканей отмечен участок с высокой 

оптической плотностью в синей области спектра (380 − 420 нм), кото-

рый практически пропадает в условиях освещения. Выращивание 

на свету приводит к новообразованию пигментов фотосинтетического 

аппарата в клетках обкладки пучка как колеоптиля, так и листа. Необхо-

димо отметить, что общая форма кривой спектральных характеристик 

проводящего пучка листа не меняется по вариантам опыта − в условиях 

освещения появляются только небольшие области поглощения при 480 

и 680 нм. Таким образом, фотоморфогенетически активными является 

обкладка проводящих пучков колеоптиля и 1-го листа. 

 

ВЫВОДЫ 

1. В условиях этиоляции наиболее оптически плотными в синей 

области спектра являются ткани проводящих пучков колеоптиля 

и первого листа. 

2. Действие светового фактора на проростки проявляется как 

в изменении ультраструктуры ткани, что сказывается на их средней 

оптической плотности, так и в новообразовании пигментных систем. 
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An in vivo cytophotometric method was used to study the spectral characteristics 

of coleoptile tissue and a leaf of two-day seedlings of winter rye. The optical den-

sity of axial transmittance of light in the visible region of the spectrum by paren-
chyma and tissues of conducting beams in seedlings grown in light and in com-

plete darkness was estimated. It was revealed that under conditions of etiolation 

all the studied tissues had minimal average values of optical density in the visible 
part of the spectrum as compared to those during germination under illumination 

conditions. The tissue specificity of the optical properties of different anatomical 

structures has been established. It was revealed that the growing conditions have 
the greatest influence on the optical properties of the cells of the conducting cole-

optile bundle. It is suggested that the coleoptile parenchyma is not photomorpho-

genetically active at this stage of ontogenesis. It has been shown that the effect 

of the light factor is manifested both in a change in the ultrastructure of the tissue, 

which affects their optical density, and in the new formation of pigment systems. 

Key words: winter rye, coleoptile, leaf, optical properties, conducting beam. 
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Проведено биологическое тестирование синтетических N-производных би-
циклических кетонов соединений – (тио)семикарбазонов 2,4-диарил-

бицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-онов, которые отличаются характером арильных 

заместителей и N-нуклеофила. Исследуемые соединения получены на кафед-
ре органической и биоорганической химии Института химии Саратовского 

национального исследовательского государственного университета. Объект 

исследования − яровая мягкая пшеница  Triticum aestivum L. сорта Саратов-
ская 36. Перед культивированием проводили обработку семян испытуемыми 

растворами. Для оценки физиологической активности соединений  использо-

вали ставнительный анализ морфометрических показателей роста корневой 
системы и побега опытных и контрольных растений. Установлено, что со-

единения, отличающиеся характером арильных заместителей и N-нук-

леофила, оказывают различное действие на рост проростков. Cемикарбазон 
2, 4-дифенилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-она в концентрации 10−6М способст-

вует росту корневой системы, повышению показателя корнеобеспеченности 
и значения корневого индекса проростков относительно контроля. Тиосеми-

карбазон 2-фенил-4-(4’-метоксифенил)бицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-она  в кон-

центрациях 10−6  и 10−12М стимулирует рост корневой системы и побега, спо-
собствует повышению корневого индекса и  корнеобеспеченности пророст-

ков. Обработка семян раствором тиосемикарбазона 2-(4’-хлорфенил)-4-

фенилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-она в концентрации 10−6 М  ингибирует рост  
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побега, в концентрации 10−12М побега и корневой системы проростка. 
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тений, мягкая пшеница. 
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Предпосевная обработка семян растений регуляторами роста про-

водится с целью повышения всхожести семян, устойчивости к заболе-

ваниям, ускорения развития, повышения урожайности. Большое раз-

нообразие и высокая биологическая активность органических соеди-

нений способствует их широкому использованию в качестве препара-

тов бактерицидного, фунгицидного, гербицидногодействия, росторе-

гулирующего действия (Мельников и др., 1995). Биологическое тести-

рование в лабораторных условиях является объективным, надежным 

и относительно быстрым способом оценки физиологической активно-

сти веществ (Коробко  и др., 2018). 

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Исследования проводились в 2018 году на кафедре микробиоло-

гии и физиологии растений Саратовского национального исследова-

тельского государственного университета имени Н. Г. Чернышевского.  

Биотестированию подвергнуты (тио)семикарбазоны 2,4-диарил-

бицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-онов (рис.1, 4 − 6), отличающиеся характе-

ром арильных заместителей и N-нуклеофила, а именно семикарбазон 

2,4-дифенилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-она (СК), тиосемикарбазон 2-(4’-

хлорфенил)-4-фенилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-она (ХТСК) и тиосеми-

карбазон 2-фенил-4-(4’-метоксифенил)бицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-она 

(МТСК). Исследуемые соединения получены с выходом 70 − 86% при 

кипячении в абсолютном этаноле с добавлением ацетата натрия или 

пропаноле-2 исходных кетонов с (тио)семикарбазидом (рис. 1) на ка-

федре органической и биоорганической химии Института химии СГУ 

(Колеватова, 2009; Жестовская, Крылатова, 2012). Синтезированные 

N-производные 2,4-диарилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-онов представля-

ют собой бесцветные кристаллические вещества, с высокими темпера-

турами плавления хорошо растворимые в этаноле, плохо − в хлоро-

форме и воде. Концентрацию веществ устанавливали по молекулярно-

му весу, в трех характерных для физиологически активных веществ 

действующих дозах: 10
−6 

М, 10
−9 

М, 10
−12 

М. 
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Рис. 1. Получение (тио)семикарбазонов 2,4-диарилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-онов: 

1, 4 Ar1=Ar2= C6H5, X=NHC(O)-NH2 (СК); 2,5 Ar1=4-ClC6H4, Ar2= C6H5, 

X= NHC(S)-NH2 (ХТСК), 3,6 Ar1=C6H5, Ar2 = 4-CH3OC6H4, X= NHC(S)-NH2 

(МТСК). 

Fig. 1. Preparation of (thio) semicarbazones 2,4-diarylbicyclo [3.3.1] non-2-en-9-ones: 

1, 4 Ar1 = Ar2 = C6H5, X =NHC(O)-NH2 (SC); 2,5 Ar1=4-ClC6H4, Ar2= C6H5, 

X= NHC(S)-NH2 (CТSК), 3,6 Ar1=C6H5, Ar2 = 4-CH3OC6H4, X= NHC(S)-NH2 

(МТSК). 

 

Объектом исследования служили проростки яровой мягкой пше-

ницы  Triticum aestivum L. сорта Саратовская 36. Использовали непо-

врежденные, выровненные по размеру семена 2016 года репродукции, 

с хорошей всхожестью (≥ 95%). Для изучения влияния предваритель-

ной обработки посевного материала на развитие растений семена за-

мачивали в испытуемых растворах в течение двух суток, затем культи-

вировали в чашках Петри на дистиллированной воде.  

Культивирование проростков осуществлялось в климатостате при 

температуре + 18ºC. На семидневных проростках проводили количест-

венный учет роста и развития: определяли длину корневой системы 

проростка, длину побега (n = 20). По полученным данным рассчитыва-

ли показатели корневого индекса. Результаты исследований подверга-

лись статистической обработке в табличном процессоре Excel пакета 

программ MS Office 2010. 

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Все испытуемые растворы в концентрации 10
−6 

М оказали в той 

или иной степени стимулирующее действие на рост корневой системы 

проростка (таблица). При обработке семян  растворами СК и МТСК об-

щая длина корней проростков составила 222 − 225 мм, ХТСК – 212 мм. 
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Наибольшая длина корневой системы характерна проросткам, зернов-

ки которых подвергались предпосевной обработке раствором МТСК 

в концентрации 10
−12 

М; их длина составила 247 мм, что на 21% выше, 

чем в контроле. 

 
Таблица. Влияние предпосевной обработки семян на рост корневой системы 

и побега  проростков пшеницы сорта Саратовская 36 

Table. The effect of presowing seed treatment on the growth of the root system and 

the shoot of wheat seedlings of the variety Saratovskaya 36 

Варианты 

Options 

 

Показатели / Indicators  

корневой индекс, 

отн.ед. 

root index, rel. units 

длина корней, мм 

root length, mm 

длина побега, мм 

shoot length, mm 

Контроль / Control 1.00 204.0±7.1 54.3±3.7 

СК 

  

  

С=10 −6 М 1.12 222.2±7.7 52.5±3.0* 

С=10 −9 М 0.58 103.6±9.8 43.7±2.7 

С=10 −12 М 1.11 196.8±9.2* 56.4±2.8* 

МТСК 

  

  

С=10 −6 М 1.16 225.3±10.3 56.8±2.7* 

С=10 −9 М 0.98* 195.1±7.1* 51.2±3.1* 

С=10 −12 М 1.16 246.8±13.5 57.5±3.4* 

ХТСК 

  

  

С=10 −6 М 1.00* 212.0±7.1* 46.2±3.1 

С=10 −9 М 1.07 195.9±10.4* 54.2±2.8* 

С=10 −12 М 1.00* 190.1±5.4 49.3±2.9 

Примечание: * − различия между контрольными и опытными значениями  

недостоверны. 

Note: * − differences between control and test values are not reliable. 
 

Предпосевная обработка растворами (тио)семикарбазонов кетонов 

в некоторых концентрациях оказали негативное влияние на рост корне-

вой системы в длину. Такой эффект отмечен при действии СК 

в концентрации 10
−9 

М (длина корневой системы опытных растений со-

ставила 84% от контроля) и  ХТСК в концентрации 10
−12 

М (длина кор-

невой системы опытных растений составила 93% от контроля). Длина 

корневой системы проростка в других вариантах опыта не отличалась 

или имела не существенные отличия от контрольных значений. 

