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Пчеловодство XXI в. характеризуется массо-

вой гибелью медоносных пчел (Apis mellifera). 

Нарастающие масштабы разрушения популя-

ции, потеря колоний, коллапс пчелиных семей 

(КПС) становятся все более распространенны-

ми во всем мире явлением. В связи со значи-

тельной ролью медоносной пчелы в поддержа-

нии устойчивости биоценозов резкое уменьше-

ние популяции пчел рассматривается как про-

блема планетарного масштаба.

Пчелы являются главными опылителями 

растений как в естественных, так и искусствен-

ных экосистемах, и таким образом вносят зна-

чительный вклад в поддержание не только ви-

дового биоразнообразия, но и продовольствен-

ного обеспечения человечества. Благодаря 

деятельности пчел производится треть продо-

вольствия, потребляемого человечеством. Пче-

лы дают человеку ценнейший диетический и 

лечебный продукт – мед, а также биологически 

активные продукты – пыльцу, пергу, прополис, 

маточное молочко, пчелиный яд и др.

Мировая наука называет множество причин 

КПС, однако главная причина заключается в 

заболеваниях вирусной, бактериальной и гриб-

ковой природы. Комплексное поражение пче-

линых семей смешанной патологии (варрооз, 
аскосфероз, нозематоз, гнильцы, вирусы) зна-

чительно усложняет проведение лечебно-про-

филактических работ на пасеках. Особое рас-

пространение получили заболевания вирусной 

природы, в настоящее время описано более 20 

РНК-содержащих вирусов, поражающих пчели-

ные семья. Многочисленные исследования ви-

русной патологии пчел в основном посвящены 

методам диагностики, молекулярным механиз-
мам распознавания вирусов и ответной реак-

ции организма. Было обнаружено, что степени 

патологии значительно различаются  – от про-

стого бессимптомного вирусонасительства до 
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яркой манифестации заболевания, приводящей 

к гибели пчелиной семьи. В результате удалось 

обнаружить два важных явления: 1) существо-

вание межпородных различий в устойчивости к 

вирусам; 2) существование популяций особей, 

которые не проявляют признаков вирусных за-

болеваний, но являются, тем не менее, скрыты-

ми вирусоносителями.

Становится все более очевидным, что сте-

пень вирулентности определяется не только 

особенностями вирусного генома, но в зна-

чительной мере генотипом хозяина, а также 
условиями среды обитания (Simone-Finstrom 

et al., 2016). К сожалению, при определении 

стратегии предотвращения массовой гибели 

пчел этим направлениям уделено недостаточ-

но внимания. Несмотря на то, что медоносные 
пчелы обладают мощным многокомпонентным 

механизмом иммунитета (антивирусной и анти-

бактериальной защиты), в последнее время по-

всеместно отмечается резкое снижение уровня 

устойчивости к биотическим и абиотическим 

факторам среды, способствующее проявлению 

коллапса ( DeGrandi-Hoffman et al., 2015).

Цель настоящей работы – анализ генетиче-

ски детерминированных механизмов индиви-

дуального и социального иммунитета, а также 
оценка влияния генетических факторов и эпи-

генетического воздействия среды обитания на 
процесс адаптации пчелы медоносной.  

Генофонд пчелы медоносной в процессе 
доместикации 

Медоносная пчела обладает широким диа-

пазоном и уровнем естественной устойчиво-

сти, сформировавшимся в процессе эволюции 

вида. Это позволило ей распространиться на 
все континенты, за исключением Антарктиды. 

Возникает вопрос: почему же искусственно 

созданные популяции с генетически детерми-

нированными и эволюционно закрепленными 

механизмами адаптации в условиях интенсив-

ного пчеловодства не могут реализовать свой 

наследственный потенциал?

Необходимо учитывать, что процесс доме-

стикации пчел сопровождался изменением ус-

ловий их обитания, связанных с переселением 

диких пчел из дупла в улей, в результате чего в 

процессе адаптации происходят функциональ-

ные и генетические перестройки всех защит-

ных механизмов. Ниже мы рассмотрим наи-

более важные элементы доместикации, кото-

рые способствовали изменению генетической 

структуры естественных популяций и привели 

к ослаблению природной устойчивости пчели-

ных семей.  

