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Аннотация 
Анализ липидного профиля плазмалеммы и 

тонопласта после воздействия разных абиотических 
стрессов (гиперосмотический, гипоосмотический и 
окислительный) позволяет выделить специфические и 
неспецифические изменения в содержании основных 
классов липидов. Специфические и неспецифические 
изменения липидов связаны с количеством и 
разнообразием защитных механизмов, используемых 
растительной клеткой при стрессовых воздействиях. 
Чем меньше количество механизмов, используемых 
для защиты от стресса, тем менее разнообразны 
изменения липидного состава. Большинство наблюда-
емых при изучаемых стрессах реакций среди 
мембранных липидов пограничных мембран являлись 
специфическими, заметно различающимися при 
действии разных факторов. К неспецифическим 
процессам, происходящим в клетках растений, 
относят однотипные ответные реакции на действие 
разных стрессоров. Неспецифические изменения 
заметно преобладали среди гликоглицеролипидов и 
стеринов. Специфические изменения преобладали 
среди фосфолипидов и жирных кислот. Изменения 
в составе мембранных липидов происходящие при 
разных видах стресса в плазмалемме и тонопласте 
имели существенные отличительные особенности. 
При сравнении изменений в содержании липидов 
у этих двух пограничных мембран растительной 
клетки выявлено заметное преобладание 
специфических изменений в составе липидов 
тонопласта по сравнению с плазмалеммой при всех 
изучаемых стрессовых воздействиях, что может 
говорить о значительно большей вариабельности 
изменений мембранных липидов тонопласта и, 
соответственно, более значимом их влиянии 
в защитных механизмах растительной клетки. 
Ключевые слова: 

адаптационные механизмы, мембранные липиды, 
абиотические стрессы, плазмалемма, тонопласт 
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Abstract  
Analysis of the plasma membrane and tonoplast lipid 

profiles after exposure to various abiotic stresses 
(hyperosmotic, hypoosmotic, and oxidative) revealed 
specific and nonspecific changes in the major lipid class 
content. The majority of membrane lipid reactions 
observed in the studied stresses were specific and 
varied significantly depending on the stress factor. 
Nonspecific processes occurring in plant cells include 
similar responses to various stressors. Changes in the 
plasma membrane and tonoplast lipid composition 
under different types of stress exhibited significant 
distinctive features. Nonspecific changes were 
significantly predominant among glycoglycerolipids 
and sterols. Specific changes were predominant among 
phospholipids and fatty acids. Comparison of changes in 
lipid content between the boundary membranes of plant 
cells revealed a significant predominance of specific 
changes among tonoplast lipids compared to the 
plasma membrane under all studied stress conditions. 
This suggests significantly greater variability in changes 
in tonoplast membrane lipids and a more significant 
influence on plant cell defense mechanisms.   
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ВВЕДЕНИЕ 

Резкое изменение условий окружающей среды вызывает стресс у растений [Chaudhry, Sidhu 
2022]. В зависимости от того, чем вызван стресс, недостатком или избытком воды, его подразделяют 
на гипер- и гипоосмотический.  Любой стресс приводит к образованию в клетке активных форм 
кислорода и к окислительному стрессу [Nalina et al. 2021]. При воздействии факторов среды 
происходят различные перестройки метаболизма и, в том числе, изменения на уровне клеточных 
мембран и мембранных липидов, что приводит к защите растительного организма [Okazaki, Saito 
2014]. В растительных клетках плазмалемма (плазматическая мембрана) и тонопласт (вакуолярная 
мембрана) являются пограничными мембранами протопласта. В проводимых ранее исследованиях 
мы обнаружили изменения в содержании разных классов липидов при гипо-, гиперосмотическом и 
окислительном стрессах у этих двух пограничных мембран растительной клетки. Рассматривались 
изменения в содержании жирных кислот (ЖК), фосфолипидов, гликолипидов и стеринов [Ozolina 
et al. 2020, 2021]. В результате этих экспериментов липиды были разделены на две группы, 
содержание которых при разных видах абиотических стрессов менялось специфическим или 
неспецифическим образом. К неспецифическим процессам, происходящим в клетках растений, 
относят однотипные ответные реакции на действие разных стрессоров. К специфическим относят 
реакции, качественно отличающиеся при разных воздействиях [Пятыгин 2008]. Ранее нами 
проводилось выявление специфических и неспецифических изменений в содержании липидов 
плазмалеммы при разных видах абиотического стресса. Это исследование выявило разный 
характер изменений в содержании основных классов мембранных липидов плазмалеммы [Озолина 
и др. 2025]. Цель данного исследования состояла в сравнении специфических и неспецифических 
изменений в содержании основных классов липидов у двух пограничной мембран – плазмалеммы 
и тонопласта при разных видах абиотического стресса. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Объектом исследования служили корнеплоды столовой свеклы (Beta vulgaris L.), сорт Бордо. 
В экспериментах были использованы корнеплоды в период покоя, хранящиеся в течение 
нескольких месяцев при температуре 4–5C. 

Плазматические мембраны выделяли из контрольных корнеплодов и корнеплодов, 
подвергнутых стрессовым воздействиям используя двухфазную систему (декстран - ПЭГ) по методу 
[Larsson et al. 1987]. Тонопласт выделяли по методу [Саляев и др. 1981]. Чистоту полученных 
мембранных фракций оценивали по активности мембранных ферментов [Ozolina et al. 2020]. 

 Корнеплоды подвергали осмотическим (гипер- и гипоосмотическому) и окислительному 
стрессам. Методики создания используемых в экспериментах видов стресса и эффективности их 
воздействия подробно описаны ранее [Ozolina et al. 2020]. Для создания гиперосмотического 
стресса корнеплоды в течение 3-х суток выдерживали (подсушивали) на открытом воздухе 
при комнатной температуре, что приводило к снижению массы корнеплодов и увеличению 
осмоляльности клеточного сока (общая концентрация растворенных частиц в 1 кг воды). 
Для создания гипоосмотического стресса корнеплоды выдерживали в течение суток 
в дистиллированной воде при комнатной температуре, в результате чего уменьшалась 
осмоляльность клеточного сока. Осмоляльность оценивали на осмометре ОМКА 1Ц-01 (Россия). 
Осмотика в контрольных корнеплодах составляла 645 ± 35 мОсм кг–1 H2O, после 
гиперосмотического стресса – 749.4 ± 42.3, а после гипоосмотического – 568.3 ± 7.6 мОсм кг–1 H2O. 
Для создания окислительного стресса кусочки ткани корнеплода размером 1 см × 1 см × 1 см 
инкубировали в растворе 100 мМ Н2О2 в течение суток также при комнатной температуре. 
В контрольном варианте использовали корнеплоды, не подвергнутые стрессам. Для выяснения 
влияния осмотического и окислительного стресса были использованы разные контроли, поскольку 
осмотическому стрессу подвергались целые корнеплоды, а окислительному – кусочки ткани 
корнеплода. 

Суммарные липиды плазматических мембран, выделенных из контрольных и подвергнутых 
разным видам стрессового воздействия корнеплодов, экстрагировали по методу [Folch et al. 1957]. 
Количество суммарных липидов в экстрактах определяли гравиметрическим методом, выпаривая 
экстракты под вакуумом до постоянного веса аликвот. Для анализа основных классов липидов был 
использован метод тонкослойной хроматографии [Ozolina et al. 2024]. Для оценки изменений 
в составе стеринов и жирных кислот был использован метод ГХ-МС [Ozolina et al. 2024]. 

Для статистической обработки данных использовали программный пакет SigmaPlot 12.5. 
Эксперименты проводили не менее чем в пяти независимых повторностях. Различия между 
экспериментальными данными считали статистически значимыми при р < 0.05. 
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Результаты анализа данных полученных в экспериментах по изучению изменений в составе 
разных классов липидов плазмалеммы и тонопласта при гипер- гипоосмотическом и окислительном 
стрессе приведены в таблице 1. Рассматривая основные классы липидов хорошо видно, 
что содержание большинства представителей класса фосфолипидов при разных абиотических 
стрессах менялось не одинаково, то есть менялось специфически и в тонопласте и в плазмалемме.  
По-видимому, разные фосфолипиды принимали участие в разных защитных механизмах. 
Неспецифические изменения были выявлены только у нескольких фосфолипидов. В плазмалемме 
у фосфатидилэтаноламинов (ФЭ) и фосфатидилглицеринов (ФГ), тогда как в тонопласте эти 
изменения были отмечены только для фосфатидной кислоты (ФК). Во всех случаях происходило 
снижение содержания этих липидов, что могло способствовать усилению защитных механизмов 
растительных клеток, поддержанию бислойной структуры мембраны, повышению текучести, 
усилению процессов дегидратации [Jouhet 2013; Narayanan et al. 2016]. В специфических 
изменениях, отмеченных при некоторых стрессовых воздействиях содержание ряда фосфолипидов 
не изменялось. Например, содержание фосфатидилхолинов (ФХ) и фосфатидиоинозитолов (ФИ) 
в плазмалемме при гипоосмотическом стрессе не изменялось, что не наблюдалось при других видах 
стрессах. Но при этом стрессе происходили изменения содержания других фосфолипидов, которые, 
по-видимому, принимают участие в защитных механизмах.  Однако при гиперосмотическом 
и окислительном стрессах содержание ФХ и ФИ существенно изменялось, что могло быть связано 
с их функциональной ролью. Рассматривая следующие классы липидов хорошо видно, 
что большинство наблюдаемых при стрессе изменений среди липидов тонопласта можно отнести 
к специфическим, качественно различающимися в зависимости от воздействующего фактора. 
К неспецифическим процессам, происходящим в клетках растений, относят однотипные ответные 
реакции на действие разнородных стрессоров, что в значительной степени было характерно 
для изменений, происходящих в содержании липидов плазмалеммы. Особенно это касается класса 
гликоглицеролипидов, содержание которых в плазмалемме изменялось одинаково при всех 
изучаемых стрессах, тогда как у тонопласта изменения в содержании каждого гликоглицеролипидов 
происходили специфически.  По-видимому, представители этого класса липидов в разных 
пограничных мембранах задействованы в разных адаптационных механизмах. Например, 
в плазмалемме гликоглицеролипиды принимают участие при всех изучаемых стрессах в одном 
и том же защитном механизме, который хорошо известен и связан со стабилизацией липидного 
бислоя при увеличении содержания ДГДГ и снижении МГДГ [Su et al. 2009]. В тонопласте защитный 
механизм с участием этих липидов будет другим. 

Подобные результаты были получены при анализе липидов из класса стеринов (Табл. 1). 
В плазмалемме содержание всех стеринов изменялось неспецифическим образом, то есть при всех 
видах стресса одинаково. Тогда как у стеринов тонопласта неспецифические изменения 
наблюдались только у кампестерина. У всех остальных стеринов при разных видах стресса 
изменения можно было охарактеризовать как специфические. Эта же тенденция в определённой 
степени прослеживалась и при анализе изменений в содержании жирных кислот (ЖК). Большая часть 
из них менялась специфическим образом и в плазмалемме, и в тонопласте. Однако были отмечены 
ЖК, изменения в содержании которых менялось одинаково, т.е. неспецифично. В плазмалемме при 
всех видах стресса возрастало содержание пентодекановой (С15:0) ЖК и уменьшалось содержание 
арахиновой (С20:0), тогда как в тонопласте было отмечено одновременное при всех стрессах 
увеличение только у лауриновой (С20:0) ЖК. У некоторых ЖК тонопласта содержание при разных 
стрессах не менялось, что на наш взгляд, связано с тем, что они не принимают активное участие 
в защитных механизмах. В результате проведённого анализа можно сделать вывод, что выявленные 
изменения в содержании основных классов липидов при разных стрессах в плазмалемме 
и тонопласте заметно отличались. Эти отличия могут быть связаны с участием липидов в разных 
адаптационных механизмах, используемых растительной клеткой для защиты, что должно 
приводить к стабилизации липидного бислоя, изменению биофизических характеристик изучаемых 
мембран, таких как микровязкость, текучесть и т.д. 

Анализ липидного профиля плазмалеммы и тонопласта после воздействия разных абиотических 
стрессов (гиперосмотический, гипоосмотический и окислительный) позволил выявить 
специфические и неспецифические изменения в содержании основных классов липидов. 
Сравнение этих изменений у двух пограничных мембран растительной клетки показало, 
что в тонопласте, по сравнению с плазмалеммой, в большей степени происходило специфическое 
изменение липидов, что может свидетельствовать о большей вариабельности изменений 
мембранных липидов тонопласта и, соответственно, более значимом их вкладе в защитные 
механизмы растительной клетки.
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Таблица 1. Липиды плазмалеммы и тонопласта, 
в содержании которых при гипоосмотическом, 
гиперосмотическом и окислительном стрессах 
происходили специфические и неспецифические 
изменения  

Table 1. Plasma membrane and tonoplast lipids whose 
contents showed specific and non‑specific changes 
under hypoosmotic, hyperosmotic, and oxidative 
stresses 

Примечание. ДГДГ − дигалактозилдиацилглицериды; 
МГДГ – моногалактозилдиацилглицериды; ФГ – 
фосфатидилглицерины; ФИ – фосфатидилинозитолы; 
ФК – фосфатидная кислота; ФС – фосфатидилсерины; 
ФХ – фосфатидилхолины; ФЭ – фосфатидилэтанол-
амины.  
Стрелками показано направление изменений в 
содержании липидов ( − увеличение,  − снижение, 
= отсутствие изменений)

Note. ДГДГ — digalactosyldiacylglycerols; МГДГ — 
monogalactosyldiacylglycerols; ФГ — phosphatidyl-
glycerols; ФИ — phosphatidylinositols; ФК — 
phosphatidic acid; ФС — phosphatidylserines; ФХ — 
phosphatidylcholines; ФЭ — phosphatidylethanol-
amines.  
Arrows indicate the direction of change in lipid content 
( − increase,  − decrease, = − no change)

ФИНАНСОВАЯ ПОДДЕРЖКА

Исследование выполнено в рамках государственного задания Минобрнауки России для 
Федерального государственного бюджетного учреждения науки Сибирского института физиологии 
и биохимии растений Сибирского отделения Российской академии наук (№ проекта в гос. задании 

НЕСПЕЦИФИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ ЛИПИДОВ 
(гипоосмотический, гиперосмотический и окислительный стрессы) 

КЛАСС ПЛАЗМАЛЕММА ТОНОПЛАСТ 

Фосфолипиды 
ФЭ    ФК    

ФГ    − 

Гликоглицеролипиды 

МГДГ    − 

ДГДГ    − 

ДГДГ/МГДГ    − 

Стерины 

Холестерин     − 

Кампестерин    Кампестерин    

Стигмастерин     − 

β-ситостерин    − 

Жирные кислоты 
Пентодекановая (С15:0)     Лауриновая (С12:0)    

Арахиновая (С20:0)     − 

СПЕЦИФИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ ЛИПИДОВ 
(гипоосмотический, гиперосмотический и окислительный стрессы) 

Фосфолипиды 

ФК  =  ФЭ =   

ФХ =   ФХ =  = 

ФИ =   ФИ  = = 

ФС   = ФС =   

Гликоглицеролипиды 

− МГДГ  = 

− ДГДГ =   

− ДГДГ/МГДГ   

Стерины 

− Холестерин = =  

− Стигмастерин =  

− β-ситостерин    

Жирные кислоты Все кроме (С15:0) и (С20:0) Все кроме (С12:0) 
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Аннотация 
Исследование направлено на выявление 

предикторов накопления углерода в экосистемах 
класса Carpino-Fagetea sylvaticae в широколиственных 
лесах Республики Татарстан. Объектом исследования 
стали 10 пробных площадей, для которых выполнен 
комплекс геоботанических описаний, таксационных 
измерений и оценка биомассы по основным пулам 
сообщества (древостой, подлесок, мортмасса, 
травостой, опад, почва). Рассчитаны индексы 
функционального разнообразия (CWM, FDvar) 
для ключевых функциональных признаков: площади 
и массы листа, удельной листовой поверхности, 
плотности древесины и высоты растений. 
Для выявления значимых предикторов использованы 
методы анализа главных компонент, корреляционный 
анализ и линейная регрессия. Показано, что запасы 
углерода в исследуемых фитоценозах варьируют 
примерно от 190 до 335 т С/га, при среднем значении 
порядка 270–300 т С/га, при этом 76–86% углерода 
сосредоточено в древостое. Статистический анализ 
выявил, что наиболее значимым предиктором 
углеродной ёмкости является средневзвешенное 
значение удельной листовой поверхности (CWM_SLA), 
объясняющее свыше 80% вариации запасов углерода. 
На основе регрессионного моделирования определён 
суммарный запас углерода в широколиственных 
липовых лесах региона (около 35 Мт) и их ежегодный 
секвестрационный потенциал (порядка 210 тыс. 
т/год), что подтверждает эффективность 
использования функциональных признаков 
растительности для мониторинга углеродного 
баланса и планирования стратегий низкоуглеродного 
развития. 
Ключевые слова: 

запасы углерода, широколиственные леса, 
функциональное разнообразие, дистанционное 
зондирование, секвестрация углерода 
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Abstract  
The study focuses on identifying predictors of carbon 

accumulation in ecosystems of the Carpino-Fagetea 
sylvaticae class in the broadleaf forests of the Republic 
of Tatarstan. The research object comprises 10 sample 
plots for which a set of phytosociological relevés, forest 
inventory measurements, and biomass assessments 
across the main community pools (tree stand, 
understory, deadwood, herb layer, litter, soil) was 
carried out. Indices of functional diversity (CWM, FDvar) 
were calculated for key functional traits, including leaf 
area and mass, specific leaf area, wood density, 
and plant height. To identify significant predictors, 
principal component analysis, correlation analysis, 
and linear regression were applied. The results show 
that carbon stocks in the studied phytocoenoses range 
from approximately 190 to 335 t C/ha, with a mean 
of about 270–300 t C/ha, and 76–86% of the carbon 
stored in the tree stand. Statistical analysis revealed 
that the most important predictor of carbon storage 
capacity is the community-weighted mean of specific 
leaf area (CWM_SLA), which explains more than 80% 
of the variation in carbon stocks. Based on regression 
modelling, the total carbon pool in the region’s 
broadleaf linden forests was estimated at about 35 Mt, 
and their annual carbon sequestration potential 
at around 210 thousand t/year, confirming 
the effectiveness of using plant functional traits for 
carbon balance monitoring and for planning low-carbon 
development strategies.  
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ВВЕДЕНИЕ 

Климатические изменения требуют совершенствования методов мониторинга углеродного 
баланса. Перспективным направлением является учет функционального разнообразия 
растительности, а интеграция этих данных с дистанционным зондированием и машинным 
обучением открывает новые возможности для моделирования и управления экосистемами. 