Корневой индекс рассчитывали как среднее значение длины самых 

длинных корней, отнесенное к аналогичному значению в контроле. По-

вышению данного показателя роста опытных растений на 11 − 16% спо-

собствовала предпосевная обработка растворами СК и МТСК в концен-
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трациях 10
−6

 и 10
−12 

М. Негативное действие на данный показатель обна-

ружено при использовании СК в концентрации 10
−9 

М. Корневой индекс 

проростков в других вариантах опыта соответствует контрольным зна-

чениям или имеет несущественные отличия. 

 

 
Рис. 2. Влияние предпосевной обработки (тио)семикарбазонами 2,4-диарил-

бицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-онов на показатель корнеобеспеченности проростков: 

СК – семикарбазон 2,4-дифенилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-она; ХТСК – тиосеми-

карбазон 2- (4’-хлорфенил) -4-фенилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-она; МТСК – тиосе-

микарбазон 2-фенил-4-(4’-метоксифенил)бицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-она. 

Fig. 2. The effect of preplanting cultivation of (thio)semicarbazone 2,4-diaryl-

bicyclo[3.3.1]non-2-en-9-ones on the root-availability index of seedlings: СК – semi-

carbazone 2,4-diphenylbicyclo[3.3.1] non-2-en-9-one; ХТСК – thiosemicarbazone 

2-(4’-chlorophenyl)-4-phenylbicyclo[3.3.1]non-2-en-9-one; МТСК – thiosemicarbazone 

2-phenyl-4-(4’-methoxyphenyl)bicyclo[3.3.1]non-2-ene-9-one. 
 

Одним из показателей развития проростка является корнеобеспе-

ченность, как отношение абсолютно сухой массы корневой системы 

к абсолютно сухой массе побега (Коробко, Стапанов, 2017). Исследо-

вание влияния предпосевной обработки семян испытуемыми раство-

рами на корнеобеспеченность  проростка показало, что благоприятное 
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действие на данный показатель роста растений оказали растворы 

ХТСК и СК в концентрации 10
−6 

М: корнеобеспеченность проростков 

опытных растений составила 1.03 и 1.06 отн.ед соответственно, что 

на 12 − 15% выше контрольных значений, и растворы МТСК в концен-

трациях 10
−6  

и 10
−12 

М: корнеобеспеченность проростков составила 

1.05 и 1.14, что превышает контроль на 14 и 24% (рис. 2). 

Наименьшим значением корнеобеспеченности – 0.86 отн. ед. 

(93% от контроля) − характеризуются проростки, семена которых пе-

ред культивированием были обработаны раствором 10
−9

М СК.  В дру-

гих вариантах эксперимента показатель корнеобеспеченность опытных 

растений варьирует в пределах 0.89 − 0.93 отн. едн,  что соотвествует 

корнеобеспеченности контрольных растений (0.92 отн. ед.) или стати-

стически от них не отличаются. 

Растворы (тио)семикарбазонов кетонов в некоторых концентраци-

ях оказывают влияние на рост надземной части (см. таблицу). Предпо-

севная обработка семян растворами 10
−12 

М ХТСК приводит к подав-

лению роста проростка в длину на 9%, а 10
−9 

М СК и 10
−6 

М ХТСК 

на 15 − 20% по сравнению с контролем. В остальных вариантах опыта 

влияние испытуемых растворов на рост побега не выявлено или явля-

ется статистически не достоверным. 

 

ВЫВОДЫ 

Проведенное исследование позволяет оценить физиологическую ак-

тивность (тио)семикарбазонов 2,4-диарилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-онов, 

отличающихся характером арильных заместителей и N-нуклеофила при 

использовании их растворов для предпосевной обработки семян. Уста-

новлено, что обработка зерновок СК в концентрации 10
−6 

М способствует 

росту корневой системы, повышению показателя корнеобеспеченности 

и значения корневого индекса относительно контроля. Менее концентри-

рованные растворы СК подавляют рост корневой системы, при этом кор-

необеспеченность растений составляет 93 − 97% от контроля. 

Обработка семян перед культивированием растворами МТСК 

в концентрациях 10
−6  

и 10
−12 

М положительно влияет на рост корневой 

системы и побега, способствует повышению корневого индекса проро-

стков на 20%,  корнеобеспеченности на 14 − 24% относительно кон-

трольных растений. 

Предпосевная обработка семян растворами ХТСК ингибирует 
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рост корневой системы (10
−12 

М) и побега (10
−6  

и 10
−12 

М) в длину 

или не оказывает на них существенного влияния. При этом показатель 

корнеобеспеченности и корневой индекс проростков статистических 

различий с контрольными растениями не имеют; исключение состави-

ли растения, полученные из зерновок, обработанных раствором ХТСК 

в концентрации 10
−6 

М, корнеобеспеченность которых на 12% выше 

контрольных значений.  

Таким образом, следует заключить, что изученные 

(тио)семикарбазоны 2,4-диарилбицикло[3.3.1]нон-2-ен-9-онов, отли-

чающиеся характером арильных заместителей и N-нуклеофила, обла-

дают различной физиологической активностью при обработке семен-

ного материала их растворами. 
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Biological testing of synthetic compounds − (thio)semicarbazones 2,4-diaryl-

bicyclo[3.3.1]non-2-en-9-ones, differing in the nature of aryl substituents and 
N-nucleophile, was carried out. The compounds under study were obtained at the 

Department of Organic and Bioorganic Chemistry of the Institute of Chemistry 

of the Saratov National Research State University.The object of the study was 
seedlings of spring soft wheat Triticum aestivum L. of the Saratovskaya 36 variety. 

Before cultivation, seed treatment with test solutions was performed. To assess 

the physiological activity of the tested compounds, we used a valuable analysis 

of the morphometric parameters of growth and development of the root system and 

shoot of the test and control plants. It has been established that compounds, differ-
ing in the character of aryl substituents and N-nucleophile, have a different effect 

on the growth of the aerial part of plants. Semicarbazone 2,4-diphenyl-

bicyclo[3.3.1]non-2-en-9-one at a concentration of 10−6 M contributes to the 
growth of the root system, an increase in the index of root-supply and the root in-

dex of seedlings relative to the control. Thiosemicarbazone 2-phenyl-4-(4’-me-

thoxyphenyl) bicyclo[3.3.1] non-2-en-9-one in the concentration of 10−6 and 
10−12 M stimulates the growth of the root system and the shoot, contributes to the 

increase root index and the index of root-supply. Seed treatment 

by thiosemicarbazone 2- (4’-chlorophenyl)-4-phenylbicyclo[3.3.1] non-2-en-9-one 
at a concentration of 10−6 M inhibits shoot growth at a concentration of 10−12 M 

shoots and seedling root system. 

Key words: growth regulators, biotesting, plant growth and development, soft wheat. 
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В работе представлен краткий обзор информации о генезисе клеток склерен-

химы растений, свидетельствующий о роли листьев и боковой почки в индук-
ции их дифференциации, некоторых фитогормонов, положения клеток в орга-

не.  Для анатомических исследований использовали образцы стебля и ствола 

Populus nervirubens Alb. разного возраста – одного и семи лет. В стебле одно-
летнего побега тополя клетки склеренхимы представлены экстраксилярными 

волокнами и склереидами, расположенными как правило одиночно в коровой 

паренхиме под феллодермой или же рядом с волокнами. В коре стебля семи-
летнего побега P. nervirubens комплексы клеток мягкого луба чередуются 

с группами волокон твёрдого луба, которые пересекают клетки лучевой парен-

химы флоэмы, часть из которых дифференцируются в волокнистые склереиды 
различной формы. Между группами волокон твёрдого луба часть клеток па-

ренхимы мягкого луба дифференцируется в склереиды, которые связаны с во-

локнами. Во внешней части коры некоторые клетки феллодермы и феллемы 
дифференцируются в склереиды, волокна склеренхимы утрачивают большую 

часть поровых каналов. Рассматривается модель системы интеграции фитоме-

ров двудольного древесного растения, в которой обращается внимание на осе-

вую и радиальную интеграцию клеток и тканей за счёт деятельности апекса 

побега и камбия, а также значение градиента ауксина и  ионов калия. В случае 

механического давления эластичной пленки на стебель побега P. nervirubens 
и при механическом повреждении стебля изменяется его анатомо-

морфологическая структура, определяемая регенерационной способностью 

камбия и феллогена, их производных в отношении прилагаемого воздействия. 
Отмечена дедифференциация волокон склеренхимы клетками феллодермы 

и образование склереид в паренхиме каллуса.  
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В ранее представленной работе по анатомии склеренхимы ствола 

Populus  nervirubens Alb.  было отмечено явление существенного поли-

морфизма клеток твёрдого луба и склереид. В некоторых клетках можно 

было наблюдать морфологически хорошо выраженные части  − тело 

клетки с ядром, длинные и короткие отростки (Степанов, 2017). Особен-

ности инициации и развития клеток склеренхимы, по мнению S. Lev-

Yadun (2001, 2010), отчасти напоминает рост аксонов и дендритов живот-

ных, способствуя таким образом многообразию их формы (Эсау, 1969). 

Принимая во внимание, что генезис клеток склеренхимы в стволе 

P. nervirubens возможен из меристематических тканей, камбия и фел-

логена, как и из уже дифференцированных клеток, представляло инте-

рес рассмотреть этот процесс как в естественных условиях, так и при 

экспериментальных воздействиях. Однако прежде следует обратиться 

к имеющейся информации относительно генезиса клеток склеренхимы 

у разных видов растений.  

Как установлено в большинстве исследований, причём сравни-

тельно давно (Яценко-Хмелевский, 1961; Эсау, 1969), развитие одного 

из типов клеток склеренхимы, склереид, происходит вне связи с об-

щим ростом органа. Некоторые авторы к признанию такой особенно-

сти роста склереид относятся с достаточной долей осторожности. 