Замена естественного отбора искусствен-

ным. В результате доместикации естественный 

отбор (как основной эволюционно сложив-

шийся механизм адаптации) был заменен ис-

кусственным отбором. Пчела потеряла свою 

самостоятельность, так как многие жизненные 
процессы стали осуществляться при непосред-

ственном или косвенном участии человека. Ис-

кусственный отбор сделал пчелу менее устой-

чивой к абиотическим и биотическим факторам 

окружающей среды, так как вектор отбора в ос-

новном был направлен на увеличение медовой 

продуктивности. Этому способствовали при-

емы техники, так называемого рационального 

пчеловождения, характеризующиеся постоян-

ным вмешательством в жизнь пчелиной семьи 

(Богуславский, 2019).  

Частые осмотры пчелиной семьи отрица-

тельно влияют на ее развитие и приводят к сни-

жению медовой продуктивности. Постоянно 

проводимые профилактические лечения с при-

менением антибиотиков и других лекарствен-

ных средств препятствовуют становлению 

естественной устойчивости пчел. Еще одним 

фактором, мешающим проявлению действия 

естественного отбора, является зимовка в подо-

греваемых помещениях, что способствует вы-

живанию ослабленных семей. 

Массовая бессистемная гибридизация 

пчел. Одной из основных генетических пред-

посылок гибели пчел является бессистемная 

метизация, связанная с массовой межпородной 

гибридизацией северных и южных пород. Это 

приводит к появлению межпородных гибридов 

с низкой зимостойкостью, а также пониженной 

специфической и неспецифической устойчиво-

стью, что вызывает разрушение эволюционно 

закрепленных генетических систем адапта-

ции. Геном каждого вида пчелы медоносной 

представляет собой не просто совокупность 

генетических элементов гаплоидного набора 
хромосом, а является совокупностью генов, 

объединенных в общую систему, для которой 

характерна упорядоченная структурно-про-

странственная и временная организация функ-

ционально связанных между собой элементов. 

В многочисленных исследованиях, прове-

денных на модельном генетическом объекте D. 
melanogaster (на природных и эксперименталь-

ных популяциях), было показано, что процесс 
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экологической адаптации всегда сопровождает-

ся структурной реорганизацией цитогенетиче-

ской системы, в первую очередь, инверсиями.  

Инверсии представляют собой структурные ре-

организации хромосом, при которых отдельные 
участки переворачиваются на 180

о
. Это при-

водит к известному генетическому явлению, 

получившему название «эффект положения», 

при котором происходит нарушение функцио-

нирования гена при изменении его положения в 

системе хромосомы (Дубинин, Тиняков, 1947). 

Инверсионный полиморфизм (как механизм 

адаптации) следует отнести к разряду обще-

биологических явлений, характерных также и 

для популяций пчелы медоносной (Christmas 

et al., 2019). Так, в работах сербских авторов 

(Stanimirovic et al., 2005) на географически изо-

лированных популяциях пчелы было обнаруже-

но, что процесс экологической адаптации со-

провождается структурными реорганизациями 

хромосом. 

В результате межпородной гибридизации в 

гибридном хромосомном наборе объединяются 

цитогенетические системы с разным уровнем 

инверсионного полиморфизма, что существен-

но осложняет взаимодействие функционально 

связанных аллелей. В ряде случае несбаланси-

рованность инверсий у гибридов нарушает про-

цесс расхождения хромосом в мейозе, что при-

водит к появлению генетически несбаланси-

рованных гамет и, как следствие, к частичной 

стерильности. В дальнейшем для гармонизации 

функционирования генетической системы в 

пространстве и времени требуется длительный 

период отбора наиболее оптимальных для дан-

ной среды вариантов. 