Способность к секвестрации варьируется в зависимости от состава сообществ и функциональных 
признаков растений (морфологических, физиологических, фенологических) [Dıáz, Cabido 2001; 
Lavorel, Garnier 2002; Joswig et al. 2021]. Функциональные признаки растений, такие как высота, 
плотность древесины, специфическая площадь листа (SLA), содержание азота и другие, оказывают 
значительное влияние на углеродный цикл в целом и способность связывать и накапливать углерод, 
в частности. Высота растений и плотность древесины определяют объем биомассы и скорость 
разложения органических остатков, влияя на углеродные запасы в почве. Например, более высокие 
растения аккумулируют больше углерода, а плотная древесина дольше сохраняет его в экосистеме 
[Chave et al. 2005; Poorter et al. 2010]. Корневые системы способствуют длительному накоплению 
углерода за счет улучшения структуры почвы и увеличения содержания органического вещества [Rasse 
et al. 2005; Freschet et al. 2021]. Листовые признаки, такие как SLA, связаны с эффективностью 
фотосинтеза и скоростью разложения органических веществ [Wright et al. 2004; Cornwell et al. 2008]. 

Концепции массового соотношения и нишевой комплементарности объясняют роль 
доминирующих видов и разнообразия стратегий использования ресурсов в углеродной емкости 
экосистем. Согласно концепции массового соотношения, экосистемные процессы зависят 
от признаков доминирующих видов, таких как высота и плотность древесины [Grime 1998]. 
Нишевое разнообразие позволяет видам с различными функциональными стратегиями более 
эффективно использовать доступные ресурсы, увеличивая общую биомассу и запасы углерода, 
однако эффективность этих механизмов варьируется в зависимости от условий среды [Tilman et al. 
1997; Mokany et al. 2008; Hong et al. 2022]. 

Роль биоразнообразия в углеродной емкости традиционно описывается концепциями 
массового соотношения (влияние признаков доминантов) и нишевой комплементарности 
(эффективность использования ресурсов разными стратегиями). Однако вклад этих механизмов 
может меняться в зависимости от условий среды. 

Для оценки разнообразия применяются индексы CWM (средневзвешенные значения) и FDvar 
(функциональная дивергенция). Использование многофункциональных индексов позволяет 
учитывать сложные взаимодействия признаков, что критично для прогнозирования адаптации 
экосистем к новому климату. Современные пространственные модели на основе ДЗЗ позволяют 
масштабировать эти оценки, учитывая региональную специфику [Garnier et al. 2004; Mason et al. 
2005]. 

Для более точной оценки секвестрационного потенциала экосистем применяются 
многофункциональные индексы, включающие несколько признаков одновременно [Villéger et al. 
2008; Reich et al. 2012; Mouillot et al. 2013; Pascual et al. 2023]. В последние годы исследователи 
активно используют пространственные модели, основанные на данных дистанционного 
зондирования и функциональных признаках растений, учитывающие региональные особенности 
и динамику углеродных запасов [Chapin 2003; Körner 2006; Forzieri et al. 2022].  

Наша гипотеза заключается в том, что запасы углерода лесов, сосредоточенные 
преимущественно в древостое, формируются в определенных экологических условиях. 
Индикатором этих условий выступает видовой состав травостоя, который может быть 
охарактеризован как отдельными функциональными признаками (ФП) видов, в него входящих, так 
и комплексными функциональными признаками сообщества в целом. Следовательно, определив 
взаимосвязь между ФП сообщества травостоя и общим запасом углерода на пробной площади 
в определенном типе экосистемы, по геоботаническим данным можно оценить депонирование 
углерода не проводя прямых измерений. 

В рамках данного исследования была поставлена цель: выявить зависимость между величиной 
запаса углерода и индексами функционального разнообразия для экосистем широколиственных 
лесов Республики Татарстан. На основе выявленной зависимости, рассчитать запас углерода для 
всех пробных площадей, геоботанические описания которых есть в базе данных ФЛОРА [Prokhorov 
et al. 2017]. Используя полученные данные, а также результаты дешифрирования космоснимков, 
построить пространственную модель запаса углерода для широколиственных лесов.  
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ХАРАКТЕРИСТИКА РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ 

Для проведения исследования выбраны 10 площадей (рис. 1), схожих по составу растительности 
и экологическим условиям с мониторинговой площадкой лесного участка карбонового полигона 
«Карбон-Поволжье». Участки расположены в западной части Республики Татарстан 
и в геоморфологическом плане тяготеют к аллювиально-деллювиальным отложениям третьей 
террасы крупных рек.  

Рисунок 1. Карта расположения 
10 исследуемых площадей 

Figure 1. Map of the location of 
the 10 studied areas 

 
Площадки характеризуются аналогичным составом лесной растительности класса Carpino-

Fagetea sylvaticae Jakucs ex Passa 1968 [Mucina et al. 2016] в системе Браун-Бланке [Braun-Blanquet 
1932]. Важно, что почвенные условия на этих участках также сходны: это дерново-подзолистые 
почвы с многослойной структурой, что создает одинаковые условия для роста растений 
и стабильности экосистемных процессов, таких как минерализация органического вещества 
и трансформация азота. 

Кроме того, выбранные участки имеют схожие гидрологические и климатические условия, 
что позволяет оценивать экосистемные процессы в условиях, максимально приближенных 
к исходным. Структурные и функциональные сходства, такие как возраст и форма деревьев, 
структура подлеска и травяного покрова, делают участки сравнимыми и позволяют проводить 
комплексный анализ экосистемных функций. 
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Характеристики выбранных участков представлены в Таблице 1. 

Таблица 1. Описание исследуемых 
участков 

Table 1. Description of the study areas 

№ Название Населенный пункт Широта Долгота 

1. Раифа 1 ВКГПБЗ, Раифский участок 55.873280 48.708465 

2. Раифа 2 ВКГПБЗ, Раифский участок 55.875724 48.738267 

3. Пятидворка Приволжское лесничество 55.746025 48.793113 

4. Введенка Макарьевский лес 55.779033 48.714984 

5. Саралы ВКГПБЗ, Саралинский участок 55.281954 49.333371 

6. Атабаево ВКГПБЗ, Саралинский участок 55.325772 49.321635 

7. Тат Саралы ВКГПБЗ, Саралинский участок 55.335260 49.236929 

8. Александровский Александровское сельское поселение 55.458079 49.565205 

9. Лаишево Лаишевское сельское поселение 55.394366 49.474642 

10. Высокая Гора Красносельское сельское поселение 55.916215 49.285840 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

ГЕОБОТАНИЧЕСКИЕ ОПИСАНИЯ 
Геоботанические описания выполнялись с указанием видового состава, положения в ярусе 

и характеристикой обилия видов. Всего было выполнено 10 геоботанических описаний, сделанных 
в период с 16.05.2024 по 03.07.2024, двумя авторами – Прохоров В.Е., Кожевникова М.В. 
Все заложенные пробные площади имеют одинаковый размер 50×50 м (2500 м2). 

ОПРЕДЕЛЕНИЕ БИОМАССЫ ПО ПУЛАМ (ЭЛЕМЕНТАМ) СООБЩЕСТВА 
Для оценки биомассы деревьев (DBH ≥ 5 см) и массы углерода в них, в качестве исходных данных 

использовался диаметр деревьев на высоте груди (DBH), который был измерен на участке 50×50 м при 
помощи мерной вилки Mantax, а также при помощи мобильного лазерного 3D сканера. GoSLAM RS100S 
– портативный SLAM-лидар с 16-канальным лазером, позволяющий получать облако 3D-точек 
без GNSS-приёмника. Сканер формирует 360°×285° поле зрения, обеспечивает скорость 320 тыс. 
точек/с, рабочий диапазон до 120 м и заявленную относительную точность расстояний порядка 1 см. 
Съемка проводилась в режиме «с руки» с разрешением 1 см на 100 м. Обработка облака точек 
выполнялась в Lidar360 по общепринятой схеме. Для каждого дерева вычислялись высота H, DBH, 
средний диаметр кроны, площадь и объём кроны, координаты основания ствола и асимметричность 
кроны. 

Биомасса дерева с листвой, ветвей и корней рассчитывается при помощи видоспецифических 
уравнениий [Демаков и др. 2015]. Доля углерода в древесине принимается равной 0.5 [Пенман и др. 
2003]. 

Для количественной оценки содержания углерода в травянистой растительности, производился 
укос всей надземной травянистой биомассы на шести площадках (0.5×0.5 м), случайным образом 
распределенных в пределах каждого участка 50×50 м во время пика вегетационного периода (лето). 
Собранная биомасса высушивалась естественным образом до воздушно-сухого состояния, затем 
взвешивалась. Содержание углерода в опаде принималось за 50% от сухой массы. Биомасса опада 
измерялась методом сбора на площадках 0.5×0.5 м; содержание углерода – 50% от сухой массы. 
Всего было обработано 60 площадок по укосу биомассы и 30 площадок по сбору опада. 
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Для определения содержания углерода в мортмассе у каждого фрагмента валежника и сухостоя 
измеряли общую длину, а также диаметры основания и вершины, определяли породу и стадию 
разложения согласно классификации М.Е. Тарасова [Тарасов 1999]. 

Для вычисления запаса углерода во фрагментах валежа использовали таблицу плотности 
валежа по классам разложения [Krankina, Harmon 1995]. 

Запасы углерода в мортмассе (валеж, сухостой) рассчитывались с учетом стадии разложения 
и плотности [Пенман и др. 2003]: 

C = V × D × CF,  (1) 
где V – объем ствола, рассчитывается по формуле конуса (V=1/3πr2h (м3), где r – радиус ствола, 

h – высота ствола); D – плотность абсолютно сухой древесины, т сухого вещества/м3, согласно 
степени разложения и вида; CF – доля углерода в сухом веществе (по умолчанию = 0.5), т С/т сухого 
вещества. 

Для сухостоя запас углерода проводился по формуле: 
C = (V × D × BEF) × (1+R) × CF,  (2) 

где BEF – коэффициент разрастания фитомассы [Пенман и др. 2003]; R – соотношение массы 
корней и побегов, безразмерная величина; принят 0.5. 

Для оценки биомассы подлеска внутри каждой площади были заложены по 5 субплощадей 
размером 1x1 м, внутри которых штангенциркулем был измерен диаметр ствола на уровне груди, 
при помощи электронного высотомера Haglof EC II измерена высота. Запас древесины вычислен 
по формулам (1) и (2). 

Запас почвенного углерода определяется количественно, путем сбора верхнего слоя почвы 
на глубине 5 см. На всех площадях 50х50 м отобрано по 5 образцов с помощью почвенного бура 
диаметром 2 см. Всего проанализировано 50 проб.  

Определение общего органического углерода (Cорг) образцов почвы проводили на элементном 
анализаторе по принципу сухого сжигания (метод Дюма). Предварительная подготовка почвенных 
образцов включала воздушную сушку, удаление видимых растительных остатков и корней, а также 
измельчение и просеивание через сито с диаметром ячеек 0.5 мм для достижения гомогенности. 
Растительные образцы измельчали на лабораторной мельнице. 

Для анализа использовали специализированный элементный анализатор ECS 8024 NC SOIL SPECIAL 
(NC Technologies, Италия). Перед измерениями прибор калибровали по сертифицированным 
стандартным образцам (ацетанилид, цистин). Навески подготовленной почвы или растительной биомассы 
массой 10-50 мг помещали в оловянные капсулы и сжигали в потоке кислорода при температуре 950°C. 
Образовавшийся диоксид углерода и азот детектировался с помощью встроенного ИК-детектора. Анализ 
выполнялся в соответствии с требованиями ГОСТ 23740–2016 «Грунты. Методы определения содержания 
органических веществ». 

Процентное содержание органического углерода рассчитывалось автоматически 
по калибровочной кривой, контроль точности выполняли путём параллельного анализа образцов 
и использования стандартных образцов (ацетанилид, цистин) в каждой аналитической серии. 

РАСЧЕТ ИНДЕКСОВ ФУНКЦИОНАЛЬНОГО РАЗНООБРАЗИЯ 
Для доминирующих видов травянисто-кустарничкового яруса, проективное покрытие которых 

≥25% [Lavorel, Garnier 2002; Kattge et al. 2020] измерены высота (LH), параметры листьев (сырая 
масса (LM), сухая масса (LDW), содержание сухого вещества (LDMC), удельная площадь (SLA), 
толщина (LT)) и взят удельный вес древесины (WSG) из базы данных «Global wood density database» 
[Chave et al. 2009; Zanne et al. 2009]. Рассчитывались два индекса: 

1. Доминирующие значения признаков на каждом участке выражаются как средневзвешенное 
по сообществу среднее (CWM), рассчитанное как усредненное значение признака в сообществе, 
взвешенное по обилию видов: 

𝐶𝑊𝑀 = ∑ 𝑤𝑖𝑥𝑖
𝑠
𝑖=1 , (3) 
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где CWM (признак x) – CWM для признака х; wi – относительное покрытие вида i в сообществе 
и xi – значение признака для вида i. 

2. Разнообразие значений отдельных признаков выражается с помощью индекса 
функциональной дивергенции признаков (FDvar), который представляет собой дисперсию 
в значениях признаков, взвешенную по обилию каждого вида в сообществе: 

𝐹𝐷𝑣𝑎𝑟 =
2

𝜋
arctan(5𝑉), (4) 

где 5 – масштабный коэффициент, используемый для деления индекса в диапазоне 0-1; V – 
взвешенная дисперсия признака х, выраженная как: 

𝑉 = ∑ 𝑤𝑖(ln 𝑥𝑖 − ln𝑥)2𝑆
𝑖=1 ,  (5) 

Этот индекс рассматривает один признак за раз и использует относительное обилие каждого 
вида (wi) для оценки его вклада в изменчивость сообщества. Среднее значение ln xi взвешивается 
по обилию как: 

ln 𝑥 = ∑ 𝑤𝑖 ln 𝑥𝑖
𝑠
𝑖=1  (6) 

Значения FDvar находятся в диапазоне от 0 до 1. 
Все компоненты функционального разнообразия рассчитывались с помощью статистического 

пакета FD для языка R [Laliberté, Legendre 2010].  