К примеру, А. А. Яценко-Хмелевский (1961) выражается об этом сле-

дующим образом: «в ряде случаев склереиды растут совершенно неза-

висимо от процессов роста соседних клеток». К. Эсау (1969) говорит 

об этом же так: «… рост склереид, которые приобретают резко отлич-

ную от связанных с ними паренхимных клеток форму, происходит 

в значительной степени независимо». Эти оговорки – «в ряде случаев», 

«в значительной степени» − не позволяют говорить о данной особен-

ности склереид с достаточной долей уверенности. Однако, в другом 

месте своей известной работы «Анатомия растений» К. Эсау (1969) 

говорит более утвердительно, а именно: «… у некоторых растений 

рост склереид никак не координирован с ростом других клеток». 

Для волокон склеренхимы также помимо роста, который коррели-

рует с ростом других тканей (согласованный рост), характерен, оче-
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видно, и какой-то «независимый» от них тип роста. И для волокон 

склеренхимы признание независимого, некоррелируемого роста про-

водится также с оговорками – «по-видимому», «какой-то» (Яценко-

Хмелевский, 1961; Александров, 1966; Эсау, 1969). 

В отдельных, современных работах наличие независимого, интру-

зивного роста продемонстрировано достаточно убедительно (Снегирева 

и др., 2010). Краткий обзор этих данных представлен (Эзау, 1980; Горш-

кова, 2009). Наличие несогласованного интрузивного роста можно вы-

явить на поперечных срезах стеблей и корней по внешнему виду мелких 

клеток (растущих кончиков волокон), располагающихся среди более 

широких, не удлиняющихся частей молодых волокон (Эзау, 1980). 

По данным N. Parameswaran (1980) флоэмные волокна и твёрдые 

(sclerotic) флоэмные волокна обладают способностью к не-

согласованному (интрузивному) росту, тогда как склереиды не спо-

собны к такому типу роста. Интрузивный рост волокон отмечен в ра-

боте А. К. Chouse, М. Yunus (1975). Рост волокон в большинстве слу-

чаев биполярный, при этом концы волокон остаются неодревесневши-

ми (Teichman, 1989). Иногда наблюдается, когда волокно растёт одним 

концом (Khan, Khan, 1983). Наличие интрузивного роста у волокон 

склеренхимы с одного конца отмечено R. Aloni (1976), на  обоих кон-

цах волокна − в  исследованиях  A. G. Sangster и D. W. Parry (1981). 

Биполярный интрузивный рост обнаружен в онтогенезе нитевид-

ных склереид корня Sysygium cumini (L.) Skeeds. Впоследствии рост 

cклереид становиться униполярным (Rao, Rao,1972). Другие типы 

склереид обнаруживают симпластический (согласованный) рост или 

комбинации симпластического и интрузивного роста (Rao, 1975). 

Таким образом, очевидно, что наличие согласованного (симпласти-

ческого) и несогласованного (интрузивного) роста определяется типом 

клеток склеренхимы, их возрастом, положением в теле растения. При-

чины, вызывающие разрастание cклереид и волокон, до настоящего 

времени известны очень плохо (Яценко-Хмелевский, 1961; Горшкова, 

2009; Snegireva et al., 2015). Небольшое число работ позволяет, однако, 

дать небольшую характеристику причинности такого роста. 

Ранее предполагалось (Александров и др., 1951), что от веществ, 

находящихся в сосудистых элементах, исходят стимулы к образова-

нию склереид. Вещества, обуславливающие дифференциацию склере-

ид и волокон, содержаться в той части сосудистых пучков, где залегает 
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флоэма. R. Aloni (1976) показал возможную роль листьев в индукции 

дифференциации лубяных волокон, которые регенерировали в его экс-

периментах с Coleus blumei позднее проводящих тканей.  

В опытах с горохом наблюдалось, что при удалении верхушки бо-

ковой почки волокна не развиваются. На этом основании было сделано 

заключение (Aloni, Gad Alexander,1982), что стимулирующее действие 

оказывает вещество, образующееся в листовом зачатке, которое, одна-

ко, как показали эксперименты, не тождественно ИУК, стимулирую-

щей только развитие сосудов ксилемы. В тоже время, некоторые экс-

перименты показали (Эзау, 1980), что на развитие склереид в листе 

оказывает влияние уровень ауксина. При высокой концентрации аук-

сина развитие склереид ускорялось, при низкой концентрации гормона 

клеточные стенки оставались тонкими и не одревесневали. Обработка 

гиббереловой кислотой вызывала увеличение длины и диаметра пер-

вичных флоэмных волокон конопли, джута и кенафа. Изменялся также 

наклон щелевидных пор, их частота, длина и ширина. Увеличение 

длины волокон у обработанных гиббереловой кислотой растений со-

провождалось удлинением междоузлий. Предполагается, что в разви-

тии склеренхимы большую роль играет её положение, о чём свиде-

тельствует, например, дифференциация склереид вблизи обнаженной 

поверхности в случае нанесения надрезов на листьях Camellia 

и Fagraea (Эзау, 1980). 

В ряде работ (Wilbur, Riopel, 1971; Pizzolato, Heimsch, 1975) была 

прослежена дифференциация склереид in vitro. В культуре клеток 

Pelargonium hortorum дифференциация склереидных элементов начи-

налось через 2 недели при определенной критической массе клеток, 

причём склереиды были всегда связаны с прилегающей к ним группой 

мелких клеток, в которых наблюдали накопление крахмала. Распреде-

ление склереид при их дифференциации в культуре было не случай-

ным. Максимум их был отмечен в зоне дна конического сосуда, куда 

помещались клетки предварительно (Wilbur, Riopel, 1971). В каллусе, 

по данным В. Г. Александрова с соавт. (1951), склереиды являются 

производными паренхимы, или меристемы, возникшей из этих парен-

химных клеток. 

Ряд авторов отмечают (Эсау, 1969; Эниня, 1972), что начальной 

стадией образования вторичных лубяных волокон является появление 

кристаллов оксалата кальция в некоторых клетках лубяной паренхимы. 
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Одиночные кристаллы в многокамерных волокнах, образующих об-

кладку вокруг флоэмных волокон, обнаружены в отдельных исследо-

ваниях (Савельева, 1972, 1981; Самсонова, 1975). По мнению 

Н. J. Arnoff (1982), образование подобных кристаллов является одним 

из механизмов регуляции концентрации кальция. G. Scurfield с соавто-

рами (1973) определили, что у Populus deltoides кристаллы представ-

лены также CаСО3. 

В коре Acacia senegal N. Parameswaran, R. Schultze (1974) наблюдали, 

что вокруг пучков волокон располагаются кристаллоносные клетки, 

имеющие удлиненную форму и разделенные на несколько камер, в каж-

дой из которых находится также по кристаллу моногидрата оксалата 

кальция. Ими же отмечено, что клеточные стенки таких криcталлоносных 

клеток, прилегающие к флоэмным волокнам, утолщены, содержат лигнин 

и иногда выглядят пластинчатыми. Противоположные клеточные стенки 

тонкие. Каждый кристалл в такой клетке окружен чехлом, который отде-

лен от плазмалеммы тонким пластинчатым слоем. 

Интересный факт выявлен в исследованиях T. D. Pizzolato 

и С. Heimsch (1975). У Pelargonium zonale растущий кончик протофло-

эмного волокна проколол паренхимную клетку с кристаллом и рос 

дальше внутри клетки. Однако в большинстве случаев во время несо-

гласованного (интрузивного) роста кончики волокон изгибаются или 

расщепляются и растут дальше, минуя клетку. 

В некоторых работах установлено, что формирование клеток скле-

ренхимы может происходить в течение всего онтогенеза или в конце 

фазы роста органа. J. Bourely (1971) при изучении Hibiscus cannabinus L. 

наблюдал, что первое волокно в корне начинает дифференцироваться 

через 260 часов жизни растения, причём больше всего волокон образу-

ется в гипокотиле. У Monstera deliciosa трихосклереиды корня быстрее 

созревали выше зоны растяжения (Hinchee Maud, 1983). 

Предполагается, что формирование склереид представляет собой, 

по-видимому, непрерывный процесс, что подтверждается, по мнению 

A. R. Rao и C. K. Rao (I971), одновременным присутствием в корнях 

Gnetum ula Brongn склереид, находящихся на разных стадиях развития 

− от инициалей до зрелых склереид. У Camellia petioles наблюдалось 

(Boyd et al., 1982), что инициали склереид отличались от соседних кле-

ток крупными, центрально расположенными ядрами и имели густую 

цитоплазму с множеством клеточных органелл − митохондрий, ЭПР, 
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телец Гольджи и рибосом. По мере роста в склереидах уменьшалось 

число пластид, очертания ядра становились волнистыми.  

F. Hauptly (1971) при изучении дифференциации склереид в пло-

дах Pyrus communis наблюдал через две недели после цветения 

во внутренней паренхиме коры плода наличие небольших группы кле-

ток с более толстыми стенками и большими размерами, чем окружаю-

щие клетки. По мере развития плодов будущие склереиды росли быст-

рее обычных клеток паренхимы. В стенках формирующихся склереид 

образовывались более 20 поровых каналов, после чего клеточная стен-

ка вскоре одревесневала. Во внутренней части коры группы склереид 

увеличивались за счёт прилегающих клеток паренхимы. При развитии 

склереид в формирующихся плодах Pyrus communis в них наблюдалась 

сильная активность -глюкозидазы и кислых фосфатаз. Характерно, 

что в молодых склереидах Larix decidue Mill. также отмечена актив-

ность -глюкозидазы и пероксидазы (Orr, 1982). 