Примером разрушения адаптационных ком-

плексов в процессе межпородной гибридиза-

ции служит ситуация с темной европейской 

пчелой (Ильясов и др., 2015). В последние де-

сятилетия отмечается существенное сокраще-

ние ареала ее распространения с возможным 

исчезновением подвида в результате массовой 

интрогрессии генофондов других подвидов Из 
признанных 30 европейских подвидов медо-

носной пчелы Apis mellifera только один (Apis 
mellifera mellifera L.) приспособлен к жизни 

в условиях экстремально низких температур, 

длительных (6–7 месяцев) зимовок и критиче-

ски короткого периода летнего медосбора. Ге-

нофонд аборигенной темной лесной пчелы A. 
m. mellifera является в настоящее время источ-

ником уникальных генетических комбинаций 

и ценных свойств адаптаций. Поэтому средне-

русская пчела представляет национальное бо-

гатство России и нуждается в государственной 

охране (Ильясов и др., 2015; Кривцов, 2016).

Инбридинг как один из методов пчеловод-

ства. Наряду с другими технологическими 

методами близкородственное разведение спо-

собствует массовому переходу вредных рецес-

сивных мутаций из гетерозиготного в гомози-

готное состояние и таким образом позволяет им 

реализоваться в виде признаков, ослабляющих 

силу пчелиной семьи. 
Эффект близкородственного разведения осо-

бенно заметен в отношении множественных по-

ловых аллелей, когда гомозиготное состояние 
аллелей приводит к появлению нежизнеспо-

собных диплоидных трутней, создавая картину 

пестрого расплода (Монахова, 2019). В природе 
пчелиная матка не спаривается с трутнями из 
своего рода. Однако в современных условиях 

пчеловодства родство может усиливаться в свя-

зи с длительным родственным разведением на 
изолированных пасеках. 

Замена естественного роения искусствен-

ным. Естественный процесс роения сопрово-

ждается закладкой многочисленных маточни-

ков, в которых развиваются молодые матки, при 

этом число маточников может достигать не-

скольких десятков в одном улье. Затем следует 
деление семьи, часть пчел покидает улей вна-

чале со старой, а в дальнейшем и с молодыми 

матками. Процесс роения следует рассматри-

вать как механизм адаптации, направленный на 
увеличение генетического разнообразия и по-

следующего отбора наиболее приспособленных 

особей. Значение этого явления заключается в 

создании условий для увеличения генетиче-

ской комбинаторики генотипов молодых маток 

и селективного отбора. Это создается, с одной 

стороны, путем меж- и внутрихромосомных ре-

комбинаций при образовании материнских по-

ловых клеток, а с другой – разнообразием от-

цовских генотипов. Таким образом, большой 

спектр генетического разнообразия еще не-

оплодотворенных яиц усиливается после опло-

дотворения в условиях полиандрии, когда мат-

ка спаривается с несколькими трутнями. Отбор 

маток осуществляемый как рабочими пчелами, 

так и в результате борьбы между матками, но-

сит приспособительный характер, поскольку 

в семье остается только одна матка, которая 

обладает наилучшими физиологическими ха-

рактеристиками и высокой яйценоскостью. За-
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кладывание большого числа маточников в про-

цессе роения – прогрессивное явление, дающее 
преимущество виду. Чем больше генетическое 
разнообразие маток, тем больше возможности 

для естественного отбора наиболее приспосо-

бленных вариантов и процветания вида в целом 

(Монахова, 2008). 

Уничтожение трутнёвого расплода. Од-

ним из приемов рационального пчеловодства 
стало вырезание трутнёвого расплода в целях 

экономии запасов меда и борьбы с клещом Вар-

роа. Эта негативная тенденция усиливается в 

связи с использованием трутневого гомогената 
в качестве активных биологических добавок. 

Необходимо учитывать, что функции трутней в 

пчелиной семье не исчерпываются их участием 

в оплодотворении. Гаплоидный геном трутня 

представляет собой естественный полигон для 

элиминации вредных рецессивных мутаций, и 

таким образом создается условие для очищения 

популяции от генетического груза. Именно на 
уровне гаплоидного генома трутней идет отбор 

наиболее приспособленных к конкретным ус-

ловиям существования генетических комбина-

ций (Монахова, 2008). 