ПОСТРОЕНИЕ ПРОСТРАНСТВЕННОЙ МОДЕЛИ ЗАПАСА УГЛЕРОДА 
Этап разведочного анализа (EDA) включал проверку на нормальность (тест Шапиро-Уилка), 

анализ корреляций и PCA для выбора предикторов. Для моделирования зависимости запаса 
углерода (c_sum) от индексов функционального разнообразия использовалась линейная регрессия 
с регуляризацией (Lasso-регрессия) для отбора значимых переменных: 

c_sum=β0+∑βi⋅FDi+εc_sum=β0+∑βi⋅FDi+ε (7) 
Оптимизация модели включала оценку мультиколлинеарности (VIF) и кросс-валидацию (RMSE, 

MAE). Коэффициенты βi позволили выявить ключевые функциональные признаки, влияющие 
на депонирование углерода. 

Для пространственной экстраполяции в базу данных ФЛОРА были добавлены усредненные 
функциональные признаки видов. Для всех геоботанических описаний широколиственных лесов, 
схожих с модельными, рассчитаны индексы CWM и FDvar, а затем - прогнозируемые запасы 
углерода. Пространственная визуализация выполнена в QGIS 3.22 на основе классификации 
спутниковых снимков для класса Carpino-Fagetea sylvaticae (FAG). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

ЗАПАСЫ УГЛЕРОДА ПО ПУЛАМ 
Запас углерода на площадях колеблется от 190.35 тС/га (участок №5) до 335.51 тС/га (участок 

№6). Среднее значение – 268.283 тС/га. Исследований широколиственных лесов средней полосы 
России, где фиксировался бы запас углерода в экосистемы в целом, нам обнаружить не удалось. 
Наиболее близкие – исследования 60-летних липово-дубовых лесов в Вронежской области 
(Учебно-опытный лесхоз ВГЛТА) [Мартыненко 2004, 2005] и 96-летние хвойно-широколиственные 
леса Свердловской области [Уварова 2005, 2006]. Однако, и в них мы можем найти только данные 
по фитомассе наземной части. Сравнивая полученные нами данные по аналогичному показателю 
(величине надземной биомассы), можно констатировать, что на исследуемых площадях данная 
величина практически в 2 раза больше опубликованных значений. Среднее значение наземной 
биомассы древостоя на площадках – 266.88 тС/га, в то время как в Воронежской области – 150.5 
тС/га, в Свердловской – 136.8 тС/га. При этом необходимо отметить, что липово-дубовый лес 
Воронежской области имел возраст 60 лет, тогда как средний возраст взрослых деревьев 
на исследуемых площадках – 90 лет. Лес в Свердловской области ближе по возрасту (96 лет), 
но, очевидно, с худшими лесорастительными условиями. 
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Наибольшая часть запаса углерода на площадях сосредоточена, ожидаемо, в древостое – 
75.94–85.61% (табл. 2). Самые большие значения наблюдаются на мониторинговой площадке 
в Атабаево (282.06 тС/га), близкие к ней значения на площадке №10 (Высокая Гора – 281.18 тС/га) 
и площадке №1 (Раифа 1 – 261.02 тС/га). На остальных площадках значение запаса углерода 
в древостое колеблется от 193.46 тС/га (№8 Лаишево) до 238.43 тС/га (№4 Введенка). 

Таблица 2. Запасы углерода (тC/га) по пулам 
для исследуемых площадок 

Table 2. Carbon stocks (tC/ha) by pools for study 
sites 

Пул  
углерода 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

древостой 262.02 186.93 199.71 238.43 144.55 282.06 217.05 193.46 200.14 281.18 
подлесок 0.87 0.76 0.94 0.96 1.02 1.06 1.3 0.97 0.84 0.93 

мортмасса  29.5 27.4 25.5 28.3 26.6 25.4 25.2 27.3 28.6 29.5 
травостой 0.79 0.20 0.36 0.46 0.26 0.38 0.02 0.94 0.38 0.98 

опад 1.17 1.00 0.99 0.93 1.00 1.07 0.98 0.97 0.98 1.03 
почва 16.04 18.08 26.55 13.58 15.93 24.46 12.67 13.17 15.09 13.77 
сумма 311.57 235.36 255.04 283.59 190.35 335.51 258.19 237.78 247.01 328.43 

 
Следующим по размеру пулом углерода является мортмасса (куда входят валеж и сухостой). 

Он составляет от 13.97% (участок №5 Саралы) до 7.57% (Атабаево). Запасы в гумусном слое почвы 
(на глубину 5 см) составляют от 10.41% (площадь №3 – Пятидворка) до 4.20% (Высокая Гора). 
Запасы углерода во всех остальных пулах (подлесок, травостой и опад) не достигают и 1%. 

ИНДЕКСЫ ФУНКЦИОНАЛЬНОГО РАЗНООБРАЗИЯ CWM И FDVAR 
Средневзвешенные значения признаков (CWM) характеризуют разнообразие стратегий 

адаптации растений в зависимости от условий среды (табл. 3). 
Анализ полученных значений функциональных признаков показал, что сообщество похожие как 

физиономически так и фитоценотически (т.е. состоящие из одинаковых видов со сравнимым 
обилием), за счет отличий в морфометрических показателях самих растений могут иметь, 
тем не менее разную функциональную структуру, реализуя разные экологические стратегии. 

Таблица 3. Средневзвешенное по сообществу 
среднее значение признаков (CWM) 

Table 3. Community-weighted average of 
features (CWM) (Cluster-weighted modeling) 

№ LA LM LDW H LDMC SLA LT WSG 
1 106.81 1.93 0.32 14.78 251.87 312.26 0.25 0.42 
2 258.78 3.72 1.28 13.95 443.91 212.03 0.22 0.45 
3 275.07 4.07 1.44 18.74 383.13 236.59 0.15 0.43 
4 29.65 0.27 0.1 20.32 424.26 344.87 0.09 0.42 
5 22.92 1.48 0.16 20.29 111.9 149.56 0.7 0.42 
6 161.15 2.23 0.54 24.33 250.91 386.31 0.16 0.42 
7* — — — — — — — — 
8 246.46 4.73 1.15 11.69 229.69 234 0.36 0.42 
9 119.91 2.31 0.35 18.26 173.13 315.87 0.43 0.42 
10 31.77 1.57 0.2 22.6 130.03 375.01 0.54 0.42 

* Расчет индексов невозможен из-за низкого обилия видов в травостое 

Площадь №5 На этой площади доминируют виды с мелкими, но очень толстыми листьями (LT 
0.7 – максимум в выборке), при этом содержание сухого вещества в листьях (LDMC) минимальное. 
Такое сочетание нетипично. Обычно толстые листья сопровождает высокий LDMC. Возможно все 
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распространенные на этой площади растения имеют «суккулентный облик», обусловленный 
пониженным увлажнением. 

Сообщества на площадях №6 и №10 объединены высокой средней высотой древостоя (CWM_H 
= 24.33 м и 22.6 м соответственно) и экстремально высокими значениями удельной листовой 
поверхности (CWM_SLA = 386.31 и 375.01 см²/г). Данные фитоценозы реализуют эксплерентную 
(быстрорастущую) стратегию. Высокие значения SLA свидетельствуют о производстве «дешевых» 
(с низкими затратами углерода) листьев с быстрой окупаемостью инвестиций, что характерно 
для ранних сукцессионных стадий или местообитаний с высоким уровнем ресурсов. Сообщество 
на Площади №8 отличается максимальной средневзвешенной площадью листа (CWM_LA = 
246.46 см²) при минимальной высоте сообщества (CWM_H) = 11.69 м Подобная структура 
характерна для сообществ, сформированных крупнолистными теневыносливыми видами. 
Увеличение площади листа является адаптацией к дефициту освещения. 

Таким образом, исследуемые пробные площади демонстрируют широкий спектр 
экофизиологических стратегий: от высокорослых сообществ с быстрым оборотом биомассы 
(высокий CWM_SLA, высокий CWM_H) до ценозов с крупными листьями (адаптация к затенению). 

Индекс FDvar является мерой функционального разнообразия, основанной на дисперсии 
значений признака в сообществе, взвешенной по относительному обилию видов. В отличие 
от средневзвешенных значений (CWM), которые характеризуют доминирующую стратегию, FDvar 
показывает, насколько виды в сообществе различаются между собой по данному признаку (табл. 4). 

Таблица 4. Индекс функциональной 
дивергенции признаков (FDvar) 

Table 4. Functional Feature Divergence 
Index (FDvar) 

№ LA LM LDW H LDMC SLA LT WSG 

1 0.91 0.92 0.88 1 0.69 0.73 0.77 0.001 
2 0.9 0.84 0.78 0.97 0.64 0.82 0.73 0.2 
3 0.54 0.54 0.6 0.95 0.62 0.64 0.19 0.1 
4 0.41 0.34 0.43 0.97 0.6 0.64 0.11 0.001 
5 0.25 0.08 0.18 0.94 0.27 0.34 0.31 0.001 
6 0.97 0.97 1 0.97 0.6 0.67 0.59 0.001 
8 0.93 0.83 0.88 0.98 0.59 0.74 0.8 0.001 
9 0.89 0.5 0.5 0.94 0.58 0.82 0.87 0.001 

10 0.23 0.03 0.27 0.95 0.33 0.45 0.27 0.001 

 

Анализ индексов FDvar выявил существенную гетерогенность функциональной структуры 
исследованных сообществ. Выделяются сообщества с высокой функциональной дивергенцией 
(площади №1, №2, №5), предполагающие сложную организацию и множественность экологических 
ниш, и сообщества с низкой дивергенцией (площади №4, №6), где преобладает функциональная 
конвергенция видов под действием средовых фильтров.  

ПОСТРОЕНИЕ МОДЕЛИ ЗАПАСОВ УГЛЕРОДА 
1. С целью первичного анализа распределения данных построены гистограммы значений 

суммарного запаса углерода на площадках, индексов функционального разнообразия FDvar и CWM. 
Большая часть данных визуально имеет нормальное или близкое к нормальному распределение, 
за исключением индексов WSG. 

2. Проверка переменных тестом Шапиро-Уилка дала следующие результаты. Переменные 
с нормальным распределением (p > 0.05): c_sum, CWM_LA, CWM_LM, CWM_LDW, CWM_H, 
CWM_LDMC, CWM_SLA, CWM_LT, FDvar_LM, FDvar_LDW, FDvar_H, FDvar_SLA, FDvar_LT. 

Переменные с ненормальным распределением (p ≤ 0.05): CWM_WSG, FDvar_LA, FDvar_LDMC, 
FDvar_WSG. 
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3. Так как имеется ненормальное распределение, был проведен корреляционный тест 
Спирмена для всех рассматриваемых переменных. Результаты представлены в виде 
коррелограммы (рис. 2), с отображением значений коэффициентов корреляции |R| > 0.7. 

 

Запас углерода (c_sum) 
имеет положительную 
сильную связь только с одной 
переменной – индексом 
функционального разно-
образия CWM_SLA (r = 0.92). 
 
 
 
 
 
 
Рисунок 2. Коррелограмма 
взаимосвязанности рассмат-
риваемых переменных. 
 
Figure 2. Correlogram of the 
interconnectedness of the 
considered variables. 

 

 

Диаграмма рассеяния показывает 
характер связи между запасом углерода 
и CWM_SLA (рис. 3). По виду графика 
можно предположить линейную 
взаимосвязь между этими переменными. 
Таким образом, принимается гипотеза 
о линейной модели связи запасов 
углерода с переменной CWM_SLA. 

 
 
 

Рисунок 3. Взаимосвязь суммарного 
запаса углерода и индекса CWM SLA. 
 
Figure 3. The relationship between 
the total carbon stock and the CWM 
SLA index. 

Средневзвешенное значение (CWM_SLA) показывает, какая стратегия доминирует в сообществе 
в целом. Высокий CWM_SLA означает, что сообщество сформировано преимущественно видами 
с «быстрой» экономической стратегией (высокой скоростью фотосинтеза, быстрым оборотом 
биомассы, низкими затратами на построение единицы площади листовой поверхности. Виды 
с высоким SLA обладают высокими темпами роста и высокой чистой первичной продукцией (NPP). 
Они быстрее наращивают биомассу, что ведет к большему накоплению углерода в стволах, ветвях 
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и корнях. Высокий CWM_SLA часто характерен для ранних и средних стадий сукцессии, 
где доминируют быстрорастущие виды. На этих стадиях часто наблюдается высокий чистый прирост 
биомассы. Возможно, ключевым является и тот факт, что высокий CWM_SLA и высокие запасы 
углерода могут быть совместным следствием благоприятных условий (богатые почвы, достаточное 
увлажнение), которые одновременно позволяют видам реализовывать «быструю» стратегию 
и накапливать большую фитомассу. 

Предложена модель, где зависимой переменной является суммарный запас углерода, 
а независимой переменной – CWM_SLA. Результаты анализа такой модели представлены 
в таблице 5. 

Таблица 5. Параметры оценки модели Table 5. Model evaluation parameters 
Остатки: 

Мин 1Q Медиана 3Q Макс 
-38.410 -4.390 6.598 10.696 28.681 

Коэффициенты: 
 Оценка Стандартная 

ошибка 
t значение Pr(>|t|) 

свободная 
константа  

135.98951 26.68644 5.096 0.001406 

CWM_SLA 0.55741 0.09041 6.165 0.000461 
Остаточная стандартная ошибка: 20.67 при 7 степенях свободы. 
Множественный R2: 0.8445, Скорректированный R2: 0.8223 
F-статистика: 38.01 по 1 и 7 DF, p-значение: 0.0004605 

 

Результаты линейного регрессионного анализа с использованием предиктора CWM_SLA 
для объяснения переменной c_sum позволяют следующие выводы: 

Распределение остатков указывает на наличие как отрицательных, так и положительных 
отклонений от предсказанных значений от -38.41 до 28.681. 

Переменная CWM_SLA имеет статистически значимое влияние на запасы углерода (p < 0.001). 
В переменной c_sum 84.45% дисперсии объясняется переменной CWM_SLA, что является хорошим 
результатом. Скорректированный R2 с учетом числа предикторов в модели показывает, что 82.23% 
дисперсии можно объяснить моделью. Результат F-statistic доказывает, что модель в целом 
статистически значима (p < 0.001). 

ФИНАЛЬНАЯ МОДЕЛЬ. 
Из базы данных ФЛОРА отобраны 684 геоботанических описания, схожих по флористическому 

составу с исходными 10 площадками. Поскольку исходные площади изначально выбирались как 
фитоценозы, относящиеся к классу Carpino-Fagetea sylvaticae, то из базы при помощи экспертной 
системы [Mucina et al. 2016] были отобраны все геоботанические описания, относящиеся к данному 
классу и с доминированием в древостое липы сердцевидной. 

Модель с использованием CWM_SLA объясняет более 80% вариации c_sum и показывает, 
что CWM_SLA имеет статистически значимое влияние на c_sum. Модель является хорошей 
для предсказания запасов углерода на основе CWM_SLA. 

Итоговое уравнение регрессии на основе разработанной модели имеет следующий вид: 
Запас углерода = 135.98951 + 0.55741× CWM_SLA   (8) 
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Для каждой площадки 
рассчитаны значения 
функциональных признаков CWM 
SLA. Основываясь на уравнении 
регрессии, рассчитаны 
предсказанные значения запасов 
углерода для всех отобранных 
геоботанических описаний 
широколиственных лесов из БД 
ФЛОРА. 

Гистограмма рассчитанных 
значений представлена на 
рисунке 4. 

 
Рисунок 4. Гистограмма 
рассчитанных значений запаса 
углерода. 

 

Figure 4. Histogram of calculated 
carbon reserve values. 

Рассчитанные значения имеют нормальное распределение и изменяются от 211 до 395 тС/га, 
со средним значением и медианой 300 тС/га. 

Пространственное распределение полученных при помощи модели запасов углерода 
в широколиственных лесах РТ представлено на рисунке 5.  

 
Рисунок 5. Пространственное распределение 
рассчитанных при помощи регрессионной 
модели запасов углерода 
в широколиственных лесах РТ. 

Figure 5. Spatial distribution of carbon reserves 
calculated using a regression model 
in broad-leaved forests of the Republic 
of Tatarstan. 
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Используя полученные среднестатистические значения запаса углерода 300 тС/га 
и вычисленную раннее площадь широколиственных лесов на территории РТ – 117309.69 га 
[Gafurov et al. 2024] получаем запас углерода в широколиственных липовых лесах РТ – 35 192 907 
тонн или 35 Мт.  