У Coleus, имеющего у основания апекса в угловых сектоpax стеб-

ля по 5 − 6 тяжей прокамбия, дифференциация волокон происходила 

от края прокамбия к центру. Волокна вначале отличаются от клеток 

паренхимы только большей длиной. Рост волокон в длину и толщину 

вызывало облитерацию других элементов первичной флоэмы. Ядро 

волокон делится несколько раз, иногда с цитокинезом и образованием 

первичной перегородки. Волокна по мере развития сливаются в более 

крупные группы, раздавливая разделяющие их клетки. Выявлено, 

что во вторичной ксилеме волокна созревают скорее, чем в протофло-

эме. Вторичное утолщение оболочки волокна начинается со второй 

клетки от камбия (Pizzolato, Heimsch,1975). 

В некоторых исследованиях показано (Juniper et al., 1981), что 

формирование клеточной стенки происходит параллельно с удлинени-

ем клетки. После прекращения роста клетки вокруг первичной клеточ-

ной стенки появляется ещё три слоя − вторичная клеточная стенка. 

Вторичное утолщение распространяется от средней части клетки 

по направлению к концам и завершается после прекращения её роста 

(Эзау,1980). A. J. Mia (1985) также обнаружено, что на ранних этапах 

развития в склереидах узла стебля Rauwolfia serpentina имеется малое 

число слоев вторичной оболочки, затем число слоев и общая толщина 

стенок возрастает. Отмечено, что пока волокно растет, в его цитоплаз-
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ме обнаруживается вращательное движение, что связано, по некото-

рым данным (Эзау, 1980), с межклеточным транспортом веществ. 

В работе R. Aloni (1976) по изучению регенерации флоэмных во-

локон вокруг раны было установлено, что волокна регенерируются 

в беспорядке, не образуя вначале правильного тяжа. По данным 

A. Rodriguez с соавт. (1986) в четырехнедельных побегах лещины 

(Corylus avellana L.) наблюдается прерывистая склеренхима, в одно-

летних − непрерывная, а уже в двулетних она имеет крупные сильно 

лигнифицированные кольца. Склеренхима молодых побегов лещины 

состояла преимущественно из пучков волокон без склереид, но уже 

в двулетних отмечались преимущественно склереиды, которые в неко-

торых случаях соединяясь, образовывали блоки.  

У некоторых видов рода Pinus первичная кора почти не содержит 

склереид. У пихт в коре склереиды появляются на более поздних эта-

пах онтогенеза. Лишь единичные склереиды встречаются в коре одно-

летнего возраста, большей частью они обнаруживаются в двулетних 

побегах и с этого времени количество их длительное время увеличива-

ется (Еремин, 1978). 

У березы клетки склеренхимы в первый год функционирования 

флоэмы не образуются. Они формируются на 2 − 3 год и в последую-

щем уже и в непроводящем лубе в результате удлинения клеток лубя-

ной паренхимы, а затем сильного утолщения и одревеснения их обо-

лочек. У молодых деревьев до 10 лет волокнистые склереиды более 

мелкие и длинные, напоминающие волокна и располагаются более или 

менее разобщенными группами. У деревьев старше 10 лет склереиды 

представлены главным образом одним из типов − каменистыми клет-

ками (Косиченко и др., 1980). В коре трехлетних ветвей акации белой 

наблюдались лишь отдельные группы склереид, а в пятилетних 

− группы склереид больших размеров (Савельева, 1981). 

По сравнению с побегами в корнях склерификация начинается 

обычно на 1 − 2 года позднее. С возрастом число волокон в проводя-

щей флоэме корней древесных пород растений уменьшалось, и в про-

водящей флоэме двенадцатилетнего корня можно было наблюдать 

только единичные волокна (Савельева, 1972). 

При изучении коры молодых корней белой акации Т. Е. Савелье-

вой (1981) отмечено, что формирование флоэмных волокон происхо-

дит ежегодно, однако общая площадь групп флоэмных волокон, как 
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и в однолетнем побеге акации, составляет около 40% площади всей 

коры. I. Hitoschi (1981) наблюдал у Larix leptolepis Gonf., что в годич-

ном приросте флоэмы предыдущего года процесс дифференциации 

волокон склеренхимы начинается с мая, о чём свидетельствует увели-

чение ядра и всей клетки, вследствие чего соседние ситовидные клетки 

сдавливаются. Затем начинается интенсивное утолщение и лигнифи-

кация клеточной стенки. 

При изучении коры Abies alba Mill. обнаружено, что склереиды, 

разделяющие первичную кору и вторичную флоэму, начинают форми-

роваться у трехлетних сеянцев и этот процесс продолжается 4 − 6 лет. 

Отмечен интересный факт, в частности, при дифференциации внут-

ренних слоев перидермы в коре ствола A. alba склереиды предвари-

тельно энзиматически разрушались (Golinowski, 1971). 

Наблюдениями ряда авторов (Peraira, 1976; Harche, 1984) в листь-

ях установлена иная закономерность развития склеренхимы. В листь-

ях, как правило, склереиды развиваются к концу фазы роста листьев, 

а волокна дифференцируются первыми на абаксиальной стороне лис-

та. Инициали склереид отличались увеличенными удлиненными ядра-

ми с хорошо различимым ядрышком. 

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Исследования различных видов тополей и их гибридов являются 

актуальными в разных странах мира (Царев, 1985). Считается, что они 

являются удобной модельной системой формы жизни растений (Jansson, 

Douglas, 2007). Для разных видов тополей характерен длительный рост 

в течение вегетационного периода, более интенсивный фотосинтез, вы-

сокая активность образовательных тканей по сравнению с другими ви-

дами деревьев. Эти, как и другие особенности тополей, предопределили, 

что из древесных растений одним из первых был секвенирован геном 

одного из видов, Populus trichocarpa (Зеленин, 2003;  Кулуев  и др., 

2013). Среди других видов тополей P. nervirubens, являясь гибридом 

между канадским и волосистоплодным видами тополей, отличается 

наибольшей энергией роста (Редько, 1975; Черепанов, 1995). 

Для анатомических исследований использовали образцы стебля 

и ствола P. nervirubens, произрастающего на территории Ботаническо-

го сада Саратовского университета, разного возраста: одного и семи 

лет. С целью определения влияния механического давления на актив-
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ность латеральных меристем (камбия и феллогена) и дифференциацию 

других тканей на стебель побега однолетнего возраста P. nervirubens 

накладывалось эластичное кольцо из нескольких слоев полиэтилено-

вой пленки. Данный метод, в отличие от используемого ранее в работе 

C. I. Brown и K. Sax (1962), позволяет избежать нарушения целостно-

сти стебля. Оценка влияния механических разрушений коры стебля 

на последующую регенерацию клеток и тканей осуществлялась на одно-

летних образцах, взятых через 30 − 45 дней после выпадения града. Для 

фиксации объектов, взятых в марте, мае и июле использовали фиксатор 

Навашина (Прозина, 1960), в состав которого входит хромовая кислота. 

Время фиксации составляло 24 часа, после чего осуществлялось промы-

вание образцов в проточной воде. В дальнейшем объекты готовились для 

резки на микротоме по методике, описанной ранее (Дженсен, 1965; Сте-

панов, 2016). Срезы окрашивались красителями альциановым синим 

и гематоксилином Гейденгайна, широко используемым для получения 

обзорной гистологической окраски различных тканей и выявления внут-

риклеточных структур (Дженсен, 1965; Прокопьев, Прокопьева, 2016).  
 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Как уже отмечалось ранее (Степанов, 2016), для P. nervirubens ха-

рактерна типичная для древесного двудольного растения организация 

стебля побега, где можно наблюдать участки сердцевины, ксилемы 

и коры. В стебле однолетнего побега тополя типичные клетки скле-

ренхимы, т. е. с хорошо выраженными клеточными стенками, пред-

ставлены экстраксилярными волокнами (твердый луб) и склереидами, 

расположенными как правило одиночно в коровой паренхиме под 

феллодермой (рис. 1), или же рядом с волокнами (рис. 2).  

Для склереид, завершивших дифференциацию, характерно 

наличие толстой многослойной клеточной стенки с хорошо 

выраженными поровыми каналами, цитоплазмы с ядром. Рядом 

с ними, как правило, располагаются двухкамерные клетки паренхимы 

с заключенными в них кристаллами (рис. 3).  

Волокна склеренхимы представлены в коровой части поперечного 

среза стебля  в виде группы клеток, образующих два прерывистых 

круга. Одна группа волокон расположена ближе к камбию и возникла, 

вследствие этого, очевидно позднее другой группы волокон, обращен-

ных к феллодерме. 
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Рис. 1. Диффренциация склереиды из 

клетки коровой паренхимы стебля 

Populus nervirubens: 1 – ядро, 2 – цито-

плазма, 3 – клеточная стенка, 4 – апи-

кальные отростки клетки (увеличение 

× 900). 

Fig. 1. Scleroid differentiation from the 

cow parenchyma stem cell Populus 

nervirubens: 1 – nucleus, 2 – cytoplasm, 

3 – cell wall, 4 – apical processes of the 

cell (scale × 900). 

Клетки флоэмы, а именно 

ситовидные трубки, клетки-

спутники, паренхимные клетки 

разной формы (прозенхимной 

и паренхимной), образуют в со-

вокупности комплекс клеток 

мягкого луба. Он агрегируется 

между камбием и волокнами 

склеренхимы первого, ближне-

го круга, а также между камби-

ем и волокнами второго круга 

(рис. 2). 

Клетки лучевой паренхи-

мы флоэмы, производные лу-

чевого камбия, наиболее разви-

ты в зоне между камбием 

и вторым, более удаленным, 

кругом волокон склеренхимы 

(рис. 2, 4). Для них характерно 

наличие ядер с ядрышками, 

хорошо выраженной зернистой 

цитоплазмы. На расстоянии 5 − 6 клеток от зоны камбия может на-

блюдаться возрастание числа клеток по обе стороны от радиальной 

оси стебля, что способствует увеличению их доли от объема коры 

(рис. 4, 5). На продольных срезах стебля P. nervirubens в зоне флоэмы 

отмечено, что клетки лучевой паренхимы расположены перпендику-

лярно волокон склеренхимы (рис. 6), а также клеток паренхимы фло-

эмы разной формы (паренхимной и прозенхимной), расположенных 

вдоль ситовидных трубок (рис. 7). 