Иммунитет – основа защитной системы. Типы 

иммунитета

Медоносная пчела обладает мощной, много-

уровневой и многокомпонентной системой за-

щиты от паразитов и патогенов среды обитания. 

Основой этой системы служит врожденный ин-

дивидуальный и социальный иммунитет, обе-

спечивающий защиту не только на уровне от-

дельного организма, но и на надорганизменном 

уровне, т.е.  семьи в целом (Larsen, et al. 2019). 

Наряду с врожденным иммунитетом у пчелы 

медоносной в последнее время обнаружена 
также система приобретенного, адаптивного, 

иммунитета, получившая название «трансгене-

рационный иммунный прайминг». 

Для изучения иммунитета пчелы большое 
значение имели исследования иммунных меха-

низмов на модельном генетическом объекте – 

плодовой мушке Drosophila melanogaster. Эти 

исследования позволили изучить механизмы 

распознавания патогенов, иммунной сигнали-

зации и реакции против патогенов.

Завершение полного секвенирования генома 
дрозофилы в 2000 г. существенно расширило 

представление о молекулярных основах иммун-

ных систем. Эти исследования имели большое 
значение для изучения врожденного иммуните-

та не только пчелы медоносной, но и человека, 

так как многие иммунные механизмы являются 

для них общими. Полное секвенирования ге-

нома Аpis mellifera в 2006 г.  позволило прове-

сти сравнительный межгеномный анализ (The 

Honeybee Genome Sequencing Consortium 2006). 

Несмотря на то, что эволюционные ветви дро-

зофилы и пчелы  разошлись 300 млн лет назад, 

их система генетического контроля иммунитета 
сохранила много общего, среди генов иммуни-

тета обнаружено много ортологов. (Grimaldi et 

al. 2005)

Характеристика иммунных систем пчелы 

медоносной

Индивидуальная иммунная система вклю-

чает в себя физические барьеры, клеточные и 

гуморальные реакции, которые носят универ-

сальный характер и позволяют пчелам защи-

щаться от широкого спектра инфекционных и 

паразитарных организмов. Защитные механиз-
мы иммунной системы пчел включают в себя 

сигнальные пути, рецепторы распознавания 

патогенов и эффекторы врожденной иммунной 

системы. Хотя иммунная система Аpis mellifera 

очень похожа на иммунную систему Drosophila 

melanogaster, пчелы имеют примерно одну 

треть иммунных генов, общих с дрозофилой, 

которые сгруппированы в 17 семействах (Evans 

et al. 2006) ( Lourenço et al. 2013). Относитель-

но небольшое число генов является, вероятно, 

следствием того, что у A. mellifera хорошо раз-
вит социальный иммунитет. Эта стратегия за-

щиты снижает давление на индивидуальную 

иммунную систему пчел. Однако медоносные 
пчелы имеют больше генов для рецепторов за-

паха, а также специфические гены, которые ре-

гулируют сбор пыльцы и нектара, что связано с 
их социальной организацией. Уменьшение чис-

ла иммунных генов у пчел отражает важность 

социальной защиты на основе кооперативного 

поведения.

Врожденный иммунитет реагирует на воз-
действие патогенов или токсических веществ 

с помощью таких механизмов, как физические 
барьеры (кутикула, слизистые оболочки и др.), 

а также клеток и химических веществ, которые 
нейтрализуют токсины и патогены. Специфич-

ность врожденной иммунной системы характе-

ризуется коэволюцией отдельных компонентов 

иммунной системы с мириадами патогенов. 

Патогены и ксенобиотики, поражающие насе-

комых, должны сначала преодолеть физические 
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барьеры врожденной иммунной системы, такие 
как экзоскелет, трахеальные трубы и слизистая 

оболочка кишечника. Вирусы способны прони-

кать через эти барьеры с помощью вектора. На-

пример, многие вирусы передаются A. mellifera 

клещом Varroa destructor, который пробивает 
физические барьеры, способствуя таким обра-

зом возникновению вирусной инфекции. 