Используя значение годового чистого экосистемного обмена (NEE), полученное 
на мониторинговой станции лесного участка «Карбон-Поволжье», расположенного в фитоценозе 
класса Carpino-Fagetea sylvaticae в схожих с исследуемыми сообществами экологических условиях 
[Кожевникова и др. 2025] и данные по площади широколиственных лесов [Gafurov et al. 2024], 
получили значение ежегодной секвестрации углерода широколиственными лесами, относящимися 
к классу Carpino-Fagetea sylvaticae, на территории Республики Татарстан – 210 335 т·год⁻¹. 

ВЫВОДЫ 

Запас углерода на натурно измеренных площадях колеблется от 190.35 тС/га (участок №5) 
до 335.51 тС/га (участок №6). Среднее значение – 268.283 тС/га. Рассчитанные значения имеют 
нормальное распределение и изменяются от 211 до 395 тС/га, со средним значением и медианой 
300 тС/га. Основная часть запаса углерода на пробных площадях сосредоточена в древостое, 
где его доля варьирует от 75.94 до 85.61%. В рамках исследованной выборки распределение 
рассчитанных значений запасов углерода не противоречит гипотезе о нормальном распределении, 
однако для подтверждения этого вывода требуется расширение выборочной совокупности. Доля 
мортмассы (сухостой и валеж) составляет от 7.57 до 13.97%, запасы углерода в гумусовом горизонте 
почвы (0–5 см) – от 4.20 до 10.41%. Вклад всех остальных пулов (подлесок, травостой, опад) 
не превышает 1% от общего запаса. 

Анализ средневзвешенных по сообществу значений функциональных признаков (CWM) выявил 
широкий спектр экофизиологических стратегий в исследованных фитоценозах – от высокорослых 
сообществ с быстрым оборотом биомассы (высокие значения CWM_SLA и CWM_H) до ценозов 
с крупными листьями, что может рассматриваться как адаптация к условиям затенения. Оценка 
индексов функционального разнообразия (FDvar) свидетельствует о существенной гетерогенности 
функциональной структуры исследованных сообществ, отражающей различия в занятии 
экологических ниш видами, слагающими фитоценозы. 

В ходе регрессионного анализа установлена статистически значимая линейная зависимость 
между запасами углерода и индексом средневзвешенного значения удельной листовой 
поверхности (CWM_SLA) (r = 0.92; p < 0.01). Полученный результат подтверждает перспективность 
использования функциональных признаков растительности (в частности, CWM_SLA) в качестве 
предикторов при оценке углеродных запасов лесных экосистем. 

Разработанная регрессионная модель была апробирована на геоботанических описаниях 
широколиственных лесов из базы данных «ФЛОРА». Предварительные расчеты позволяют 
предположить, что распределение прогнозных значений может соответствовать нормальному 
закону с модой в области 300 т·га⁻¹, однако данный вывод нуждается в верификации 
на независимых данных. 

Интеграция полученных площадных данных и среднестатистических показателей удельного 
запаса углерода позволила получить предварительную оценку общего пула углерода в липовых 
лесах региона, составившую 35 192 907 т. Расчетная величина ежегодной секвестрации углерода 
широколиственными лесами, относящимися к классу FAG (Carpino-Fagetea sylvaticae), на территории 
Республики Татарстан достигла 210 335 т·год⁻¹. Полученные оценки указывают на потенциально 
значимую роль данных экосистем в региональном углеродном балансе, однако интерпретация 
абсолютных значений требует учета неопределенности, связанной с ограниченным объемом 
выборки и допущениями, принятыми при построении модели. 
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ОГРАНИЧЕНИЯ И НАПРАВЛЕНИЯ ДАЛЬНЕЙШИХ ИССЛЕДОВАНИЙ 

Проведенное исследование носит пилотный характер, в связи с чем при интерпретации 
результатов и их использовании в практических целях (включая разработку стратегий 
низкоуглеродного развития) необходимо учитывать следующие ограничения: 

Репрезентативность выборки. Выводы основаны на анализе 10 пробных площадей, 
что не позволяет в полной мере охватить все разнообразие широколиственных лесов региона. 
Для повышения надежности оценок требуется существенное расширение выборочной 
совокупности. 

Неопределенность модели. Высокий коэффициент корреляции (r = 0.92) получен 
на ограниченных данных и может не воспроизводиться на независимых выборках. Необходима 
кросс-валидация модели с привлечением дополнительных геоботанических описаний и данных 
дистанционного зондирования. 

Структурные признаки древостоя. В модель не включены такие значимые предикторы, 
как возрастная структура, сомкнутость крон, полнота древостоя и показатели лесорастительных 
условий, что ограничивает ее объяснительную способность. 

Учет запасов углерода ограничен верхним горизонтом почвы (0–5 см), тогда как значительная 
часть почвенного органического углерода может быть сосредоточена в более глубоких слоях. 
Требуется совершенствование методики учета почвенного пула. 

Аллометрические уравнения. Расчеты биомассы и углерода выполнены с использованием 
региональных аллометрических моделей, однако применение альтернативных уравнений может 
приводить к вариабельности итоговых оценок. Целесообразно тестирование чувствительности 
результатов к выбору аллометрических зависимостей. 

Пространственно-временная динамика. Полученные оценки представляют собой 
«моментальный снимок» и не учитывают сукцессионную динамику, годичную флуктуацию 
продуктивности и долгосрочные изменения климатических условий. 

Перспективы дальнейших исследований включают: увеличение числа пробных площадей 
с охватом всего разнообразия типов широколиственных лесов; сравнительный анализ различных 
аллометрических подходов и методов машинного обучения для повышения точности прогнозов; 
оценку неопределенности результирующих показателей с использованием байесовских методов 
и имитационного моделирования. 
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Аннотация 
Морфогенез в каллусных культурах in vitro 

вызывает большой интерес с позиций исследования 
биологии развития интактных растений, а также 
применения полученных данных в оптимизации 
биотехнологических протоколов получения полно-
ценных регенерантов хозяйственно ценных растений. 
К реализации регенерационного потенциала компе-
тентных клеток/групп клеток каллуса приводят такие 
пути морфогенеза in vitro, как органогенез и сомати-
ческий эмбриогенез. При исследовании этих путей 
важно привлекать гистологический подход, 
предполагающий изучение структуры развивающихся 
органов и организмов в их взаимодействии и 
взаимосвязях. В обзорной статье дан анализ 
литературных и собственных данных, посвященных 
изучению гистологических особенностей морфо-
генеза в каллусах in vitro. Высказано мнение, что 
именно структурные характеристики являются 
основной методологической базой при оценке 
реализации морфогенетических сценариев 
в каллусах in vitro в биотехнологических целях. 
Ключевые слова: 

морфогенез, каллус in vitro, органогенез, 
соматический эмбриогенез, гистологический подход, 
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Abstract  
Morphogenesis in callus cultures in vitro is of great 

interest from the standpoint of studying the 
developmental biology of the intact plants, as well 
as the application of the data obtained in optimizing 
biotechnological protocols for obtaining full-fledged 
regenerants of economically valuable plants. In vitro 
morphogenesis pathways such as organogenesis and 
somatic embryogenesis lead to the realization 
of the regenerative potential of competent cells/groups 
of callus cells. During studying these pathways, it is 
important to use the histological approach, which 
involves studying the structure of developing organs 
and organisms in their interaction and 
interrelationships. The review article provides 
an analysis of literature and proprietary data on the 
study of histological features of morphogenesis 
in calluses in vitro. It is suggested that structural 
characteristics are the main methodological basis 
for assessing the implementation of morphogenetic 
scenarios in calluses in vitro for biotechnological 
purposes.  
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morphogenesis, callus in vitro, organogenesis, 
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ВВЕДЕНИЕ 

Перспективными экспериментальными системами в области исследований хозяйственно ценных 
растений в биотехнологических целях являются культивируемые in vitro морфогенные каллусы. 

Предложено несколько определений каллуса, принципиально не противоречащих друг другу: 
это интегрированная система, образующаяся как экзогенно (в результате пролиферации 
поверхностных клеток различных тканей растительного организма), так и эндогенно (в глубине этих 
тканей), изначально состоящая из однородных клеток, постепенно преобразующихся в систему 
групп гетерогенных клеток с морфогенетическими потенциями, которые реализуются различными 
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путями морфогенеза [Батыгина 2014], пролиферирующая масса дедифференцированных клеток 
[Bidabadi, Jain 2020], интегрированная система тканей, возникшая в результате неорганизованной 
пролиферации дедифференцированных клеток [Ikeuchi et al. 2022], масса недифференцированных 
клеток, обладающих способностью разрастаться в целое растение [Ali et al. 2022]. 

В литературе на примере многих растений из различных семейств представлено значительное 
количество экспериментальных работ, посвященных изучению последовательных этапов 
формирования регенерантов в каллусных культурах in vitro, полученных из различных эксплантов 
[Seldimirova et al. 2016, 2019; Егорова 2021; Kruglova et al. 2024a, b; Pathirana, Carimi 2024; Haris et 
al. 2025; Wang et al. 2025]. Большой успех достигнут в выявлении молекулярных аспектов этих 
процессов, а также участия в них специфических генных систем [Xiao et al. 2025; Yu et al. 2025]. 
Сделан ряд теоретических обобщений [Kruglova et al. 2018, 2021; Fehér 2023; Kruglova, Zinatullina 
2024]. 

Разработаны периодизации развития каллусов in vitro. В частности, в интегрированном процессе 
каллусогенеза нами предложено выделять две основные стадии: (1) формирование первичных 
каллусов (каллусообразование) на индукционной среде in vitro; (2) развитие групп клеток каллусов 
по различным путям морфогенеза (морфогенез в каллусах) на регенерационной среде in vitro 
[Kruglova et al. 2021]. 

Несмотря на достаточную изученность, проблема реализации морфогенетического потенциала 
клеток каллусов в условиях in vitro далека от окончательного решения. Ранее мы высказали мнение, 
что для решения этой проблемы важно привлекать гистологический подход, предполагающий 
изучение структуры развивающихся тканей, органов и организмов в взаимодействии и 
взаимосвязях [Kruglova et al. 2023]. На примере пшеницы и лаванды нами была дана оценка 
гистологических событий во время первой стадии каллусогенеза –формировании первичных 
каллусов (каллусообразовании) на индукционной среде in vitro. Так, было показано, что 
гистологической основой всех будущих путей морфогенеза является формирование в первичных 
каллусах морфогенетических очагов, представленных  двумя зонами клеток: центральная зона 
плотно расположенных клеток меристематической ткани и периферическая зона рыхло 
расположенных клеток паренхиматозной ткани, утративших меристематическую активность; 
подчеркивалось, что формирование морфогенетического очага – это обязательный 
гистологический показатель первичного морфогенного каллуса, поскольку все будущие пути 
морфогенеза in vitro так или иначе связаны с центральной меристематической зоной такого очага; 
указывалось, что в первичном каллусе происходит активация части меристематических клеток 
(возможно, стволовых) морфогенетических очагов под действием эндогенных ауксинов и 
цитокининов [Зинатуллина 2023; Kruglova et al. 2024b; Круглова, Зинатуллина 2025]. 

Цель данного обзора состоит в анализе литературных и собственных данных, посвященных 
гистологическим особенностям второй стадии каллусогенеза – при реализации путей морфогенеза 
в динамике развития каллусов на регенерационной среде in vitro. 

ГИСТОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ РАЗВИТИЯ МОРФОГЕННЫХ КАЛЛУСОВ В ДИНАМИКЕ 
КУЛЬТИВИРОВАНИЯ НА РЕГЕНЕРАЦИОННОЙ СРЕДЕ IN VITRO 

После формирования первичных морфогенных каллусов (рис. 1-3) и переноса их 
на регенерационную среду в ходе дальнейшего  культивирования выявлены различные пути 
морфогенеза in vitro в этих интегрированных системах (рис. 4-13): соматический эмбриогенез 
(состоит в формировании и развитии соматического зародыша), органогенез по различным типам: 
гемморизогенез, состоящий в формировании и развитии гемморизогенной структуры, 
объединяющей в своем составе почку/побег и корень; геммогенез, состоящий в формировании 
и развитии только почки/побега; ризогенез, состоящий в формировании и развитии только корня; 
гистогенез, состоящий в формировании различных тканей [Kruglova et al. 2018, 2021, 2023; 
Bidabadi, Jain 2020; Lee et al. 2022].
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Рисунок. Схема путей морфогенеза in vitro 
в каллусах. Первичный каллус на индукционной 
среде по морфологическим (1) и гистологическим (2) 
данным; (3) центральная зона меристематических 
клеток в первичном каллусе. Морфогенные 
структуры в каллусе на регенерационной среде: 
эмбриоиды по морфологическим (4) и 
гистологическим (5) данным; гемморизогенные 
структуры по морфологическим (6) и 
гистологическим (7) данным; почки по морфологиче-
ским (8) и гистологическим (9) данным; корни 
по морфологическим (10) и гистологическим (11) 
данным; каллус по морфологическим данным (12) и 
представленная в нем проводящая ткань по гисто-
логическим данным (13). 

Figure. Scheme of in vitro morphogenesis pathways 
in calluses. Primary callus on induction medium based 
on morphological (1) and histological (2) data; (3) 
central zone of meristematic cells in the primary callus. 
Morphogenic structures in callus on regeneration 
medium: embryoids based on morphological (4) and 
histological (5) data; gemmorhizogenic structures 
based on morphological (6) and histological (7) data; 
buds based on morphological (8) and histological (9) 
data; roots based on morphological (10) and 
histological (11) data; callus based on morphological 
data (12) and its vascular tissue as shown by 
histological data (13). 

 

У с л о в н ы е  о б о з н а ч е н и я : К – каллус, Кр – 
корень, MTк – меристематическая ткань, ПTк – 
паренхиматозная ткань, ПрТк – проводящая ткань, 
Пч – почка, Э – эмбриоид. По: [Kruglova et al. 2023; 
Круглова, Зинатуллина 2025]. 

L e g e n d :  К – callus, Кр – root, MTк – meristematic 
tissue, ПTк – parenchymatous tissue, ПрТк – 
conducting (vascular) tissue, Пч – bud, Э – embryoid. 
[Kruglova et al. 2023; Круглова, Зинатуллина 2025].

 
При оптимальных для каждого генотипа особи условиях дальнейшего культивирования пути 

морфогенеза in vitro в каллусах приводят к регенерации полноценных растений; такую 
регенерацию принято называть непрямой [Егорова 2021; Lee et al. 2022; Song et al. 2023; 
Зинатуллина 2024a, b; Kruglova et al. 2025]. 

Результаты изучения важнейшего вопроса непрямой регенерации растений в каллусах in vitro 
обобщены в некоторых обзорных работах. Так, Bidabadi, Jain [2020] детально проанализировали 
физиологические (главным образом гормональные), биохимические, (эпи)генетические, 
физические и некоторые другие факторы, не только влияющие на регенерацию растений in vitro, 
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но и регулирующие этот процесс. Они уделили большое внимание обсуждению молекулярных 
механизмов контроля возникновения сомаклональных изменений, роли запрограммированной 
клеточной смерти, а также многим другим вопросам, связанным с регенерацией растений 
в каллусах in vitro. Ikeuchi et al. [2018, 2019, 2022] посвятили цикл работ сравнительному анализу 
событий при непрямой регенерации растений в природных условиях in planta и в каллусах in vitro. 
Авторы, расценивая каллус как неорганизованную массу клеток, рассмотрели генетические 
и эпигенетические механизмы формирования регенерантов, определили регенерацию 
как проявление или репрограммирования дифференцированных клеток соматических тканей, 
или активации относительно недифференцированных клеток соматических тканей. Особое 
внимание исследователи уделили механизмам молекулярного контроля регенерации растений 
в каллусах, образовавшихся in planta в ответ на раневое воздействие. 

Ряд обзоров посвящен детальному анализу такого пути морфогенеза in vitro в каллусах, 
как органогенез. Отметим, что авторы используют словосочетание органогенез in vitro, если речь 
идёт о формировании и развитии побега с последующим индуцированием формирования корня 
под действием специфических экзогенных гормонов (по [Круглова и др. 2019]); авторы применяют 
словосочетание органогенез de novo, когда анализируют события регенерации побега и корня 
в раневых каллусах или в изолированном побеге или корне. Как свидетельствует анализ 
литературы, обзоры последних лет посвящены главным образом молекулярным событиям при 
органогенезе в каллусах. Так, Wan et al. [2023] посвятили обзор обобщению достижений 
в исследованиях молекулярного механизма регенерации органов de novo в каллусах, уделив особое 
внимание роли гена WOX11. 