Производными лучевого камбия в сторону ксилемы, как можно 

наблюдать на рис. 2, являются клетки лучевой паренхимы ксилемы, 

которые в совокупности с клетками лучевой паренхимы флоэмы обра-

зуют целостный комплекс, обеспечивающий транспорт метаболитов 

поперёк продольной оси стебля. Лучевая паренхима P. nervirubens яв-

ляется однорядной (рис. 8) и гетероцеллюлярной, т. к. можно выделить 

два типа клеток – лежачих, ориентированных радиально (рис. 9), 

и стоячих, ориентированных вертикально (рис. 10). 
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Рис. 2. Поперечный срез стебля одно-

летнего побега P. nervirubens: 1 − луче-

вой камбий, 2 – лучевая паренхима кси-

лемы, 3 – веретеновидный камбий, 4 – 

твердый луб, ближний к камбию; 5 – 

мягкий луб, 6 – лучевая паренхима фло-

эмы, 7 – твердый луб, удаленный 

от камбия, 8 – клетки коровой паренхи-

мы, 9 – колленхима, 10 – феллодерма, 

11 – феллема, 12 – эпидермис (увеличе-

ние × 400). 

Fig. 2. Cross-section of the stem of the 

annual shoot P. nervirubens: 1 – ray cam-

bium, 2 – beam parenchyma xylem, 

3 − spindle-shaped cambium, 4 – solid 

bast, near to cambium, 5 – soft bast, 6 – 

beam parenchyma phloem, 7 – solid bast, 

remote from cambium, 8 – cow parenchy-

ma cells, 9 – collenchyma, 10 – phel-

loderma, 11 – phellem, 12 – epidermis 

(scale × 400). 

Выявлено, что волокна 

ксилемы могут иметь разное 

число апикальных концов, 

но не менее двух, рост кото-

рых, очевидно, является ин-

трузивным. Для них, так же 

как и для лучевой паренхимы 

ксилемы, характерно наличие 

пор, число которых, однако, 

меньше (см. рис. 8). 

На поперечных срезах 

стебля семилетнего побега 

P. nervirubens можно наблю-

дать, что комплексы клеток 

мягкого луба чередуются 

с группами волокон склерен-

химы (твёрдый луб). Число 

волокон в группах может быть 

различным, так же как и диа-

метр клеток (рис. 11). Группы 

волокон пересекают клетки 

лучевой паренхимы флоэмы, 

некоторые из которых диффе-

ренцируются в волокнистые 

склереиды различной формы 

(рис. 12), что ранее было отме-

чено при описании полимор-

физма клеток склеренхимы 

(Степанов, 2018). 

Между группами волокон 

твёрдого луба часть клеток 

паренхимы мягкого луба диф-

ференцируется в склереиды, 

которые граничат непосредст-

венно с волокнами. Склереиды 

агрегируются по мере удале-

ния от камбия во все большие 
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Рис. 3. Склереиды в коровой части 

стебля однолетнего побега P. nervi-

rubens: 1 − паренхимные клетки ко-

ры, 2 – поровые каналы, 3 – клеточ-

ная стенка, 4 – слоистость клеточной 

стенки, 5 – паренхима с кристаллами, 

6 – цитоплазма клетки (увеличение 

× 500). 

Fig. 3. Scleroids in the cow part of the 

stem of the annual shoot P. ner-

virubens: 1 − parenchymal cells of the 

cortex, 2 – pore channels, 3 – cell wall, 

4 – cell wall stratification, 5 – paren-

chyma with crystals, 6 – cytoplasm of 

the cell (scale × 500). 

 
Рис. 4. Поперечный срез стебля од-

нолетнего побега P. nervirubens 

в зоне мягкого луба коры: 1 – верете-

новидный камбий, 2 – лучевой кам-

бий, 3 – паренхима флоэмы, 4 – сито-

видные трубки, 5 – лучевая паренхи-

ма флоэмы, 6 – клетки, производные 

лучвой паренхимы флоэмы (увеличе-

ние × 500). 

Fig. 4. A cross-section of the stem of 

annual escape P. nervirubens in the area 

of soft inner bark: 1 – fusiform cambi-

um, 2 – beam cambium, 3 – phloem 

parenchyma, 4 – sieve tubes, 5 – radial 

parenchyma phloem, 6 – cells, deriva-

tives of the radial phloem parenchyma 

(scale × 500). 

 

комплексы клеток, отличающихся значительным разнообразием по 

форме. Вокруг групп волокон и комплексов склереид дифференциру-

ются клетки кристаллоносной паренхимы, что ранее также было отме-

чено (Степанов, 2018) 
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Рис. 5. Поперечный срез стебля одно-

летнего побега P. nervirubens в зоне 

флоэмы коры: 1 − паренхима флоэмы, 

2 – ситовидные трубки, 3 – ядра клеток 

лучевой паренхимы флоэмы, 4 – кле-

точная стенка, 5 – цитоплазма (увели-

чение × 500).  

Fig. 5. A cross-section of the stem 

of annual escape P. nervirubens in the 

area of phloem bark: 1 − parenchyma 

of phloem, 2 – sieve tubes, 3 – nuclei 

of cells of radial parenchyma phloem, 4 – 

cellular wall, 5 – cytoplasm (scale × 500). 

Клетки лучевой парен-

химы флоэмы, расположен-

ные в коровой части стебля, 

могут подвергаться различ-

ным модификациям, а часть 

из них модифицируется 

(рис. 13). Особенно сильной 

модификации подлежат клет-

ки ритидома, представленные 

клетками коровой паренхимы, 

волокнами склеренхимы, 

склереидами, колленхимы 

и феллодермы, а также фел-

лемы. Некоторые клетки фел-

лодермы и феллемы диффе-

ренцируются в склереиды 

(рис. 14, 15). Волокна скле-

ренхимы утрачивают боль-

шую часть поровых каналов, 

а в склереидах может наблю-

даться сморщивание цито-

плазмы или же образование 

в центре клетки овального 

пузырька, интенсивно окра-

шенного в желтый или ко-

ричневый цвет (рис. 16, 17). 

Кроме гормональных 

и иных факторов неизвестной 

природы, влияющих на диф-

ференциацию склеренхимы, 

следует также принимать во 

внимание градиент некоторых ионов вдоль продольной и поперечной 

оси стебля  P. nervirubens. На ряде видов растений показано существо-

вание апикального градиента калия. Механизмом его поддержания 

является процесс циркуляции калия, осуществляющийся в осевых 

органах, в части корня и нижнего яруса стебля. Циркуляция калия 

в осевых органах является общим свойством сосудистых растений.  
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Рис. 6. Продольный срез стебля од-

нолетнего побега P. nervirubens 

в зоне флоэмы коры: 1 – волокна 

склеренхимы, 2 – цитоплазма воло-

кон, 3 − лучевая паренхима флоэмы 

(увеличение × 500). 

Fig. 6. Longitudinal cut of stem 

of annual escape Populus nervirubens 

in the area of phloem bark: 1 – fiber 

sklerenhimy, 2 – cytoplasm of the fi-

bers, 3 − radial parenchyma phloem 

(scale × 500). 

 

Важным, активно регулируемым звеном транспортной цепи следует 

считать мембранный перенос иона из симпласта в апопласт и, наобо-

рот, из апопласта в симпласт (Залялов, 1979; Armstrong, Kirkby, 1979; 

Зялалов, Ганиев, 2000). 

Согласно Д. Кларксон 

(1978) около 70% его находится 

в растениях в ионной форме 

и около 30% адсорбировано 

клеточными структурами. Он 

поддерживает тургорное со-

стояние клеток, участвует 

в транспорте углеводов предпо-
ложительно через работу К-Nа 

насосов. Его присутствие необ-

ходимо во многих метаболиче-

ских реакциях. Разная концен-

трация К
+
 внутри и снаружи 

клеточных мембран обеспечи-

вают работу электрогенных на-

сосов. К является наиболее под-

вижным элементом в растениях 

и, как отмечается (Мушенко, 

Тернавский, 1989), за один год 

минеральный состав растения 

обновляется до десятка раз. 

Многие элементы могут как 

усиливать, так и снижать погло-

щение других элементов. Для К
+
 

таким элементом является Са
++

. 

Повышенные его концентрации 

снижают проницаемость клеточных мембран для ионов К+, предполо-

жительно (Юрин и др., 1991), за счет понижения потенциала в примем-

бранном слое, так как двухвалентные катионы более эффективно экра-

нируют поверхностные заряды, чем одновалентные. Однако следует 

учитывать, что кальций − не циркулирующий и не подверженный ре-

утилизации элемент (Полевой, 1989). 
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Рис. 7. Продольный срез стебля од-

нолетнего побега P. nervirubens 

в зоне флоэмы коры: 1 − клетки фло-

эмы прозенхимной формы, 2 − клет-

ки лучевой паренхимы, 3 – ядра кле-

ток флоэмы (увеличение × 500). 

Fig. 7. Longitudinal cut of stem 

of annual escape Populus nervirubens 

in the area of phloem bark: 1 − phlo-

em cells prostheses forms, 2 − cells of 

ray parenchyma, 3 – nuclei of phloem 

cells (scale × 500). 

 
Рис. 8. Продольный тангентальный 

срез стебля однолетнего побега 

P. nervirubens в зоне ксилемы: 1 – во-

локна ксилемы, 2 – поровые кана-

лы, 3 – клетки лучевой паренхимы, 

4 – апикальный концы волокон 

ксилемы (увеличение × 400). 

Fig. 8. Longitudinal tangential cut stem 

annual escape P. nervirubens in the 

zone of xylem: 1 – fiber xylem, 2 – pore 

channels, 3 – cells of ray parenchyma, 

4 – apical ends of the fibers of the xy-

lem (scale × 400). 