Все иммунные реакции включают последо-

вательность событий, которые можно сгруппи-

ровать в три этапа: 1) распознавание патогенов; 

2) активация сигнальных путей; 3) клеточные и 

гуморальные эффекторные механизмы, направ-

ленные на элиминацию патогенов. Иммунный 

ответ начинается с распознавания чужеродных 

агентов клетками иммунной системы. Затем ак-

тивируются различные сигнальные пути, спо-

собствующие синтезу эффекторов и рецепто-

ров, участвующих в гуморальном и клеточном 

иммунных механизмах. 

Клеточный иммунитет. Клеточный имму-

нитет осуществляется посредством гемоцитов, 

специализированных клеток гемолимфы, уча-

ствующих в процессах фагоцитоза, инкапсуля-

ции и меланизации. У насекомых гемоциты на-

ряду с жировым телом и слюнными железами 

синтезируют и хранят гуморальные эффекторы, 

такие как антимикробные пептиды. Клеточные 
механизмы иммунной системы осуществляют 
элиминацию чужеродных агентов. При встрече 
с ними гемоциты фагоцитируют и лизируют их. 

Для выполнения фагоцитарных функций гемо-

циты имеют на поверхности молекулы адгезии, 

которые позволяют им связываться с различны-

ми поверхностями, другими клетками или друг 
с другом, что и происходит при узелковании 

или инкапсуляции.

Крупные клетки (или агрегаты мелких) вы-

зывают узелковую или инкапсуляционную ре-

акцию, которая включает в себя совместное 
действие нескольких гемоцитов. Этот процесс 
требует агрегации и частичного разрушения 

гемоцитов на поверхности удаляемого аген-

та. При этом высвобождаются кислородные и 

азотные медиаторы, воздействующие на микро-

организмы, которые действуют как антиокси-

данты, сводя к минимуму любое воздействие от 
чужеродных агентов.

Сочетание гуморальных и клеточных про-

цессов, происходящих во время инкапсуляции 

или узелкования и заживления получило на-

звание меланизации. Эта клеточная реакция в 

системе защиты насекомых устраняет большое 

количество бактериальных клеток, паразитов и 

ксенобиотиков. В процессе инкапсуляции аген-

та образуются активные посредники кислорода 
и азота, такие как супероксидный анион, пере-

кись водорода и оксид азота, которые также 
участвуют в разрушении чужеродного агента.

Гуморальный (химический иммунитет). 
Гуморальный ответ – это важная категория 

врожденного иммунитета и важнейшая защит-

ная система насекомых. У медоносных пчел 

наиболее изученными являются эффекторы им-

мунного ответа антибактериальной системы – 

антимикробные пептиды (АМП). 

В настоящее время у медоносной пче-

лы обнаружено четыре вида АМП: апидацин 

(apidaecin), абаецин (abaecin), гименоптецин 

(hymenoptaecin) и дефенсины (defensin). Это 

небольшие консервативные белки, состоящие 
из 12–50 аминокислот. Они вырабатываются в 

гемоцитах, эпителиоцитах и слюнных железах, 

но основным органом синтеза эффекторов явля-

ется жировое тело дорсальной полости. В ответ 
на бактериальные, грибковые, а также вирусные 
инфекции эти белки высвобождаются в гемолим-

фу (Xu et al., 2009).  Гуморальные эффекторы 

относятся к фундаментальным реагентам врож-

денного иммунитета у насекомых.