В наших работах [Круглова 2023; Kruglova, Zinatullina 2024], вслед за работами [Zhai, Xu 2021; 
Müller-Xing, Xing 2022], поднята тема: способность клеток каллусов формировать новый орган 
в адекватных условиях in vitro следует рассматривать как проявление свойства плюрипотентности 
(по [Батыгина 2014]), при этом морфогенетически компетентные клетки каллусов следует 
расценивать как стволовые, в понимании [Ishikawa, Hasebe 2022]: это клетки многоклеточных 
организмов, которые обладают способностью к самообновлению и продуцированию 
дифференцированных клеток.  

В ряде работ дан анализ такого пути морфогенеза, как соматический эмбриогенез – способ 
регенерации растений в каллусных культурах in vitro, с позиции реализации свойства 
тотипотентности клетки – её способности формировать новый организм (по [Батыгина 2014]). 
Так, Sivanesan et al. [2022], рассматривая соматический эмбриогенез как способ стимулированной 
тотипотентности растительных клеток, представили обзор работ, посвященных влиянию основных 
факторов (природа экспланта, абиотические стрессы, концентрация и вариабельность регуляторов 
роста растений) на индукцию и регуляцию соматического эмбриогенеза, включая соматический 
эмбриогенез в каллусных культурах in vitro. В целом проанализированные обзоры отражают 
большой интерес исследователей к изучению влияния генетических (микроРНК, факторы 
транскрипции) и эпигенетических (метилирование ДНК, ремоделирование хроматина) факторов 
на регуляцию событий соматического эмбриогенеза in vitro [Wójcik et al. 2020; Kadri et al. 2021; 
Salaün et al. 2021] 

Исследований, специально посвященных детальному гистологическому анализу путей 
морфогенеза in vitro в каллусах, в литературе представлено сравнительно немного. Тем не менее, 
некоторые гистологические паттерны этих событий выявлены. Установлено, в частности, 
что начальные этапы непрямой регенерации в каллусах во многом связаны с образованием новых 
меристем de novo или перестройкой ранее существовавших меристем [Gordon-Kamm et al. 2019]. 
Так, на примере пшеницы показано, что начальная реализация органогенеза de novo тесно связана 
с деятельностью клеток поверхностной (эпидермальной, субэпидермальной) меристематической 
зоны каллусов [Seldimirova et al. 2016]. Аналогичные события отмечены и при соматическом 
эмбриогенезе in vitro в каллусах [Fehér 2019]. Следует подчеркнуть, что у растений и в природных 
условиях in planta многие начальные морфогенетические процессы, например, разметка и закладка 
листовых примордиев, также происходят в меристеме, а именно в периферической зоне 
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апикальной меристемы, функционально отграниченной от центральной зоны и меристемы 
ожидания [Wang et al. 2021]. Ранее мы рассмотрели сходство гистологических событий в первичных 
морфогенных каллусах in vitro и апикальных меристемах корней растений in planta [Круглова, 
Зинатуллина 2025]. Все эти данные могут свидетельствовать об общих механизмах формирования 
регенерантов в условиях культивирования in vitro и растений в природных условиях in planta. 

Гистологический анализ оказался незаменим и при детальном изучении последовательных 
событий органогенеза de novo и соматического эмбриогенеза in vitro в каллусах. Действительно, 
если по морфологическим показателям сформировавшиеся в каллусах почки/побеги (рис., 8) 
и корни (рис., 10) хорошо различимы, то различить гемморизогенную структуру (рис., 6) и 
соматический зародыш (рис., 4) визуально весьма затруднительно, особенно на поздних стадиях 
их развития. Только гистологическое исследование каллусов в динамике развития позволило 
выявить, что гемморизогенная структура закладывается и развивается путем поочередного 
формирования сначала побега на поверхности каллуса, затем корня в толще каллуса и постепенном 
становлении сосудистой системы между этими органами [Seldimirova et al. 2016]. Такой способ 
развития отличает гемморизогенные структуры от соматических зародышей, у которых почки 
и корни закладываются одновременно [Seldimirova et al. 2019]. 

Важно подчеркнуть, что данные детальных гистологических исследований, по нашему мнению, 
способствуют решению одной из принципиальных проблем биологии развития растений – сходстве 
и различиях соматического эмбриогенеза in vitro и зиготического эмбриогенеза in planta [Батыгина 
2014; Tian et al. 2020]. 

На примере многих растений показано, что органогенез de novo и соматический эмбриогенез 
in vitro как системы непрямой регенерации растений индуцируются в каллусах, как правило, 
раздельно, при этом ведущим экзогенным фактором индуцирования органа (обычно побега) или 
соматического зародыша является введение различных фитогормонов в состав питательной среды 
[Ijaz et al. 2019; Seldimirova et al. 2019; Круглова 2019, 2022; Yang et al. 2022; Pasternak, Steinmacher 
2024]. В то же время в литературе представлены данные немногочисленных исследований, 
согласно которым в каллусах выявлены процессы органогенеза de novo и соматического 
эмбриогенеза in vitro при идентичном гормональном составе питательной среды. 
Так, одновременное формирование и побегов, и соматических зародышей в одном и том же 
каллусе на среде одного состава отмечено у Scaevola sericea [Liang et al. 2020], Stipagrostis 
pennata (Trin.) De Winter [Asadi-Aghbolaghi et al. 2021], Lavandula angustifolia Mill. [Егорова 2021; 
Kruglova et al. 2024a], Euryodendron excelsum [Xiong et al. 2022], Limonium sp. [Raha et al. 2024]. 
За редким исключением [Kruglova et al. 2024a] исследователи не сопровождают представленные 
морфологические сведения данными, гистологически подтверждающими одновременное 
образование побегов и соматических зародышей, особенно в динамике их развития. В то же время 
один из возможных способов решения вопроса индуцирования и органогенеза de novo, 
и соматического эмбриогенеза in vitro в одном и том же каллусе состоит именно в гистологическом 
анализе позиционного расположения инициальных клеток органа или зародыша [Круглова 2021] 
на основе применения концепции позиционной информации, предложенной для понимания 
пространственно-временной организации морфогенеза в системе целостного организма [Wolpert 
2016]. Хотя данная концепция расценивается исследователями неоднозначно, несомненна, на наш 
взгляд, ее положительная роль в понимании пространственно-временной организации 
морфогенеза в каллусах. В частности, применение этой концепции может способствовать решению 
вопросов, из каких именно клеток/групп клеток, в каком месте и в какой конкретно форме (орган 
или соматический зародыш) образуется та или иная новая структура в системе целостного каллуса 
[Круглова 2024]. 

Важно проанализировать и такой момент. Многочисленные эксперименты посвящены изучению 
различных аспектов прямой регенерации растений in vitro без этапа формирования каллуса 
[Sugimoto et al. 2019; Chen et al. 2024]. Такая регенерация, как и непрямая в каллусных культурах 
in vitro, происходит в ответ на определенные стрессовые воздействия и/или применение 
экзогенных гормонов. Обобщению экспериментальных данных в области исследования прямой 
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регенерации растений посвящены обзоры [Ibáñez et al. 2020; Liu et al. 2023; Loyola-Vargas, Ochoa-
Alejo 2024; Pasternak, Steinmacher 2024]. Как свидетельствует анализ представленных в этих 
обзорах данных, растения могут развиваться в данном случае также путями органогенеза de novo 
или соматического эмбриогенеза in vitro. Недавние открытия расширили понимание молекулярных 
и клеточных механизмов, необходимых для репрограммирования клеток в процессе прямой 
регенерации растений in vitro (по [Pasternak, Steinmacher 2024]). В контексте нашего обзора 
важными являются данные об участии в прямой регенерации растений in vitro 
дифференцированных поверхностных клеток некоторых органов [Morinaka et al. 2023]. 
Необходимо подчеркнуть, что гистологические события при прямой регенерации in vitro во многом 
принципиально совпадают с аналогичными событиями не только при непрямой регенерации 
в каллусных культурах in vitro, но и в интактных растениях in planta, например, при раневом 
воздействии. Такие данные лишний раз свидетельствуют в пользу концепции универсальности 
событий морфогенеза растений in vitro и in planta [Батыгина 2014]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Пути морфогенеза in vitro в каллусах различных растений при культивировании 
на регенерационной среде изучаются в течение достаточно длительного времени. В этой области 
исследований накоплен обширный эмпирический материал, сделаны важные теоретические 
обобщения.  

Установлено, что морфогенез in vitro в каллусах не менее сложен, чем в интактных растениях. 
Тем не менее, каллусы, культивируемые в строго контролируемых условиях, расцениваются 
как перспективные модельные экспериментальные системы для оценки различных 
взаимодействующих морфогенетических процессов и механизмов их регуляции в интактных 
растениях. Основанием для использования каллусных моделей служат как свойства их клеток 
(плюри- и тотипотентность), так и основные морфогенетические события, происходящие в каллусах 
in vitro (дифференциация/дедифференциация клеток, репрограммирование их развития).  

В целом, важнейшая проблема реализации различных морфогенетических сценариев 
при развитии отдельных клеток/групп клеток каллуса на регенерационной среде in vitro ещё далека 
от окончательного решения. Для решения этой проблемы, по нашему мнению, совершенно 
необходимо привлекать гистологический подход, состоящий в исследовании структуры тканей, 
органов и организмов в динамике их развития. Полученные данные могут лечь в основу 
оптимизации биотехнологических протоколов массового формирования полноценных 
регенерантов хозяйственно ценных растений.
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Аннотация 
В данной работе был проведен сравнительный 

анализ влияния фитогормона салициловой кислоты 
(СК) и его структурного аналога — фармацевтического 
препарата ибупрофена (ИБУ) на ключевые физиолого-
биохимические параметры растений пшеницы 
Triticum aestivum L., в оптимальных условиях и при 
засолении (100 мМ NaCl). Оценивали параметры 
роста, содержание пигментов, водный статус и 
уровень накопления пролина. Результаты показали, 
что СК и ИБУ оказывают сходный позитивный эффект 
на энергию прорастания семян, длину и биомассу 
проростков, как в нормальных, так и стрессовых 
условиях. Наблюдалась положительная корреляция 
между стимуляцией роста и улучшением состояния 
фотосинтетической системы под действием СК и ИБУ, 
что выражалось в повышении общего содержания 
пигментов. Как в оптимальных, так и стрессовых 
условиях оба вещества сходным образом регулиро-
вали водный гомеостаз растений. Вместе с тем 
обнаружено различие в модуляции биохимического 
ответа на засоление: СК оказалась более 
эффективной в снижении стресс-индуцированного 
накопления пролина. Данный результат 
свидетельствует о том, что исследуемые препараты, 
вероятно, вовлекают различные сигнальные каскады 
в регуляции адаптации растений к стрессу. Таким 
образом, полученные данные диктуют необходимость 
дальнейших исследований для идентификации 
компонентов сигнальных путей, опосредующих ИБУ-
индуцированные реакции. Кроме того, наши данные 
свидетельствуют о перспективности использования 
структурных аналогов известных лекарственных 
средств, в качестве основы для создания новых, 
более эффективных препаратов для защиты растений 
от абиотических стрессов 
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Triticum aestivum L., салициловая кислота, 
ибупрофен, пролин, относительное содержание воды, 
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Поступила в редакцию: 24.11.2025 
Принято в печать: 05.02.2026 

COMPARATIVE ANALYSIS 

OF THE EFFICIENCY OF SALICYLIC ACID 

AND IBUPROFEN ON WHEAT PLANTS AT THE EARLY 

STAGES OF ONTOGENESIS 

Maslennikova D.R.1,2*, Gazizova S.A.2, 
Zamanova R.F.2, Davletshina L.S.2. 

1 Institute of Biochemistry and Genetics, Ufa Federal Research 

Center, Russian Academy of Sciences, Ufa, Russia; 
2 Ufa State Petroleum Technological University, 

Ufa, Russia; 
*E-mail: dishaoil@mail.ru 

Abstract  
This study conducted a comparative analysis 

of the effects of the phytohormone salicylic acid (SA) 
and its structural analogue—the pharmaceutical drug 
ibuprofen (IBU)—on key physiological and biochemical 
parameters of wheat (Triticum aestivum L.) plants under 
both optimal conditions and salt stress (100 mM NaCl). 
Growth traits (seed germination energy, seedling length, 
and biomass), photosynthetic pigment content, water 
status, and proline accumulation level were evaluated. 
The results showed that SA and IBU exerted a similar 
positive effect on seed germination energy, seedling 
length and biomass under normal and stress conditions. 
Growth stimulation was positively correlated with 
the improvement of the photosynthetic system state 
under the influence of SA and IBU, which was expressed 
in an increase in total pigment content. 
Both compounds similarly supported water homeostasis 
in plants under optimal and stressful conditions. 
Simultaneously, a key difference was revealed 
in the modulation of the biochemical response 
to salinity: SA was more effective in reducing stress-
induced proline accumulation. This result indicates that 
the investigated compounds likely involve different 
signaling cascades in regulating plant stress adaptation. 
Thus, the obtained data indicate the need for further 
research to identify the components of the signaling 
pathways mediating IBU-induced reactions.  
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ВВЕДЕНИЕ 

Пшеница (Triticum aestivum L.) является важнейшей пищевой и сельскохозяйственной культурой, 
которая играет ключевую роль в рационе человека, восполняя необходимые потребности 
в калориях [El-Hawary et al. 2023]. Поэтому использование регуляторов роста для повышения 
устойчивости и продуктивности этого продовольственного злака — одно из наиболее 
перспективных и актуальных направлений в современном растениеводстве. Среди широкого 
спектра подобных соединений особое место занимает нестероидный противовоспалительный 
препарат (НПВП) - салициловая кислота (СК). Этот фитогормон обладает антиоксидантными 
свойствами, а также играет ключевую роль в формировании устойчивости к стрессовым факторам 
биотической и абиотической природы [Kaya et al. 2023; Decsi et al. 2025]. Препараты на основе СК, 
такие как «Иммунакт-СК», «SalicylPure» и «Салибор», находят всё более широкое применение 
в агротехнологиях, поскольку их использование способствует активации защитных механизмов 
растений, а также увеличивает их продуктивность [Тарасов и др. 2023]. Примечательно, что СК 
послужила базой для создания современных агропрепаратов, а также стала прототипом для целого 
класса лекарственных средств, в частности, на основе её химической структуры был разработан 
ибупрофен (ИБУ) — 2-(4-изобутилфенил) пропионовой кислоты [Tan et al. 2020]. Наглядное 
изображение структурных формул СК и ИБУ представлены на (Рис. 1).

Рисунок 1. Структурная 
формула ибупрофена (а) и 
салициловой кислоты (б) 

Figure 1. Structural formula of ibuprofen (а) 
and salicylic acid (б).

(а) (б) 

На сегодняшний день существуют данные литературы, которые свидетельствуют в пользу 
способности ИБУ регулировать метаболизм растений. Применение препарата вызывает 
ингибирование жасмонат-опосредуемых реакций, путем регуляции, схожего по функциям 
с циклооксигеназой человека, активности липоксигеназы в растениях. В частности, 
это подтверждается экспериментами с опрыскиванием раствором 5 мМ ИБУ ягод земляники 
садовой (Fragaria × ananassa Duch.), а также внесением 10 мкМ ИБУ в среду проращивания семян 
риса (Oryza sativa L.) [Wu et al. 2022; Dai et al. 2023]. 