 

Концентрация К
+
 в растениях зависит не только от почвенных ус-

ловий, но и от погоды. Как повышенные, так и пониженные темпера-

туры вызывают ее возрастание. На содержание К
+
 в растениях влияют 

и условия их освещения. Различия по концентрации К
+
 в разных орга-

нах одного и того же растения достигают 17-ти кратной величины 

(Барбер, 1988). 
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Рис. 9. Клетки лучевой паренхимы кси-

лемы: 1 − клеточная стенка, 2 – поровые 

каналы, 3 – цитоплазма, 4 –ядра клеток 

(увеличение × 500). 

Fig. 9. Xylem ray parenchyma cells: 1 − cell 

wall, 2 – pore channels, 3 – cytoplasm, 

4 − cell nuclei (scale × 500). 

 

 
Рис. 10. Клетки лучевой паренхимы кси-

лемы: 1 – поровые каналы, 2 – цитоплаз-

ма, 3 – ядро (увеличение × 500). 

Fig. 10. Xylem ray parenchyma cells: 1 – po-

re channels, 2 – cytoplasm, 3 – nucleus (scale 

× 500). 

 

 

Как следует из обоб-

щенной схемы процессов, 

участвующих в дальнем 

транспорте веществ у расте-

ний по ксилеме и флоэме 

(рис. 18), восходящий поток 

ионов К
+
 и Сl

-
 по ксилеме 

сопровождается нисходящим 

потоком ионов  К
+ 
по клет-

кам флоэмы, а регулятором 

этого явления выступают 

донорно-акцепторные отно-

шения между органами рас-

тения. Взаимосвязь между 

этими разнонаправленными 

потоками обеспечивают пе-

реходные клетки (Полевой, 

1989). Согласно Р. Ф. Эверта 

(2015), передаточные (пере-

ходные) клетки – это спе-

циализированные паренхим-

ные клетки, содержащие вы-

росты клеточной стенки, 

которые значительно увели-

чивают площадь поверхно-

сти плазматической мембра-

ны. Они широко распростра-

нены в теле растения, но 

лучше изучены в семядолях 

и листьях многих травяни-

стых двудольных, в тканях 

репродуктивных структур, 

в различных железистых 

структурах. Применительно 

к двудольным растениям, 

включая древесные жизнен-

ные формы, схема не учиты-



СКЛЕРЕНХИМА POPULUS NERVIRUBENS ALB.: ГЕНЕЗИС КЛЕТОК 

Бюл. Бот. сада Сарат. гос. ун-та. 2019. Том 17, вып. 2 − 3                                          149 

вает вклад камбия в регуляцию дальнего транспорта  веществ. В тоже 

время известно (Эверт, 2015), что вторичная ксилема состоит из двух 

отдельных систем клеток  − осевой и лучевой, тесно связанных друг 

с другом по происхождению, строению и функции. Живые клетки лучей 

и осевой системы связаны друг с другом многосленными плазмодесма-

ми. Эта сеть при участии клеток лучевой паренхимы ксилемы и флоэмы 

связывает вместе клетки сердцевины, флоэмы и коры (Sauter, 2000). 

С учётом данного обстоятельства и собственных исследований (Степа-

нов, 2018), нами предлагается модель системы интеграции фитомеров 

двудольного древесного растения (рис. 19).  

В отличие от однодольных растений, для которых характерно 

отсутствие латеральных меристем камбия и феллогена, система ре-

гуляция разнообразных физиологических процессов у двудольных 

растений принципиально отличается большей интегрированностью 

фитомеров побега.  

Ключевым моментом приобретения автономности фитомером яв-

ляется, согласно рассматриваемой ранее гипотезы (Степанов, 2016), 

образование клеток склеренхимы в виде волокон, как это наблюдается 

первоначально у Populus nervirubens или же склереид, что отмечено 

у Quercus robur L. (Галеновская, Кондратьева-Мельвиль, 1971). 

В дальнейшем, по мере развития фитомера за счёт новообразования 

веретеновидным и лучевым камбием клеток ксилемы и флоэмы 

(Bossinger, Spokevicius, 2018) происходит усиление интеграции с клет-

ками сердцевины и коры стебля, включая, как это наблюдалось 

у P. nervirubens, образование в лучевой паренхиме флоэмы волокни-

стых склереид, связанных с волокнами склеренхимы. Кроме этого, 

образуются дополнительные группы склереид в  мягком лубе (рис. 19). 

Усиление интеграции фитомеров формирующегося побега дре-

весного растения происходит вследствие образования новых листьев 

и пазушных почек и установления системы донорно-акцепторных от-

ношений между ними. В зрелом фитомере, как можно предположить, 

основным акцептором остается камбий (рис. 19). 

 Однако по мере инициации камбием и развития всё новых клеток 

ксилемы и флоэмы происходит трансформация ранее образованных кле-

ток по мере удаления от камбиальной зоны. Этому способствуют механи-

ческие нагрузки, возникающие между клетками (Brown, Sax, 1962), 

что приводит к замещению перидермы комплексом клеток ритидома.    
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Рис. 11. Поперечный срез стебля 

семилетнего побега P. nervirubens: 

1 – лучевая паренхима флоэмы, 

2 − камбий, 3 – волокна склеренхи-

мы, 4 – soft lub (увеличение × 400). 

Fig. 11. A cross-section of the stem of 

the seven-year escape P. nervirubens: 

1 – radial phloem parenchyma, 

2 − cambium, 3 – fiber sklerenhima, 

4 − phloem (scale × 400). 

 

Как показали исследования, 

наложение эластичного давящего 

кольца на cтебель однолетнего по-

бега P. nervirubens вызывает мор-

фологические и анатомические 

изменения в его структуре, харак-

тер которых соответствует некото-

рым ранее высказанным мнениям 

о роли механического давления 

в регуляции роста и дифференциа-

ции тканей (Brown, Sax, 1962; 

Lintilhac, Vesecky, 1984). Внешним 

проявлением механического воз-

действия в эксперименте являлось 

изменение диаметра стебля непо-

средственно в зоне давления, 

а также выше и ниже этой зоны 

(рис. 20). 

Механическое давление про-

является и в анатомической струк-

туре стебля, прежде всего измене-

нии абсолютных значений разви-

тия комплексов тканей – коры, 

ксилемы и сердцевины, в этих уча-

стках. Однако доля этих комплек-

сов тканей почти не изменяется 

(рис. 21), что связано с различны-

ми морфогенными «восстанови-

тельными» процессами, происходящими в этих участках стебля с уча-

стием кроме образовательных тканей, камбия и феллогена, также ра-

нее дифференцированных клеток. 

В зоне давления отмечена активация деления клеток сердцевины. 

Увеличивается число клеток с крупным ланцетовидным ядром, с гра-

нулированной, хорошо прокрашиваемой гематоксилином цитоплаз-

мой. Анализ структуры ксилемных производных камбия показал, что 

процесс их дифференциации в зоне давления почти не изменяется. 

Отмечается лишь меньшее одревеснение и мелкоклеточность. Однако 
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выше и ниже зоны давления клетки ксилемной паренхимы, волокна 

существенно утолщаются, их клеточные стенки многослойны. 

 

 
Рис. 12. Продольный срез стебля семилетнего побега P. nervirubens в зоне твёр-

дого луба: 1 − волокна склеренхимы, 2 – длинные отростки волокна, 3 – тело 

волокна, 4 – волокнистые склереиды, 5 − кристаллоносная паренхима, 6 – корот-

кие отростки склереиды, 7 – ядро клетки (увеличение × 400). 

Fig. 12. A longitudinal cut of the stem of the seven-year escape P. nervirubens 

in the area of solid lub: 1 − fiber sklerenhimy, 2 – long spines fibers, 3 – body 

of fiber, 4 – fibrous sclereids, 5 − cristallerie parenchyma, 6 – short processes 

sclereits,  7 − the cell nucleus  (scale × 400). 

 

Более драматичные явления наблюдаются в коре стебля. В част-

ности, изменяется число рядов клеток феллемы по радиусу стебля 

− вместо четырех-пяти клеток в контроле, в зоне давления отмечается 

лишь один ряд. Феллодерма в зоне давления представлена не одним, 

двумя рядами клеток, что наблюдалось у контрольных растений, 

а большим числом клеток. Твердый луб в зоне давления представлен 

меньшим числом слоев. Некоторые группы волокон склеренхимы бы-

ли окружены скоплением клеток феллодермы, которые, возможно, 

участвуют в делигнификации волокон, что визуально наблюдается 
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Рис. 13. Поперечный срез стебля 

семилетнего побега P. nervirubens: 

1 − волокна склеренхимы, 2 – луче-

вая паренхима флоэмы, 3 − парен-

химные клетки коры, 4 − редуциро-

ванные клетки лучевой паренхимы, 

5 – клетки, производные лучевой 

паренхимы флоэмы (увеличение 

× 400). 

Fig. 13. A cross-section of the stem of 

the seven-year escape P. nervirubens: 

1 − fiber sklerenhima, 2 − ray paren-

chyma phloem, 3 − parenhimnye cages 

crust, 4 − reduced radial parenchyma 

cells, 5 – cells, derivatives of the radial 

parenchyma of the phloem (scale 

× 400). 

 
Рис. 14. Участок ритидома стебля 

семилетнего побега P. nervirubens: 

1 – феллема, 2 – склереиды, 3 – коро-

вая паренхима (увеличение  × 400). 

Fig. 14. Plot rhytidome of the stem of 

the seven-year escape P. nervirubens: 

1 – phellema, 2 – sclereids, 3 – cell cow 

parenchyma (scale × 400). 