Дефенсины – небольшие эффекторы, кото-

рые действуют главным образом против грамо-

трицательных бактерий, таких как кишечная 

палочка, хотя в некоторых случаях они воздей-

ствуют на грамположительные бактерии и гри-

бы. Существует 29 различных последователь-

ностей кДНК для дефенсинов, пронумерован-

ных от Defensin1 до Defensin 29. Для абаецина 
существуют одиннадцать последовательностей 

кДНК, кодирующих два различных пептида 
абаецина, называемых AcAb1 и AcAb2. Апи-

дацин имеет тринадцать последовательностей 

кДНК, кодирующих четыре пептида: AcAp1-

AcAp4. Кроме того, обнаружены 34 различные 
последовательности кДНК для гименоптецина, 

кодирующие 13 различных пептидов (Ильясов 

и др., 2014). 

Важно отметить, что комбинация много-

численных антимикробных пептидов (АМП) 

расширяет спектр ответных реакций, а также 
их специфичность и эффективность действия.  

Эта комбинаторика позволяет медоносной 

пчеле уменьшить исходные ресурсы иммун-

ной системы, по сравнению с другими насеко-

мыми, у которых обнаружено более 170 АМП 

(Brutscher. et al., 2015). В отличие от дефенси-
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на 2, который вырабатывается адипоцитами и 

гемоцитами и является компонентом индиви-

дуального иммунитета, дефенсин 1 синтези-

руется (экспрессируется) в голове и тораксе 
пчелы гипофаренгиальными, мандибулярными 

и торакальными железами и выделяется в ма-

точное молочко и мед. Обнаружено что дефен-

сины наряду с антибактериальной активностью 

обладают также широким спектром цитоток-

сической активности против мицелиальных 

грибков и дрожжей – возбудителей известко-

вого расплода (Ascosphaera apis), аспергилле-

за (Aspergillus flavus Link и Aspergillus niger 

Tieghem) и дрожжеподобных грибков (Candida 
albicans и Aurobasidium pullulans). Увеличение 
экспрессии генов абецина и дефенсинов может 
быть стимулировано непатогенными для пчелы 

бактериями Lactobacillus, что обусловливает 
возможность их использования в качестве про-

биотиков для усиления иммунитета пчелиной 

семьи. Это относится и к хитозанам, которые, 

имитируя вторжение микроорганизмов, иници-

ируют экспрессию генов дефенсинов.

Одним из важнейших элементов гумораль-

ного иммунитета пчелы медоносной является 

белок вителлогенин (Vg). Это питательный 

гликолипопротеин, служит предшественником 

липопротеинов и  фосфопротеинов яичного 

желтка, он синтезируется жировым телом и по-

ступает в гемолимфу. Концентрация ветилло-

генина в общей белковой фракции гемолимфы 

рабочих пчел и яйцекладущих маток различна 
и колеблется от 40 до 70%.  Ветиллогенин дей-

ствует как рецептор распознавания объекта, 

способный связываться с элементами бактери-

альных оболочек (липополисахаридом, липо-

тейхоевой кислотой, пептидогликаном, глика-

ном и виронами), при этом он проявляет бакте-

рицидные свойства, разрушая клеточные стен-

ки бактерий. Этот белок играет важную роль в 

механизме адаптивного иммунитета, недавно 

обнаруженного у пчелы, принимая участие в 

механизме трансгенерационного иммунного 

прайминга (см. ниже). Вителлогенин обладает 
множественными функциями, принимая уча-

стие в молекулярных механизмах социальной 

коммуникации пчелиной семьи: действует как 

антиоксидант, продлевая продолжительность 

жизни пчелиной матки и пчел-фуражиров, а 
также является гормоном, который влияет на их 

поведение (Nelson et al., 2007).

Противовирусный ответ. В последние де-

сятилетия в связи с появлением коллапса осо-

бое внимание уделяется изучению молекуляр-

но-генетических механизмов противовирусно-

го ответа. Исследования транскрипционных 

и эпигенетических реакций у рабочих пчел, 

зараженных израильским вирусом острого па-

ралича (ИАПВ) позволили обнаружить появ-

ление у инфицированных пчел (по сравнению 

с контрольными) 753 дифференциально экс-

прессированных гена, а также изменение ста-

туса метилирования ДНК 156 генов, в том чис-

ле тех, которые участвуют в противовирусных 

реакциях у человека. Не было существенного 

перекрытия между дифференциально-экспрес-

сируемыми и дифференциально-метилируе-

мыми генами, геномные характеристики этих 

наборов генов существенно различались. По 

мнению авторов, эти результаты показывают, 
что для медоносные пчелы существуют два 
различных молекулярных пути, опосредован-

ных транскрипцией и метилированием, кото-

рые модулируют уровень белка и функциони-

руют в ответ на вирусные инфекции (Galbraith 

et al., 2015). 