В наших предыдущих исследованиях выявлено, что обработка семян 100 мкМ ИБУ позитивно 
влияет на рост растений пшеницы. При этом обнаружено, что физиологической основой 
обнаруженных протекторных и ростостимулирующих эффектов являются НПВП-индуцированные 
изменения содержания салициловой кислоты (СК), баланса глутатиона и оксида азота (NO) 
[Maslennikova 2025; Maslennikova et al. 2025]. Для сравнительного анализа использовали 50 мкМ 
СК, поскольку именно эта доза, согласно нашим предыдущим работам [Shakirova et al. 2003; 
Maslennikova et al. 2024 a, b], является оптимальной для индукции аналогичных физиологических 
ответов у пшеницы. Таким образом, СК и ИБУ не только имеют сходную структурную формулу, 
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но и аналогичным образом регулируют метаболизм растений в концентрациях, сопоставимых 
с действием фитогормонов. Это делает актуальным проведение параллельного анализа реакций 
растений на воздействие этих препаратов. Поэтому, цель работы заключалась в проведении 
сравнительного анализа физиологических и протекторных эффектов, индуцированных обработкой 
СК и ИБУ. Для её достижения оценивалось влияние данных препаратов на ростовые параметры, 
содержание фотосинтетических пигментов, уровни гидратации и осмопротекции в растениях 
пшеницы в оптимальных условиях и при засолении.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Объектом исследования были растения мягкой пшеницы Triticum aestivum L. сорта Экада 70. 
Эксперименты проводили в лабораторных условиях. Семена перед посевом стерилизовали в 96% 
этаноле в течение 1 мин, затем тщательно промывали в дистиллированной воде и после этого 
подсушивали. 

Предварительно готовили 1 мМ стоковые растворы салициловой кислоты (СК) и ибупрофена 
(ИБУ). Далее их разбавляли дистиллированной водой для получения необходимых концентраций: 
50 мкМ – для СК [Shakirova et al. 2003; Maslennikova et al. 2024a] и 100 мкМ – для ИБУ [Maslennikova 
2025; Maslennikova et al. 2025]. Подготовленные семена пшеницы делили на 3 варианта: контроль, 
СК, ИБУ. Семена вариантов СК и ИБУ в течение 3 ч выдерживали в растворах ИБУ и СК, 
соответственно, а семена контрольного варианта − в дистиллированной воде. Далее семена 
(по 50 шт.) помещали в чашки Петри (d = 9 см) на бумагу, смоченную дистиллированной водой 
(10мл), или 100 мМ NaCl (10 мл). Семена проращивали в течение 4 суток в климатической камере 
(Спектр-15 КР, Россия) при температуре воздуха 21-23о С, относительной влажности 65 % 
и фотопериоде 16 ч (свет/темнота = 16/8 ч) при  освещенности 320 мкмоль/(м2·с) ФАР. 

Энергию прорастания семян (количество выросших растений к общему количеству семян, 
выраженное в %) оценивали согласно ГОСТ 12038-84 [1986]. 

Линейные размеры проростков измеряли общепринятым способом с помощью линейки. 
Растения взвешивали на весах сразу после отбора (сырая биомасса) и после высушивания при 105 
°C до постоянного веса (сухая биомасса). 

Содержание фотосинтетических пигментов измеряли в надземной части проростков и выражали 
в мг/г сырой массы. Для этого побеги пшеницы (0,1 г) отделяли от корней и гомогенизировали 
в 10 мл 80%-ого ацетона. Гомогенат оставляли холодильнике на 40 ч, после чего фильтровали. 
Оптическую плотность полученных экстрактов измеряли с помощью многофункционального 
микропланшетного ридера EnSpire Model 2300 (PerkinElmer, США) при следующих длинах волн: 
663 нм − для хлорофилла a, 646 нм − для хлорофилла b и 470 нм − для каротиноидов [Wellburn 
1994]. Сумму фотосинтетических пигментов рассчитывали, как сумму хлорофилла a (хл a), 
хлорофилла b (хл b) и каротиноидов (Кар). 

Относительное содержание воды в листьях (ОСВ) измеряли согласно методу [Sairam et al. 2002]. 
Для этого надземные части 5 растений отделяли от корней на уровне щитка и сразу же взвешивали 
для измерения сырого веса (FW). Далее эти побеги погружали основанием в дистиллированную 
воду, налитую в стеклянный сосуд, который затем закрывали для насыщения воздуха влагой 
и помещали в темноту на ночь. Затем листья взвешивали для определения тургорной массы (TW), 
далее листья высушивали при температуре 70° C в течение 48 часов и определяли сухой вес (DW). 
ОСВ рассчитывали по формуле: ОСВ (%) = (FW − DW)/(TW − DW) × 100. 

Содержание пролина (С5H9NO2) оценивали согласно [Bates et al. 1973] с модификациями 
[Калинкина 1985]. В пробирки добавляли целые растения (0,5 г) и кипящую воду (2,0 мл). Образцы 
помещали на водяную баню и кипятили в течение 30 мин. После этого пробирки вынимали 
и охлаждали. Экстракт (1 мл) смешивали с равным объемом раствора нингидрина (C9H6O4) и ледяной 
уксусной кислоты (CH3COOH). Затем образцы инкубировали при 100 °C в течение 1 ч и охлаждали 
в контейнере со льдом. Оптическую плотность растворов измеряли при 520 нм 
на спектрофотометре (SmartSpecTM Plus, Bio-Rad, США). Содержание пролина рассчитывали 
с использованием калибровочной кривой и выражали мкМ/г сырой массы. 
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Все физиологические и биохимические показатели измеряли в трех биологических и трех-
четырех аналитических повторах. Опыты по оценке показателей роста проводили в трех – четырех 
биологических повторах, каждый вариант включал по 50 семян (растений). 

На рисунках представлены средние значения и их стандартные ошибки. Статистическую 
обработку данных проводили с использованием пакета статистического анализа в Microsoft Office 
Excel 2007 и STATISTICA 10.0. Статистически значимые различия значений каждого показателя 
(c P ≤ 0,05) на рисунках обозначены разными латинскими буквами.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В оптимальных условиях предобработка семян СК и ИБУ оказывала значительный 
стимулирующий эффект на ростовые показатели растений пшеницы. Так, по сравнению с контролем 
энергия прорастания у растений вариантов СК и ИБУ увеличилась на 9% и 11%, соответственно 
(Рис 2а). Длина растений увеличивалась равным образом — на 50–51% (Рис. 2б). В условиях 
засоления (NaCl) наблюдалось торможение роста пшеницы. В частности, по сравнению с контролем 
энергия прорастания снизилась на 27%, а длина растений — на 23%.  Предобработка семян 
пшеницы СК и ИБУ существенно смягчила рост-ингибирующее действие засоления. У обработанных 
растений энергия прорастания и длина были лишь на 9–12% и 6–10% ниже, соответственно, 
чем у контрольных растений в оптимальных условиях (Рис. 2а, б). 

Аналогичная тенденция наблюдалась для биомассы. В оптимальных условиях обработка 
препаратами привела к увеличению сырой массы на 12% и сухой массы на 18% (Рис. 2в). Засоление 
вызвало резкое снижение сырой массы на 45% и сухой — на 38% по сравнению с контролем. 
В стрессовых условиях (NaCl) предобработка СК позволила частично нивелировать потери: сырая 
и сухая масса были на 20% и 14% ниже контроля, соответственно. ИБУ проявил себя несколько 
эффективнее, ограничив снижение сырой и сухой массы до 15% и 10% (Рис. 2в). Наглядным 
подтверждением этих эффектов служат фотографии растений (Рис. 2г).
Рисунок 2. Влияние предпосевного замачивания 
семян в растворах 50 мкМ СК и 100 мкМ ИБУ на 
ростовые показатели 4-суточных растений пшеницы 
в оптимальных условиях и при засолении (100 мМ 
NaCl): энергия прорастания (а); длина (б); биомасса 
(в); фотография визуальной оценки растений (г) 

Figure 2. Effect of seed pre-soaking in 50 μM CK and 
100 μM IBU solutions on growth parameters of 4-day-
old wheat seedlings under control conditions and salt 
stress (100 mM NaCl): germination energy (а); length 
(б); biomass (в); photograph of visual assessment of the 
seedlings (г)

П р и м е ч а н и е :  Разными латинскими буквами 
обозначены статистически значимые различия при 
P ≤ 0.05. 

N o t e s :  Different lowercase Latin letters indicate 
statistically significant differences at P ≤ 0.05

Обработка НПВП оказала положительное влияние на пигментный комплекс растений 
в оптимальных условиях. При этом у варианта СК наблюдалось повышение по сравнению 
с контролем содержания Хл b (Рис. 3в) и Кар (Рис. 3б) на 14% и 17%, соответственно. Содержание 
Хл a не изменялось (Рис. 3а), а суммарный пул пигментов вырос на 11% (Рис. 3г). У варианта ИБУ 
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содержание Хл a, Хл b, Кар и суммарное содержание пигментов увеличилось по сравнению 
с контролем на 12%, 6%, 13% и 13%, соответственно (Рис. 3). Засоление (NaCl) вызывало резкое 
снижение синтеза пигментов, приводя к уменьшению содержания Хл a на 38%, Хл b – на 22% 
и Кар – на 28%, что привело к падению общего пула пигментов на 28% (Рис. 3). Предварительная 
обработка семян пшеницы препаратами в некоторой степени нивелировала негативное действие 
засоления на пигментный комплекс растений. В листьях праймированных СК растениях пшеницы 
содержание пигментов хотя и снизилось по сравнению с контролем, но было существенно выше, 
чем у растений, подвергнутых действию засоления, но без обработки семян. Было выявлено, 
снижение хлорофилла a на 24%, хлорофилла b на 8%, Кар на 14%, общий пул пигментов был ниже 
контроля на 15%. ИБУ лучше стабилизировал уровень ключевого пигмента фотосинтеза — 
хлорофилла a (снижение всего на 12%). Уровень хлорофилла b, Кар и общее содержание пигментов 
были сопоставимы с показателями при обработке СК в условиях стресса (Рис. 3).
Рисунок 3. Влияние предпосевного замачивания 
семян в растворах 50 мкМ СК и 100 мкМ ИБУ на 
содержание фотосинтетических пигментов в листьях 
4-суточных растений пшеницы в оптимальных 
условиях и при засолении (100 мМ NaCl): хлорофилл 
а (а); хлорофилл b (б); каротиноиды (в); сумма 
пигментов (г) 

Figure 3. Effect of seed pre-soaking in 50 μM CK and 100 
μM IBU solutions on the content of photosynthetic 
pigments in the leaves of 4-day-old wheat seedlings 
under control conditions and salt stress (100 mM NaCl): 
chlorophyll a (а); chlorophyll b (б); carotenoids (в); total 
pigments (г)

П р и м е ч а н и е :  Разными латинскими буквами 
обозначены статистически значимые различия при 
P ≤ 0.05 

N o t e s :  Different lowercase Latin letters indicate 
statistically significant differences at P ≤ 0.05

В оптимальных условиях роста, обработка СК и ИБУ вызывала повышение относительного 
содержания воды (ОСВ) в листьях на 8-9% (Рис. 4а). Солевой стресс (NaCl) приводил 
к значительному (почти на 20%) снижению данного показателя. У растений вариантов СК и ИБУ 
в условиях засоления снижение ОСВ было менее выраженным. В частности, величина этого 
показателя по сравнению с контролем уменьшилась на 7% (Рис. 4а).  

Анализ осмотического статуса растений показал, что в оптимальных условиях обработка семян 
СК и ИБУ вызывала увеличение содержания пролина на 15% и 25% соответственно (Рис.4б). 
Засоление (NaCl) привело к существенному повышению содержания пролина. Так, его уровень 
в этих условиях был выше, чем в контроле более чем в 1,5 раза. Интересно, что предварительная 
обработка семян СК полностью нивелировала стресс-индуцированное накопление пролина. В то же 
время, предобработка семян ИБУ не предотвращала действие стресса полностью, 
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но способствовала стабилизации, в результате чего содержание метаболита оставалось на 40% 
выше контрольного уровня (Рис.4б).
Рисунок 4. Влияние предпосевного замачивания 
семян в растворах 50 мкМ СК и 100 мкМ ИБУ 
на относительное содержание воды (а) и уровень 
пролина (б) в 4-суточных растений пшеницы 
в оптимальных условиях и при засолении 
(100 мМ NaCl) 

Figure 4. Effect of seed pre-soaking in 50 μM CK and 100 
μM IBU solutions on relative water content (a) and 
proline level (б) in 4-day-old wheat seedlings under 
control conditions and salt stress (100 mM NaCl)

П р и м е ч а н и е :  Разными латинскими буквами 
обозначены статистически значимые различия при 
P ≤ 0.05 

N o t e s :  Different lowercase Latin letters indicate 
statistically significant differences at P ≤ 0.05

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Прорастание семян и развитие всходов представляют собой критическую фазу онтогенеза, 
определяющую их будущую устойчивость к стрессам и в целом продуктивность любой 
агрокультуры. Данный процесс находится под четким гормональным контролем, что делает его 
мишенью для регуляторных воздействий. В литературе есть сведения свидетельствующий в пользу 
того, что СК [Shakirova et al. 2003; Barbera et al. 2020; El-Hawary et al. 2023; Maslennikova et al. 2024a; 
Decsi et al. 2025] и ИБУ [Maslennikova 2025; Maslennikova et al. 2025] вызывают повышение энергии 
прорастания однодольных растений в оптимальных условиях. Результаты настоящего исследования 
согласуются с этими данными. Кроме того, надо отметить, что ИБУ оказывал соспоставимый 
по уровню с фитогормоном позитивный эффект на исследуемый показатель. В условиях засоления, 
которое приводит к задержке и снижению процента энергии прорастания семян, предобработка 
регуляторами роста ослабляет негативное действие стресса на этот процесс, что положительно 
сказывается на физиологическом состоянии растений и выражается в повышении их 
адаптационного потенциала. 

Действие СК на злаковые культуры носит дозозависимый характер и различается от способа 
использования фитогормона, проявляясь как в стимуляции, так и в ингибировании физиологических 
процессов. Стимулирующий эффект наблюдается при использовании низких и средних 
концентраций: предпосевная обработка семян 0,05 мМ СК повышала урожайность и содержание 
незаменимых аминокислот у пшеницы [Maslennikova et al. 2024a], опрыскивание 0,1 мМ и 1,4 мМ 
СК стимулировали цветение и урожайность пальчатого проса (Eleusine coracana) [Appu, 
Muthukrishnan 2014], а также продуктивность и масличность кукурузы (Zea mays L.), соответственно 
[Khudeir, Ali 2025]. В то же время внесение в среду выращивания растений 1 мМ СК подавляла рост 
и синтез хлорофилла у ячменя (Hordeum vulgare L.) [Pancheva et al. 1996] и тормозила рост пшеницы 
[Hayat et al. 2005]. Таким образом, фитогормон может оказывать фитотоксический эффект, при этом 
обобщение современных литературных данных и результатов собственных исследований 
подтверждает, что СК является эффективным и перспективным стимулятором роста 
и антистрессовым агентом для злаковых культур [Li et al. 2022; Maslennikova et al. 2024b, a; Hayat 
et al. 2025]. 

Фармацевтическая промышленность целенаправленно создает препараты с низкой степенью 
биодеградации и пролонгированным периодом полувыведения, что обеспечивает длительное 
терапевтическое воздействие. Именно эта устойчивость становится главной проблемой после 
выполнения препаратом своей прямой лечебной функции. Значительная часть НПВП выводится 
из организма человека и животных в неизмененном виде или в форме биологически активных 
метаболитов. Попадая через систему канализации в сточные воды, эти соединения оказываются 
устойчивы к традиционным методам очистки на очистных сооружениях. В результате они 
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беспрепятственно проникают в природные водоемы, где, благодаря своей стабильности, 
включаются в пищевые цепи [Pawłowska et al. 2023]. 

Таким образом, ИБУ и его метаболиты трансформируются в опасные микрополлютанты, создавая 
долгосрочную и пока до конца не оцененную экологическую угрозу для биосферы. Поэтому 
в первых исследованиях посвященных влиянию НПВП на растения использовали высокие 
концентрации препаратов с целью определения порога угнетения растений, надо отметить, что 
таких работ, в которых рассматриваются в качестве объектов исследования высшие растения 
крайне мало. Так, присутствие 40 мкМ ИБУ в среде выращивания значительно тормозило рост 
растений арабидопсиса (Arabidopsis thaliana L.) [Tan et al. 2020], полив каждые 3 дня растворами 
ИБУ в диапазоне концентраций от 400 мкМ до 2000 мкМ, начиная с 10 суток и до 50 суток 
вегетации, привел к развитию сильного окислительного стресса у коровьего гороха (Vigna 
unguiculata), что привело к значительному торможению роста растений [Wijaya et al. 2020], внесение 
ИБУ 10 мг/кг почвы в условиях горшечного эксперимента привело к торможению прорастания и 
роста растений ярового ячменя (Hordeum sativum L.) [Pawłowska et al. 2023]. Наряду с этим было 
обнаружено, что, присутствие ИБУ в дозе 1мг/мл среды выращивания семян ингибировало 
прорастание редиса Raphanus sativus, и стимулировало развитие корневой системы салата Lactuca 
sativa L. [Schmidt, Redshaw 2015]. Способность препарата стимулировать рост корней 
подтверждается в работе, проведенной Sharma с соавт. [2018] в которой, было обнаружено, 
что присутствие 10% ИБУ в среде проращивания семян пшеницы приводило к удлинению корней 
на 200% относительной контроля [Sharma et al. 2018]. 