 

в изменении толщины их клеточных стенок на участках, прилегающих 

к феллодерме (рис. 22). Подобное явление ранее отмечалась при диф-

ференциации перидермы в коре ствола Abies alba, где склереиды пред-

варительно лизировались (Golinowski, 1971). 
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Рис. 15. Участок ритидома стебля 

семилетнего побега P. nervirubens: 

1 – феллема, 2 – склереиды (увеличе-

ние × 400). 

Fig. 15. Plot rhytidome of the stem 

of the seven-year escape P. nervi-

rubens: 1 – phellema, 2 – sclereids 

(scale × 400). 

 
Рис. 16. Деструкция склереид ритидо-

ма стебля P. nervirubens: 1 – поровые 

каналы, 2 – цитоплазма (увеличение 

× 400).  

Fig. 16. Destruction of sclereids 

rhytidome of the stem of P. nervi-rubens: 

1 – pore channels, 2 – cytoplasm (scale 

× 400). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Выше и ниже зоны механического давления отмечено изменение 

активности клеток лучевого камбия и лучевой паренхимы флоэмы, 

образующих значительное число клеток, имеющих преимущественно 

шарообразную форму и расположенных беспорядочно. Среди них ло-

кально дифференцируются склереиды. Феллоген «восстанавливает» 

число клеток феллемы по радиусу стебля до 4 − 5, что характерно для 

контрольных растений, но активно продолжает продуцировать клетки 

феллодермы. 

Регенерационная активность отдельных тканей, представленных 

в коре стебля, наблюдается и в случае его механического повреждения, 

что отмечено нами после выпадения града в летний период, пробив-

шим кору до ксилемы стебля. После повреждения часть клеток ксиле-
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Рис. 17. Деструкция склереид 

ритидома стебля P. nervirubens: 

1 – полость клетки, 2 – клеточная 

стенка, 3 – поровые каналы (уве-

личение × 400). 

Fig. 17. Destruction of sclereids 

rhytidome of the stem of P. nervi-

rubens: 1 – cell cavity, 2 – cell wall, 

3 – pore channels (scale × 400). 

 

мы и флоэмы модифицируется в процессе дедифференцировки, акти-

визируется деление клеток веретеновидного и лучевого камбия, клеток 

лучевой паренхимы ксилемы и флоэмы, феллогена и феллодермы. 

В образующейся паренхиме каллуса дифференцируются склереиды 

(рис. 23, 24). 

В ходе регенерации новообра-

зованные склереиды отличаются 

от склереид в коре стебля контроль-

ных растений. В частности, для них 

характерна толстая, но менее слои-

стая клеточная стенка, а поровые 

каналы более широкие, некоторые 

из них разветвленны. В склереидах 

отмечено наличие цитоплазмы 

и ядра ланцетовидной формы 

(рис. 24). 

Таким образом, как в случае 

механического давления эластичной 

пленки на стебель побега P. nervi-

rubens, так и при механическом по-

вреждении стебля изменяется его 

анатомо-морфологическая структу-

ра, определяемая регенерационной 

способностью образовательных тка-

ней, камбия и феллогена, и их про-

изводных в отношении прилагаемо-

го воздействия. 
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Рис. 18. Обобщенная схема процессов, участвующих в дальнем транспорте 

веществ у растений по ксилеме и флоэме (Полевой, 1989). 

Fig. 18. Generalized scheme of processes involved in long-range transport of sub-

stances in plants by xylem and phloem (Polevoy, 1989). 
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Рис. 19. Модель системы интеграции фитомеров двудольного древесного 

растения. 1 − конус нарастания побега, 2 – лист, 3 – кора стебля, 4 − сердце-

вина стебля, 5 – ксилема, 6 – флоэма, 7 – лучевая паренхима ксилемы и фло-

эмы, 8 – склереиды, 9 – камбий, 10 – фитомеры побега, ↓ − направление 

транспорта ауксина. 

Fig. 19.  Model of the system of integration of phytomers of dicotyledonous 

woody plants. 1 − the cone of increase of a shoot, 2 – leaf, 3 – stem bark, 4 − heart 

of the stem, 5 – xylem, 6 – phloem, 7 – radial parenchyma of the xylem and phlo-

em, 8 – sclereids, 9 – cambium, 10 – phytomera escape, ↓ − the direction of auxin 

transport. 
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Рис. 20. Изменение диаметра стебля P. nervirubens под влиянием механиче-

ского давления. 

Fig. 20. Changing the diameter of the stem P. nervirubens under the influence of 

mechanical pressure. 

 
 

Рис. 21. Изменение доли тканей стебля Populus nervirubens под влиянием ме-

ханического давления. 

Fig. 21. Changes in the proportion of stem tissues of Populus nervirubens under the 

influence of mechanical pressure. 
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Рис. 22. Поперечный срез стебля однолетнего побега P. nervirubens на участке 

механического давления эластичной плёнки: 1 – ксилема, 2 – камбий, 3 – луче-

вая паренхима ксилемы, 4 – мягкий луб, 5 − лучевая паренхима флоэмы, 

6 − волокна склеренхимы, 7 – кольцо клеток феллодермы вокруг волокон 

склеренхимы, 8 – волокна с делигнифицированными клетками, 9 – феллодерма 

(увеличение × 400). 

Fig. 22. A cross-section of the stem of annual escape P. nervirubens on a plot of the 

mechanical pressure elastic films: 1 – the xylem, 2 – cambium, 3 ray parenchyma 

of xylem, 4 – soft bast, 5 − radial parenchyma phloem, 6 – fiber sklerenhimy, 

7 − ring cells Heloderma around sklerenhimy fiber, 8 – fiber delignification cells, 

9 – phelloderma (scale × 400). 
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Рис. 23. Поперечный срез стебля однолетнего побега P. nervirubens на участке 

образования каллуса из-за механического повреждения градом: 1 – ксилема, 

2 − клеетки каллуса, 3 – модифицированные клетки ксилемы, 4 – склереида, 

5 − лучевая паренхима флоэмы, 6 – феллодерма, 7 − паренхимные клетки ксиле-

мы (увеличение × 400). 

Fig. 23. A cross-section of the stem of annual escape P. nervirubens on the site of the 

formation of callus due to the mechanical damage due to hail: 1 – xylem, 2 – cells 

of callus, 3 – modified xylem cells, 4 – sclereids, 5 – radial parenchyma phloem, 

6 − phelloderma, 7 − parenhimnye cells xylem (scale × 400). 
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Рис. 24. Склереиды каллуса из-за механического повреждения градом стебля од-

нолетнего побега P. nervirubens: 1 − клеточная стенка склереиды, 2 – поровые ка-

налы, 3 – цитоплазма, 4 – ядро, 5 – смежные склереиды (увеличение × 600). 

Fig. 24. Sclereids callus due to mechanical damage hail stem annual escape 

P. nervirubens: 1 − cell wall of sclereids, 2 – pore channels, 3 –cytoplasm, 4 – nucleus, 

5 – connecting sclereids (scale × 600). 
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The paper presents a brief overview of information on the Genesis of plant scle-

renchyma cells, indicating the role of leaves and lateral buds in the induction 

of their differentiation, some phytohormones, the position of cells in the body. 
For anatomical studies, samples of the stem and trunk of Populus nervirubens Alb. 

were used different age: one and seven years. In stem annual escape poplar cells 

sklerenhima presented extradinarily fibers and sclereids located generally solitary 
cow in the parenchyma under phelloderma or near the fibers. In the cortex of the 

stem of the seven-year-old P. nervirubens shoot, soft cell bast cell complexes al-

ternate with groups of solid bast fibers that intersect the cells of the phloem paren-
chyma parenchyma, some of which differentiate into fibrous sclereids of various 

shapes. Between groups of fibers of hard bast, a part of the cells of the soft bast pa-

renchyma is differentiated into sclereids, which are associated with fibers. In the 

outer part of the cortex, some cells of phelloderm and phelleme differentiate into 

sclereides, the sclerenchyma fibers lose most of the pore channels. A model of the 
phytomere integration system of a dicotyledon woody plant is considered, 

in which attention is paid to the axial and radial integration of cells and tissues due 

to the activity of the apex shoot and cambium, as well as the value of the auxin and 
potassium gradient. In the case of mechanical pressure of an elastic film on the 

stem of the shoot of P. nervirubens and in case of mechanical damage to the stem, 

its anatomical and morphological structure is determined, determined by the re-
generation ability of the cambium and phellogen, their derivatives in relation to the 

applied impact. Dedifferentiation of sclerenchyma fibers by phelloderm cells and 

the formation of sclereids in callus parenchyma were noted. 
Key words: sclerenchyma, fibers, sclereides, cell genesis, phelloderm. 
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Объектом исследования являются растения мягкой пшеницы Triticum 

aestivum L. Для изучения роли узлов в системе донорно-акцепторных связей 

были затенены узлы верхних вегетативных метамеров главного побега. Зате-

нение проводилось до начала массового цветения и в период активного цве-

тения растений. Проведен морфометрический анализ зародыша зерновки 
пшеницы опытных и контрольных растений. Установлено, что затенение 

верхних узлов побега до начала цветения растений отражается на формиро-

вании структур зародыша, а именно на длине первого и второго зародыше-
вых листьев: их длина на 8-9 % меньше, чем у контрольных растений. При 

затенении узлов побега пшеницы в период активного цветения растений раз-

личия контрольных и опытных данных статистически не достоверны. Прове-
денное исследование показало, что затенение узлов не оказывает влияния на 

выраженность каждого из листьев относительно общей суммарной длины 

листьев зародыша: длина первого листа контрольных и опытных растений 
составляет 65 − 66%, второго – 22 − 23%, третьего − 12% от суммарной дли-

ны всех зародышевых листьев.  