РНК-интерференция сигнального пути. 
Одним из основных механизмов противови-

русной защиты является РНК-интерференция. 

Феномен РНК-интерференции в настоящее 
время привлекает особенно большое внимание 
(Brutscher. et al., 2015). Его основу составляют 
небольшие по размеру (20–40 пар нуклеотидов) 

одно- или двухцепочечные некодирующие мо-

лекулы РНК, вызывающие направленную де-

градацию мРНК генов-мишеней и блокирую-

щие синтез соответствующих белков на уровне 
трансляции. К сожалению, у медоносной пчелы 

этот механизм антивирусный защиты остается 

наименее изученным, 30% генов участвующих 

в РНК-интерференции являются ортологами ге-

нов соответствующих систем у дрозофилы. 

Другим эпигенетическим противовирусным 

механизмом у пчел является метилирование 
ДНК. Однако данных о молекулярных механиз-
мах противовирусного иммунитета у медонос-

ных пчел еще недостаточно.

Социальный иммунитет

Одной из характерных черт социальных на-

секомых, в частности пчел, является их обще-

ственная жизнь, совместное проживание в од-

ном гнезде (улье). В пчелином улье создается 

высокая плотность особей, живущих в отно-

сительном гомеостазе и содержатся большие 
запасы пищи, поэтому гнезда общественных 
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насекомых создают благоприятную среду для 

развития различных инфекционных агентов. 

Общественные насекомые развили помимо ин-

дивидуального иммунитета социальный имму-

нитет, который характеризуется кооператив-

ным поведением внутри улья и направлен на 
поддержание гомеостаза и защиту с помощью 

различных механизмов поведения (Cremer et 

al., 2007).

Механизмы социального иммунитета

1. Поддержание внутриульевого гомеоста-

за среды обитания: вентиляция, чистка улья и 

пчелиных ячеек. Пчелы сужают летное отвер-

стие, проветривают улей, чтобы установить 

оптимальный баланс между температурой, 

влажностью и CO
2
, что является необходимым 

условием для нормального развития личинок. 

В процессе жизнедеятельности рабочие пчелы 

постоянно чистят улей от мусора, выявляют 
больных личинок и очищают от них ячейки со-

тов (Amdam et al., 2006).

2. Сбор и употребление прополиса. Пче-

лы собирают прополис, смолы деревьев (в ос-

новном из хвойных пород), которые обладают 
антисептическими и антимикробными свой-

ствами. Они используют их главным образом в 

качестве профилактических мер. Прополис ис-

пользуется для покрытия внутренней поверх-

ности ячеек, для мумификации беспозвоноч-

ных или мелких позвоночных, которые прони-

кают и погибают внутри улья. Таким способом 

предотвращается развитие многих патогенных 

бактерий и грибов.  Кроме того, наличие опре-

деленных видов прополиса может способство-

вать экспрессии генов иммунной системы пчел 

(Simone et al.,  2009).

3. Социальная лихорадка (social fever). Это 

особенность защитного поведения пчёл, свя-

занная с генерацией повышенной температуры 

в улье, она позволяет регулировать уровень па-

тогенов у инфицированных особей. Повыше-

ние температуры гнезда способствует борьбе с 
патогенным грибом Ascosphaera apis. ( Starks et 

al.,  2000). Примером проявления социальной 

лихорадки служит генетическая особенность 

японских медоносных пчел, которая позволя-

ет им поднимать температуру своего тела до 

48–50 
оС в случае нападения на их гнезда ос 

(Sugahara et al.,  2009).