Результаты данной работы, подтвердили эффективность применения предпосевного 
замачивания семян пшеницы в растворе 100 мкМ ИБУ с целью стимуляции роста и устойчивости 
растений пшеницы, засвидетельствовав еще раз позитивное влияние препарата на развитие 
корневой системы в норме и при засолении [Maslennikova 2025; Maslennikova et al. 2025]. Надо 
отметить, что оба препарата оказывают сходное положительное действие на развитие корневой 
системы и побега, как в нормальных условиях, так и в условиях стресса. Такие эффекты находят 
свое отражение и при анализе биомассы растений, при этом ИБУ был эффективнее в стабилизации 
накопления органических веществ в условиях засоления. Таким образом, полученные данные 
свидетельствуют о высоком ростостимулирующем и протекторном потенциале обоих соединений. 

Как известно, содержание фотосинтетических пигментов является ключевым фактором, 
определяющим эффективность фотосинтеза и, как следствие, продуктивность растений [Yamori 
2021]. Стресс засоления угнетает синтез пигментов, вызывая деградацию хлоропластов и ускоряя 
распад хлорофилла [Zahra et al. 2022; Pandit et al. 2024]. Фитогормон избирательно влияет 
на содержание хлорофилла b и каротиноидов, тогда как ИБУ оказывает наибольшее позитивное 
действие на пул хлорофилла a. Полученные данные свидетельствуют, что оба препарата способны 
инициировать структурные перестройки фотосинтетического аппарата, повышая его 
продуктивность и стабильность прохождения фотосинтеза. 

Как показали наши данные, обработка регуляторами роста способствовала развитию более 
длинных и мощных корней и побегов. Этим и объясняется более высокий уровень гидратации в 
листьях по сравнению с контролем. При засолении водный баланс растений нарушается, что 
приводит к снижению показателя ОСВ. Однако обработка препаратами в равной степени 
нивелировала негативное воздействие стресса, поддерживая обеспеченность тканей водой. 
Это свидетельствует об улучшении работы устьиц и функции корней, что достигается лучшим 
развитием листового аппарата и корневой системы. 

Пролин является мультифункциональным медиатором клетки, обладающий свойствами 
антиоксиданта и осмопротектанта. Эта аминокислота выполняет ключевую функцию в адаптации 
растений к стрессовым факторам, включая засоление [Renzetti et al. 2024]. Хотя оба препарата – 
СК и ИБУ – согласно литературным данным, индуцируют накопление этого осмолита [Shakirova et 
al. 2003; Kaya et al. 2023; Maslennikova 2025], в нашем эксперименте обработка ИБУ вызывала более 
значительное накопление пролина, чем СК. Интересно, что эта тенденция сохранялась и в условиях 
стресса. Это позволяет предположить, что СК эффективнее снижает осмотический стресс, 
вызванный засолением: она регулирует водный потенциал цитоплазмы и поддерживает систему 
осмопротекции на более физиологичном уровне, что снижает потребность в интенсивном синтезе 
пролина. 

Таким образом, сравнительный анализ показал, что предпосевное замачивание семян 
в растворах фитогормона СК и фармацевтического препарата ИБУ оказывает на ранних этапах 
вегетации пшеницы сходный по силе физиологический и антистрессовый эффект. Несмотря 
на схожий интегральный результат — повышение общего содержания пигментов и устойчивости 
к стрессу можно предположить, что механизмы действия исследованных препаратов различаются, 
что служит основанием для дальнейшего изучения компонентов НПВП-опосредованных реакций 
у растений.
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Аннотация 
В статье обосновано применение ландшафтно-

производственного подхода для типизации земель 
на примере Буйско-Таныпского мелкоувалистого 
междуречья. Цель исследования заключалась 
в выделении устойчивых типологических единиц, 
оптимальных для планирования сельскохозяйствен-
ного использования. Методология базируется 
на сопряженном анализе ключевых компонентов 
ландшафта: геоморфологических условий (уклон 
местности), свойств почв и степени проявления 
деградационных процессов. В результате 
исследования было выделено 6 типов земель, для 
каждого из которых установлен характерный 
почвенно-геоморфологический комплекс и опреде-
лена степень эродированности. На основе 
проведенной типизации даны рекомендации по диф-
ференцированному сельскохозяйственному исполь-
зованию территорий: от сохранения в качестве 
естественных кормовых угодий до интенсивного 
возделываниях всех районированных культур. 
Ландшафтно-производственный подход позволяет 
не только оценить агропотенциал, но и миними-
зировать риски дальнейшей деградации почв, 
обеспечивая экономически целесообразное 
землепользование. 
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типы земель, ландшафтно-производственный 
подход, пригодность почв 
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Abstract  
The article substantiates the application 

of a landscape-production approach for land 
typification using the example of the Buisko-Tanypsky 
small-hilly interfluve. This study aimed to identify stable 
typological units that are optimal for agricultural 
planning. The methodology is based on a combined 
analysis of key landscape components, including 
geomorphological characteristics (terrain slope), soil 
properties, and the degree of degradation processes. 
The study revealed six distinct land types, each with its 
own characteristic soil-geomorphological complex and 
degree of erosion. Based on the typification, 
recommendations are made for the differentiated 
agricultural use of territories, ranging from preservation 
as natural pastures to intensive cultivation of all zoned 
crops. The landscape-production approach allows 
for not only the assessment of agro-potential, but also 
to minimize the risks of further degradation.  
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ВВЕДЕНИЕ 
Типизация выступает одним из эффективных инструментов рационального использования 

земель [Мерецкий и др. 2024]. Выделение почвенно-экологических районов и типов земель 
сельскохозяйственного назначения требует применения комплексного подхода, позволяющего 
оценить как факторы почвообразования, так и качественное состояние (бонитировку) почв, степень 
подверженности эрозии и пригодность почв к определенным видам угодий.  
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Для рационального и эффективного использования земель сельскохозяйственного 
назначения в производстве (аграрном секторе) были заложены основы адаптивно-ландшафтных 
систем, изложенные в трудах В.И. Кирюшина [2002], Н.И. Добротворской [2019] и др. В работах 
П.И. Крупкина [2007] были выделены агроэкологические типы земель на основе разнообразия 
форм рельефа и свойств почв на пахотных массивах. Каждый тип земель характеризуется баллами 
бонитета и рекомендациями для плана землеустройства. Дятлов Н.А. [2015] определял критерии 
и принципы выделения типов земель, в основу которых заложил гранулометрический состав, 
генетическую принадлежность и степень увлажнения почв. 

Среди методологических подходов к типизации земель можно выделить два подхода: 
ландшафтно-экологический и ландшафтно-производственный. Ландшафтно-экологический подход 
подразумевает  учет природных факторов формирования почв, а также современное состояние 
(эродированность, заболачивание, загрязнение тяжелыми металлами и пр.). Ландшафтно-
производственный подход несколько шире, дополнительно включает  определение пригодности 
земель для возделывания конкретных культур. 

Так, ландшафтно-производственный подход рассматривает сельскохозяйственные земли не 
просто как пашню или угодья, а как сложные территориальные системы –агроландшафты. Ключевая 
идея подхода заключается не только в оценке потенциальной пригодности для определенных 
культур, но и ее способность отвечать на мелиорацию, внесение удобрений и другие хозяйственные 
воздействия [Гарафутдинова 2021; Курамшина и др. 2021].  

Целью данной работы является применение ландшафтно-производственного подхода 
к типизации земель на основе комплексного анализа почвенного покрова, степени 
эродированности и деградации почв, с применением картографических данных. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
Объектом для типизации послужили земельные угодья в пределах Буйско-Таныпского 

мелкоувалистого междуречья северной лесостепи. Выбранный агропочвенный район расположен 
в северо-западной части республики Башкортостан в междуречье рек Быстрый Танып (левого 
притока р. Белой) и Буй (левого притока р. Кама) (Рис. 1) и включает 4 административных района 
(Калтасинский, Краснокамский, Янаульский  и Татышлинский). 

Рис. 1. Объект исследования Fig. 1. Object of study 
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Рельеф Буйско-Таныпского мелкоувалистого междуречья представлен невысокими, часто 
округлыми увалами с мягкими очертаниями, расчлененными неглубокими долинами мелких рек 
[Кадильников 1964]. В геоморфологическом отношении относится к мелкоувалистой равнине 
в составе Камско-Бельской равнины, с абсолютными отметками высот 150–200 м над уровнем 
моря. Наиболее приподнятые участки расположены в центральной части – до 240–255 м. 
Преобладающим генетическим типом рельефа является эрозионно-денудационный. Степень 
расчленения рельефа — 0.5–1.0 км. Уклоны местности от 1 до 4° [Стовба 2021]. 

Рельеф территории не является полностью однородным. Северная часть района более 
всхолмленная по сравнению с южной, где простирается долины рек Быстрый Танып и Белой 
[Абдрахманов и др. 2005]. Для нее характерны многочисленные микропонижения, занятые мелкими 
заболоченными участками, и развитая овражно-балочная сеть (Рис. 2). 

Рис.2. Рельеф территории Fig. 2. Terrain relief 

 
Климат агропочвенного района умеренно-континентальный, умеренно-увлажненный 

и прохладный. Гидротермический коэффициент отражает преобладание атмосферных осадков над 
испаряемостью и составляет порядка 1.2. Годовое количество осадков довольное высокое (488 мм 
и более), что определяет развитие процессов оподзоливания и лесистость территории. 
Среднегодовая температура воздуха — 1.7°С. Для устойчивого производства сельскохозяйственной 
продукции немаловажными являются показатели теплого периода года: сумма температур и сумма 
осадков за период выше 10°С, которые в данном районе составляют 1900°С и 137–355 мм 
соответственно [Коваленко 2012]. 

Почвенный покров района представлен преимущественно зональными типами – серыми 
лесными и дерново-подзолистыми почвами с тяжелым механическим составом, 
сформировавшимися на элювио-делювиальных бескарбонатных отложениях. Левый берег р. Буй 
представлен черноземами оподзоленными [Хазиев и др. 1995]. 

На территории агропочвенного района широко распространены площади со смытыми 
почвами, что обусловлено проявлением плоскостной водной эрозии и слабой ветровой эрозии. 

Основной вид современных ландшафтов агропочвенного района представлен пластовыми 
равнинами, в структуре которых выделяются [Кадильников 1964]: 

− увалистые равнины, сложенные глинами, мергелями уфимского яруса, с колками 
широколиственно-темнохвойных лесов на серых лесных, дерново-подзолистых почвах и пашнями 
на оподзоленных черноземах; 

− волнистые равнины, сложенными терригенно-карбонатными породами казанского 
яруса, с темнохвойно-широколиственными, южнотаежными сосновыми лесами, остепененными 
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лугами и пашнями на серых лесных, дерново-подзолистых, болотных почвах и оподзоленных 
черноземах. 

В сельскохозяйственном отношении агропочвенный район характеризуется высокой 
степенью сельскохозяйственной освоенности. Как типичный лесостепной ландшафт, территория 
междуречья, особенно его равнинные и пологосклоновые участки, сильно распаханы под пахотные 
угодья [Чанышев и др. 2008]. Несмотря на общую распаханность, для территории характерна 
мозаичность — сочетание пашен и естественных широколиственно-темнохвойных лесов. 

Исследуемый агропочвенный район характеризуется основными показателями, 
отраженными в таблице 1. 

Таблица 1. Характеристика агропочвенного 
района* 

Table 1. Characteristics of the agrosoil district* 

Показатель 
Значения по административным районам 

1 2 3 4 

Сельскохозяйственная освоенность, % 50-60 60-70 50-60 50-60 
Естественные кормовые угодья в общей площади 
сельхозугодий, % 

30-40 30-40 менее 30 30-40 

Пастбища в общей площади сельхозугодий, % 20-25 20-25 менее 20 20-25 
Сенокосы в общей площади сельхозугодий, % 10-20 10-20 менее 10 менее 10 
Пашни в общей площади сельхозугодий, % 50-60 60-70 более 70 60-70 
Распаханность территории, % 30-40 30-40 40-50 30-40 
Лесистость территории, % 20-30 30-40 20-30 20-30 
Уклон пахотных угодий, % менее 1 2-5 до 2 2-5 
Эродированные земли, % менее 30 70-80 60-70 более 80 
Дефлированные земли, % отсут-т 1-3 отсут-т отсут-т 
Средний бонитет почв менее 50 менее 50 50-55 50-55 

 

1 – Краснокамский район, 2 – Калтасинский район, 
3 – Янаульский район, 4 – Татышлинский район. 
*данные представлены по картографическим материалам 
Атласа Республики Башкортостан [Абдрахманов и др. 2005] 

1 – Krasnokamsky district, 2 – Kaltasinsky district, 
3 – Yanaulsky district, 4 – Tatyshlinsky district 
*The data are presented based on the cartographic materials 
of the Atlas of the Republic of Bashkortostan [Abdrakhmanov 
et al. 2005] 

Характеристика Буйско-Таныпского мелкоувалистого междуречья представлена по 
материалам опубликованных трудов по экологической оценке и современному состоянию 
почвенного покрова Республики Башкортостан [Хазиев и др. 1995; Чанышев и др. 2008; Стовба 
2021], а также картографическим данным [Абдрахманов и др. 2005]. 

Ландшафтно-производственная типизация земель Буйско-Таныпского агропочвенного 
района выполнена методом сопряженного анализа орографических особенностей, состава 
почвенного покрова и степени эродированности и дефляции почв картометрическим способом 
с использованием ГИС QGIS Desktop 3.16.3 и графического редактора CorelDraw X6 Graphic. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 
Проведенные исследования позволили выделить на территории агропочвенного района 

шесть типов земель (Рис. 3). 
Первый тип земель по геоморфологическим признакам относится к ложбинообразным, 

сформированным в  долине рек Быстрый Танып, Белой и Камы. Сложен глинистыми, песчаными, 
песчано-гравийными отложениями четвертичной системы кайназоя. Почвенный покров 
представлен пойменными почвами на аллювиальных отложениях, преимущественно 
неоднородного механического состава. Ложбины покрыты характерной естественной пойменной 
растительностью с преобладанием черемухово-сероольховых лесов, зарослями ивняков и лесными 
болотами, а также темнохвойно-широколиственными лесами и сельскохозяйственными угодьями 
на их месте. 



Экобиотех. 2026. Том 9. № 1. С. 58-66 «Типизация земель Буйско-Таныпского мелкоувалистого междуречья (Республика Башкортостан)» 

Галиахметова Г.М., Усманова А.Р., Сулейманов Р.Р. © 62 

В соответствии с группировкой земель пригодности под сельскохозяйственные культуры и 
угодья [Чанышев и др. 2008] данный тип земель оптимально использовать под естественные 
кормовые угодья.  

Второй тип земель представлен очень пологими участками, приуроченными к полого-
волнистой Прибельской равнине, преимущественно в пределах Краснокамского района 
Республики Башкортостан. Территорию слагают породы казанского яруса пермской системы, 
в литологическом составе которых преобладают песчаники, аргиллиты, известняки и доломиты. 
Почвы территории представлены дерново-подзолистыми с глинистым и суглинистым механическим 
составом. Земли характеризуются слабой степенью эродированности, преимущественно водной. 
Сельскохозяйственная освоенность земель составляет порядка 60%, о чем свидетельствует вывод 
лесных земель под сельскохозяйственные угодья. На месте естественных широколиственно-
темнохвойных лесов представлены пашни, сенокосы и пастбища с разнотравно-злаковыми 
ассоциациями. 

При благоприятных условиях земли данного типа пригодны под все районированные 
культуры. 