Ключевые слова: стеблевой узел, донорно-акцепторные отношения, мягкая 

пшеница, зародыш зерновки.  
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Между фотосинтетической активностью тканей и продуктивно-

стью растения существует сложная система прямых и обратных связей, 



Э. Г. Хачатуров, В. В. Коробко, С. А. Степанов 

172                                 Бюл. Бот. сада Сарат. гос. ун-та. 2019. Том 17, вып. 2 − 3 

 

многие из которых еще мало изучены, а некоторые, вероятно, даже 

неизвестны (Чиков, 1997). С целью выявления регуляторных механиз-

мов взаимодействия, оценки отношений между донором и акцептором, 

установления характера этих взаимодействий проводят эксперимен-

тальную работу, включающую изменение соотношения между источ-

никами и акцепторами ассимилятов (Киризий, 2003; Страпко, Касат-

кин, Степанов, 2016; Хачатуров, Коробко, 2018). 

Интерес к функциональной организации узла, как сложной в ана-

томическом плане части побега, связан с тем, что в нем происходит 

переформирование проводящих тканей, следовательно, данная струк-

тура выполняет определенную роль в процессах интеграции целого 

организма. Исследования показали, что депонирование ассимилятов 

в стебле является слабым конкурентом по сравнению с наливом зерна 

(Bontiett, Incoll, 1993), тем не менее, в период налива зерна стеблевые 

структуры и в том числе узел играют важную роль в формировании 

продуктивности (Киризий , 2000). 

  
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Объектом исследования служили растения мягкой пшеницы 

Triticum aestivum L. Для изучения влияния затенения узлов побега на 

формирование зародыша узлы верхних вегетативных метамеров глав-

ного побега были закрыты от света при помощи «манжеток», изготов-

ленных из хлопчатобумажной ткани и устойчивой к ультрофиолету 

темной ленты на основе поливинилхлорида. Затенение узлов побега 

пшеница проводилось до начала массового цветения (сорт Ершовская 

32) и в период активного цветения растений (сорт Саратовская 29). 

Проведен морфометрический анализ зародыша зерновки пшеницы 

опытных и контрольных растений.  

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Установлено, что при затенении узлов побега пшеницы до начала 

цветения растений суммарная длина всех зародышевых листьев соста-

вила 1360 мкм, что на 8% меньше контрольного значения. При этом 

длина первого листа опытных растений равна 883 ± 39 мкм, что со-

ставляет 92% от контроля (рис. 1). Второй лист зародыша зерновок, 

сформированных в колосе растений с затененными узлами верхних 
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междоузлий побега, на 9% короче по сравнению с контрольным значе-

нием, а его ширина составила 91% от контрольного значения. Стати-

стический анализ полученных данных показал, что различия по длине 

и ширине первого и второго листьев зародыша контрольных и опыт-

ных растений достоверны. Длина третьего зародышевого листа опыт-

ных растений на 10 мкм меньше контрольного значения и равна 

162 ± 22 мкм (различия не достоверны при р ≤ 0.05). Ширина третьего 

листа зародыша зерновок, полученных с растений с затененными уз-

лами, не значительно – на 3% – отличается от аналогичного значения 

контрольных растений; такое различие данных статистически не явля-

ется достоверным при р ≤ 0.05.  

 

 
 

Рис. 1. Некоторые особенности развития зародыша зерновки Triticum aestivum 

при затенении двух верхних узлов побега до  цветения растений. 

Fig. 1. Some features of the development of the germ of the grain Triticum aestivum 

in the shading of the two upper nodes before flowering plants. 
 

Разница в высоте конуса нарастания опытных и контрольных рас-

тений составляет 5 мкм (конус нарастания зерновок опытных растений 

на 7% меньше контрольного значения), что также не является стати-

стически значимым при р ≤ 0.05. 

При затенении узлов побега пшеницы в период активного цвете-

ния растений длина первого и второго листьев зародыша опытных рас-

тений составила 918 ± 29 и 311 ± 20 мкм, что на 2% ниже контрольных 
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значений (рис. 2). Ширина первого и второго листьев зерновок, сфор-

мировавшихся на контрольных и опытных растениях, отличается так-

же на 2 − 3%. Морфометрический анализ зародыша зерновки растений 

с затененными узлами побега показал, что третий зародышевый лист 

характеризуется большей длиной (174 ± 18 мкм) и шириной 

(163 ± 15 мкм) по сравнению с контролем. При этом различия кон-

трольных и опытных данных составляют 5 − 6% и статистически 

не достоверны.  

 

 
 

Рис. 2. Некоторые особенности развития зародыша зерновки Triticum aestivum 

при затенении двух верхних узлов побега в период цветения растений. 

Fig. 2. Some features of the development of the germ of the grain Triticum aestivum 

in the shading of the two upper nodes in period of the flowering plants. 
 

Суммарная длина всех листьев зародыша зерновок, сформирован-

ных на растениях с затененными в период цветения узлами, составила 

1405 мкм, контрольных – 1417 мкм, таким образом различия не явля-

ются достоверными при р ≤ 0.05 . 

Для изучения развития структур зерновки в аспекте изучения до-

норно-акцепторных связей целесообразным является представление 

о росте и развитии каждого листа по отношению к суммарной длине 

всех зародышевых листьев. Следует отметить, что в опыте с затенени-

ем узлов до начала цветения, длина первого листа и контрольных 

и опытных растений составляет 65%, второго – 23%, третьего – 12% 

от суммарной длины всех зародышевых листьев. 
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В варианте опыта с затенением узлов в период активного цвете-

ния растений длина первого листа контрольных растений составила 

66% от общей длины зародышевых листьев, опытных – 65 %. Выра-

женность второго листа контрольных и опытных растений различается 

на 0.3%, третьего – на 0.8%. 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Используемый метод затенения, как способ изменения соотноше-

ния между источниками и реципиентами ассимилятов, является эф-

фективным методом изучения системы донорно-акцепторных отноше-

ний с сохранением  целостности растительного организма. На основа-

нии проведенного исследования можно сделать следующие выводы. 

1. Затенение верхних узлов побега до начала цветения растений 

отражается на формировании структур зародыша, а именно на длине 

первого и второго зародышевых листьев: их длина на 8 − 9% меньше, 

чем у контрольных растений.  

2. Затенение узлов не оказывает влияния на выраженности каждо-

го из листьев относительно общей суммарной длины всех зародыше-

вых листьев: длина первого листа  контрольных и опытных растений 

составляет 65 − 66%, второго – 22 − 23%, третьего – 12% от суммарной 

длины всех зародышевых листьев. 
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The object of the study was seedlings of spring soft wheat Triticum aestivum L. 

To identify the role of nodes in the system of donor-acceptor relations, the nodes 

of the upper vegetative metameres of the main shoot were shaded. Shading was 
carried out before the beginning of mass flowering and during the period of active 

flowering of plants. A morphometric analysis of the seed embryo of wheat l from 

experimental and control plants was carried out. It has been established that the 
shading of the upper nodes of the shoot before the start of flowering of plants af-

fects the formation of embryo structures, namely, the length of the first and second 

germinal leaves: their length is 8–9 % less than that of the control plants. When 
shading the wheat sprout nodes during the period of active flowering of plants, the 

differences in the control and experimental data are not statistically significant. 

The study showed that the shading of nodes does not affect the severity of each 

leaf relative to the total total length of all germinal leaves: the length of the first 

leaf of control and experimental plants is 65 − 66%, the second – 22 − 23%, 

and the third − 12% of the total length all germinal leaves. 
Key words: Stem node, donor-acceptor relations, soft wheat, seed embryo. 
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Crocus reticulatus Stev. ex Adam. (Iridaceae) – юго-восточно-

европейский вид, северная граница ареала которого проходит по тер-

ритории Воронежской области. 

В. А. Агафонов (2006) отмечает, что в пределах Воронежской об-

ласти вид встречается в Ольховатском р-не, окр. с. Красный Курган, 

редок и требует охраны. 

В Красной книге Воронежской области (Агафонов, Гусев, 2011) 

сообщается, что в Ольховатском районе, окр. с. Красный Курган 

C. reticulatus впервые был собран в 1908 г. М. Н. Ульянищевым, 

а в 1958 г. местонахождения были подтверждены и обследованы 

С. В. Голицыным и Ю. А. Дорониным (со ссылкой на: Голицын, 1960). 

Кроме того вид указывается для окр. с. Бондарево Кантемировского 

района (со ссылкой на: Григорьевская, 2007). 

Во время экспедиционных исследований в апреле 2019 г. на тер-

ритории Воронежской обл. в Россошанском р-не, окр. с. Екатериновка, 



И. В. Шилова, Н. А. Петрова, М. В. Лаврентьев, А. В. Богослов 

180                                 Бюл. Бот. сада Сарат. гос. ун-та. 2019. Том 17, вып. 2 − 3 

в урочище Желоб мы встретили небольшую (не более сотни особей) 

популяцию C. reticulatus, занимающую площадь примерно 100 м
2
. Ра-

нее здесь данный вид, по-видимому, не находили, поскольку в более 

поздних по сравнению с Красной книгой (Агафонов, Гусев, 2011) до-

кументах (Приказ…, 2013; Приказ…, 2015), при характеристике уро-

чища Желоб в разделе «Природные особенности ООПТ», указано, 

что здесь «произрастает большое количество первоцветов, занесенных 

в Красную книгу Воронежской области, в том числе брандушка». 

О присутствии на рассматриваемой территории C. reticulatus не сооб-

щается, хотя было бы логично акцентирование внимания на произра-

стании данного более редкого, чем Bulbocodium versicolor, вида, если 

бы к моменту принятия указанных документов об этом было известно. 

В связи с вышесказанным можно предположить, что C. reticulatus 

распространен по территории Воронежской области более широко, 

чем считалось до сих пор, и возможно нахождение его новых место-

обитаний в будущем. 

Сборы C. reticulatus и B. versicolor из урочища Желоб хранятся 

в Гербарии Учебно-научного центра «Ботанический сад» Саратовского 

государственного университета имени Н. Г. Чернышевского (SARBG). 
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