Третий тип земель расположен в пологих склонах, протягивающихся узкой полосой 
в междуречье рек Быстрый Танып и Буй. Рельеф территории выположенный, преобладающие 
уклоны земной поверхности не более 2°. Почвенный покров в более возвышенных участках 
(с абсолютными отметками 240 м) представлен серыми лесными, местами встречаются дерново-
подзолистые. Основанием являются элювиально-делювиальные суглинки. Почвы слабо 
преобразованы и напрямую зависят от горных пород кайназойской группы (пески, галечники, 
глины, бурый уголь). Земли характеризуются средней интенсивностью распространения 
(пораженностью) проявлений эрозионных склоновых процессов, преимущественно от стока талых 
и ливневых вод. Сельскохозяйственная освоенность как в предыдущем типе высокая. Современная 
растительность представлена характерными доминантами луговой растительности, а именно 
суходольными лугами и культурными пашнями, сенокосами и пастбищами. 

Земли характеризуются оптимальными агроклиматическими и почвенными режимами для 
возделывания сельскохозяйственных культур. Поэтому пригодны для возделывания всех 
районированных культур с применением ежегодных агротехнических мероприятий [Федоров 
2006]. 

Четвертый тип земель приурочен к полого-покатым склонам правобережья реки Быстрый 
Танып. В геолого-геоморфологическом отношении расположена в пределах Прибельской равнины. 
Геологический фундамент сложен дислоцированными породами палеозоя, представленными 
аргилитами, песчаниками, известняками и гипсами. Эти образования перекрыты чехлом 
неогеновых осадочных отложений кайнозойской эры, в строении которого принимают участие 
глины, галечники и пески. Почвенный покров представлен дерново-подзолистыми почвами 
супесчаного и песчаного гранулометрического состава. Характерной чертой является их высокая 
степень эродированности: доля смытых почв в агроценозах достигает 20–25%. Основным 
деградационным процессом выступает линейная и плоскостная водная эрозия, обусловленная 
интенсивной распашкой сельскохозяйственных земель и легким механическим составом почв 
[Соболь и др. 2017]. В геоботаническом отношении территория характеризуется разнотравно-
злаковыми лугами на месте темнохвойно-широколиственных и широколиственных лесов, которые 
используются под сельскохозяйственные угодья. 

Земли пригодны под выращивание зерновых культур, однолетних и многолетних трав 
с относительно высокими почвозащитными свойствами. Возделывание зерновых носит 
ограниченный характер, в структуре севооборота рекомендуется расширение доли многолетних 
трав и сидератов и минимизация механического воздействия на почву. 

Пятый тип земель представлен пологопокатыми склоновыми ландшафтами, 
сформированными на темно-серых и светло-серых лесных почвах.  Современная структура 
растительного покрова антропогенно-трансформирована и представлена преимущественно 
агроценозами. Для земель характерно развитие эрозионно-склоновых процессов (10–15% 
от общей эрозионно-дефлированных земель) и незначительное формирование  овражной эрозии. 
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Отличительной особенностью данного типа земель, в сравнении с ранее описанным, является 
слабая степень эродированности. Данный факт обусловлен повышенной эрозионной 
устойчивостью темно-серых лесных почв, связанной с их благоприятными агрофизическими 
свойствами и высоким содержанием гумуса.  

В агропроизводственном отношении эти земли относятся к категории высокопродуктивных 
пахотных угодий, пригодных для возделывания зерновых культур на равнинных и пологих участках, 
однолетних и многолетних трав. 

Шестой тип земель представлен в северной части исследуемой территории. Генезис 
рассматриваемого типа связан с аккумулятивно-денудационными процессами, протекающими на 
пологих склонах междуречных равнин. Почвенный покров представлен дерново-подзолистыми 
почвами тяжелого суглинистого механического состава. В структуре растительного покрова 
доминируют лесные массивы, представленные темнохвойно-широколиственными (неморально-
бореальными) фитоценозами. Наличие оптимальных условий рельефа и устойчивого растительного 
покрова предопределяет отсутствие признаков современной водной эрозии и дефляции. 
Доля земель, используемых в сельском хозяйстве, составляет примерно 30–40%. 

В структуре землепользования безлесные пространства занимают 30–40% с преобладанием 
пахотных угодий, пригодных для возделывания всего спектра районированных в регионе 
сельскохозяйственных культур. 

Рис. 3. Картосхема типизации земель Fig. 3. Map-scheme of land typification 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

На основе проведенного сопряженного анализа компонентов ландшафтов Буйско-
Таныпского мелкоувалистого междуречья, а также степени эродированности и дефляции почв, были 
выделены 6 типов земель. Ключевыми факторами, определяющими их сельскохозяйственную 
пригодность, выступили агрохимические и агрофизические свойства преобладающих типов почв, 
а также геоморфологический признак территории, в частности уклон местности.  

Установлено, что земли первого типа, сформированные в зоне распространения 
аллювиальных, местами заболоченных почв, целесообразно использовать в качестве естественных 
кормовых угодий. Земли второго, третьего и шестого типов, приуроченные к пологим участкам 
с дерново-подзолистыми почвами слабой и средней степени эродированности, обладают высоким 
потенциалом и пригодны для возделывания всех районированных культур. Земли четвертого 
и пятого типов, занимающие полого-покатые склоны междуречий с темно-серыми лесными 
и дерново-подзолистыми почвами, подвержены интенсивному развитию эрозионных процессов. 
Рекомендуемый режим их использования — возделывание многолетних и однолетних трав 
и зерновых культур на равнинных и пологих участках, что обеспечит устойчивость 
землепользования и минимизирует дальнейшую деградацию почв.  
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Таким образом, дифференциация земель по выделенным типам позволяет оптимизировать 
их сельскохозяйственное использование на основе учета ландшафтно-экологических условий 
и потенциальных рисков деградации. 
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Аннотация 
Изменение климата может существенно влиять 

на распространение редких и эндемичных видов 
растений. Целью исследования был анализ 
потенциальных ареалов четырёх редких видов рода 
Oxytropis (O. approximata, O. gmelinii, O. hippolyti, 
O. kungurensis). Моделирование выполнено 
в программе MaxEnt с использованием клима-
тических предикторов CHELSA Bioclim и почвенных 
данных SoilGrids. Наибольший вклад в модели вносят 
изотермальность, сезонность температуры, высота 
над уровнем моря, крутизна склонов и среднегодовая 
температура, отражающие континентальность 
климата и горный рельеф. Осадки засушливых 
периодов и почвенные характеристики указывают на 
приуроченность видов к сухим склонам и бедным, 
часто карбонатным почвам. Среди проанализи-
рованных видов наибольшими потенциальными 
ареалами характеризуются O. hippolyti и 
O. kungurensis. Для O. hippolyti высоко- и 
среднепригодные местообитания находятся 
преимущественно на Бугульмино-Белебеевской 
возвышенности. Потенциальные местообитания 
O. kungurensis сосредоточены на восточном 
макросклоне Южного Урала в пределах Республики 
Башкортостан и Челябинской области, локально 
в Свердловской области и Пермском крае. Ареалы 
O. approximata и O. gmelinii ограничены Южным 
Уралом. 
Ключевые слова: 

MaxEnt, изменение климата, потенциальный ареал, 
Oxytropis, пригодность среды обитания 
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Abstract  
Climate change can significantly affect the 

distribution of rare and endemic plant species. The aim 
of this study was to assess the potential ranges of four 
rare species of the genus Oxytropis (O. approximata, 
O. gmelinii, O. hippolyti, and O. kungurensis). Species 
distribution modeling was performed using MaxEnt with 
climatic predictors from CHELSA Bioclim and soil 
variables from the global SoilGrids database. The most 
influential predictors across all models include 
isothermality, temperature seasonality, elevation, slope 
steepness, and mean annual temperature, reflecting 
climatic continentality and mountainous terrain. 
Precipitation during the driest periods and soil 
properties indicate species affinity to dry slopes and 
nutrient-poor, often carbonate, soils. Among these 
endemic species, O. hippolyti and O. kungurensis exhibit 
the largest potential ranges. Highly and moderately 
suitable habitats for O. hippolyti are mainly confined 
to the Bugulma–Belebey Upland. Suitable habitats 
for O. kungurensis are concentrated on the eastern 
macroslope of the Southern Urals within the Republic of 
Bashkortostan and Chelyabinsk Region, with isolated 
areas in Sverdlovsk Region and Perm Krai. The potential 
ranges of O. approximata and O. gmelinii are restricted 
to the Southern Urals.   
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MaxEnt, climate change, potential range, Oxytropis, 
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ВВЕДЕНИЕ 

Редкие виды являются наиболее уязвимыми компонентами растительных сообществ, 
поскольку они, как правило, произрастают в местообитаниях с ограниченным диапазоном 
климатических и эдафических условий. Взаимосвязь климатических факторов и размера 
экологической ниши видов имеет важное значение для оценки перспектив дальнейшего 
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существования редких видов растений и повышения эффективности их охраны. Особенно это 
актуально в настоящее время, когда биоразнообразие меняется в результате изменения климата. 
Исследования показали, что повышение среднегодовой температуры всего на 2°C для 16% видов 
растений может сократить потенциальные ареалы более чем на 50% [Warren et al. 2018]. За 
последние 100 лет на Южном Урале наблюдались повышение среднегодовой температуры на 1.4–
1.5°C и значительный рост суммы средних суточных температур выше 0°C и выше10 °C [Катцов 
2022; Kamalova et al. 2024].  

В Красную книгу Республики Башкортостан (РБ) включено семь эндемичных видов рода 
Oxytropis (Fabaceae): O. approximata Less., O. baschkirensis Knjasev, O. glabra (Lam.) DC., O. gmelinii 
Fisch. ex Boriss., O. hippolyti Boriss., O. kungurensis Knjasev и O. sordida (Willd.) Pers. При этом, для O. 
baschkirensis, O. glabra и O. sordida республике известно всего 5, 3 и 2 локалитета, соответственно, 
что говорит об их крайне ограниченном распространении в РБ. Малое количество известных 
местообитаний не позволяет провести моделирование потенциальных ареалов этих видов. O. glabra 
является южносибирско-средне- и центральноазиатским степным видом, который в РБ известен 
только по гербарным образцам и после 30-х гг. XX в. не обнаруживался [Мартыненко 2021]. 
Популяции O. baschkirensis в РБ описаны в Башкирском Предуралье на шиханах Тратау и Шахтау, 
также выявлены в Буздякском и Учалинском районах. Они находятся под постоянным контролем 
ботаников, которые изучают динамику численности и онтогенетичекой структуры популяций этих 
видов, а также предпринимают попытки интродукции, реинтродукции и получения растений-
регенерантов этого вида [Маслова и др. 2011; Зинатуллина 2014]. O. sordida – евразиатский 
арктоальпийский вид, распространенный в тундровой зоне, гольцовом и подгольцовом поясах в 
Евразии, а в РБ описано только две находки этого вида в центрально-возвышенной части Южного 
Урала на горах Шатак и Машак [Мартыненко 2021]. 

Моделирование потенциальных ареалов проводилось с использованием программного 
обеспечения MaxEnt для четырех видов (Oxytropis approximata, O. gmelinii, O. hippolyti и O. 
kungurensis). Целью исследования было оценить современные потенциальные ареалы и 
экологические ниши этих видов. Предыдущие исследования изученных видов рода Oxytropis были 
сосредоточены на биологии, биохимии, генетике, распространении видов [Филиппов и др. 1998; 
Князев 2005, 2023; Арсланова, Калашник 2012; Кутлуахметов и др. 2013; Ильина 2019; Баймиев и 
др. 2020; и др.], а также на структуре популяций в разных частях ареалов видов [Маслова и др. 2005, 
2018; Елизарьева, Маслова 2011; Мулдашев и др. 2011; Галикеева, Маслова 2015]. Моделирование 
потенциальных ареалов изученных видов Oxytropis ранее не проводилось, однако подобная работа 
была проведена учеными на других редких видах Oxytropis, произрастающих на территории 
Центральной Азии [Санданов и др. 2020]. По-видимому, основными факторами, ограничивающими 
распространение этих видов, являются низкая конкурентоспособность, слабая экологическая 
пластичность, низкая реальная семенная продуктивность и чувствительность к антропогенному 
воздействию (например, степным пожарам, перевыпасу, рекреации) [Мулдашев и др. 2004, 2019; 
Маслова и др. 2005; Галикеева, Маслова 2017]. Изменение климата, особенно в таких быстрых 
темпах, как в настоящее время, может значительно ухудшить состояние природных популяций 
данных видов и даже создать угрозу их существованию.  

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Остролодочник Ипполита (Oxytropis hippolyti Boriss.) – многолетний травянистый 
стержнекорневой розеточный каудексообразующий поликарпик до 40–45 см высотой с бледно-
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желтыми цветками. Этот эндемичный для Заволжья и Южного Урала вид произрастает в 
лесостепной зоне на склонах южных экспозиций в составе сообществ луговых и каменистых степей 
с разреженным травянистым покровом. В РБ вид находится на восточной границе ареала, в Красной 
книге РБ [Мартыненко 2021] отнесен к категории 3 – редкий вид. Также вид включен в Красные 
книги РФ [Гельтман 2024], Республики Татарстан [Щеповских 2006], Самарской области [Сенатор, 
Саксонов 2017], Оренбургской области [Белов 2019] и охраняется в Ульяновской области [Корепов 
и др. 2025]. 

Остролодочник кунгурский (Oxytropis kungurensis Knjasev) – многолетний травянистый 
стержнекорневой розеточный каудексообразующий поликарпик высотой 10–25 см с розово-
фиолетовыми цветками. Встречается на скальных выходах среди каменистых степей; на 
органогенно-щебнистых и слаборазвитых черноземовидных каменистых почвах на породах 
различного состава (туфы андезитового и базальтового состава, известняки и пр.). Растения 
популяции на хребте Машак имеют экологические (обитают на базальтовых скалах в подгольцовом 
поясе на высоте 1250 м над ур. м.) и морфологические особенности. O. kungurensis – эндемик 
Южного Урала и Среднего Предуралья, в Красной книге РБ [Мартыненко 2021] отнесен к категории 
2 – вид, сокращающийся в численности. Включен в Красные книги Пермского края [Бакланов 2018], 
Челябинской области [Лагунов 2017], Свердловской области [Корытин 2018], В РБ O. kungurensis 
обнаружен в 15 пунктах: в Учалинском (окрестности озера Аушкуль, окрестности д. Кучуково, гора 
Бузхангай и др.) и Белорецком (хребет Машак) районах [Мартыненко 2021]. 

Остролодочник сближенный (Oxytropis approximata Less.) – многолетний травянистый 
стержнекорневой розеточный каудексообразующий поликарпик высотой 25–30 см с бледно-
желтыми цветками с грязно-фиолетовым пятном на верхушке верхнего лепестка венчика (флага). 
Встречается в типчаково-разнотравных каменистых степях на известняках и туфовых породах. 
Растет на склонах южной экспозиции. O. approximata – южноуральский эндемичный горно-
лесостепной вид, отнесен в Красной книге РБ [Мартыненко 2021] к категории 2 – вид, 
сокращающийся в численности. Также вид включен в Красную книгу Челябинской области [Лагунов 
2017]. В РБ вид встречается только на восточном макросклоне Южного Урала в Учалинском районе 
[Мартыненко 2021].  

Остролодочник Гмелина (Oxytropis gmelinii Fisch. ex Boriss.) – многолетний травянистый 
стержнекорневой розеточный каудексообразующий поликарпик высотой 15–30 см с бледно-
желтыми цветками. Произрастает преимущественно на основных породах, главным образом, 
базальтах, туфах различного состава, яшмоидах; встречается в каменистых степях, по световым 
склонам; на слаборазвитых черноземовидных каменистых и органогенно-щебнистых почвах. O. 
gmelinii – эндемик Южного Урала, отнесен в Красной книге РБ [Мартыненко 2021] к категории 5 – 
восстанавливающийся вид. Включен в Красную книгу Челябинской области [Лагунов 2017]. Также 
вид нуждается в особом контроле за его состоянием в природной среде в Оренбургской области 
[Белов 2019].  

Моделирование потенциальных ареалов Oxytropis проводилось методом максимальной 
энтропии в MaxEnt v3.4.4. В качестве исходного материала для моделирования были использованы 
данные о местонахождениях видов с точными геопривязками, взятые из базы Гербария УИБ УФИЦ 
РАН (UFA), а также данные GBIF (https://www.gbif.org) [Global Biodiversity Information Facility 2021] 
(Рис. 1). Точность геопривязанных точек составляла не более 100 метров. Расстояние между 
геопривязанными точками составляло не менее 1 км, для исключения попадания двух локалитетов 
в один пиксель растра. Для моделирования потенциальных ареалов O. hippolyti использовали 

https://www.gbif.org/

