4. Гигиеническое поведение – двухступенча-

тый защитный механизм, который заключается 

в способности рабочих пчел обнаруживать и 

удалять больной или пораженный паразитами 

расплод (личинки и куколки) из ячеек сотов. 

Это позволяет предотвращать распростране-

ние инфекционного грибка Ascosphaera apis, 
бактерий Paenibacillus и клеща V. Destructor 
(Rothenbuhler et al.  1964) (Spivak et al.  1998). 

Гигиеническое поведение определяется груп-

пой, состоящей, по меньшей мере, из семи 

генов, что свидетельствует о более сложной 

системе генетического контроля, чем счита-

лось ранее. Гигиеническое поведение, вероят-

но, наследуется также по материнской линии 

(Lapidge et al.,2002). Пчелы разных генотипов 

различаются по уровню выраженности этого 

поведения. Еще одним примером гигиениче-

ского поведения служит способность пчел-

кормилиц повышать кислотность питательных 

веществ, которые они хранят в своих желудках 

для кормления личинок. Кислая среда препят-

ствует росту бактерий и грибов, тем самым за-

щищая личинки от патогенных микроорганиз-
мов (Gregory et al., 2019).

5. Груминг – способность пчел удалять внеш-

них паразитов со своего тела с помощью жвал 

и ног. Существуют два типа груминга: самогру-

минг и социальный груминг. (Guzman-Novoa et 

al., 2011) Социальный груминг предполагает 
сотрудничество нескольких индивидов, но са-

могруминг встречается чаще, чем социальный 

груминг. Семьи пчел, в которых высокая доля 

рабочих проявляет эту черту, более устойчивы 

к заражению клещом Varroa destructor. Гру-

минг-поведение контролируется генетически. 

В настоящее время описан и картирован ген 

(Neurexin), связанный с этим поведением. Об-

наружено межпородное различие степени экс-

прессии генов, контролирующих груминг. 
6. Полиандрия или множественное спарива-

ние. Матка пчелы может спариваться во время 

брачного полета с 10–12 трутнями. Таким об-

разом, полиандрия представляет собой репро-

дуктивную стратегию адаптации, приводящую 

к увеличению генетического разнообразия по-

томства. Это позволяет снизить уровень рас-

пространения заболевания популяции, так как 

генетическое разнообразие проявляется, в том 

числе и в отношении устойчивости к многочис-

ленным патогенам (Tarpy et al., 2003).

7. Каннибализм потомства. В стрессовых 

ситуациях, приводящих к гибели расплода (не-

достаток пищи, экстремальные температуры), 

пчелы-кормилицы обычно поедают мертвый 

расплод, и таким образом предотвращают воз-
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можность распространения патогенных микро-

организмов, таких как Ascosphaera apis. 
8. Альтруистическое поведение выражает-

ся в том, что рабочие пчелы защищают гнезда 
от врагов ценой собственной жизни: при ужа-

лении врага жало отрывается и пчела через 
некоторое время погибает. Заболевшая пчела 
всегда покидает улей и таким образом предот-

вращаются взаимные контакты и распростра-

нение инфекции. (Rueppell et al., 2010). Разно-

образная стратегия социального иммунитета 
пчелы медоносной позволяет существенно сни-

зить давление на индивидуальную защитную 

систему, и тем самым уменьшить нагрузку на 
систему генетического контроля индивидуаль-

ного иммунитета (Cremer et al., 2007) (Evans et 

al., 2006).

Микробиота как система индивидуального и 

социального иммунитета

Социальный образ жизни пчелы медонос-

ной, создает условия для скопления большо-

го количества микроорганизмов внутри улья. 

В процессе эволюции между пчелами и микро-

организмами сложилось определенное равно-

весие как внутри улья, так и у отдельной особи, 

т.е. можно говорить о микробиоте индивида и 

улья. 

Особое значение в становлении естествен-

ной устойчивости пчелиной семьи принадле-

жит микробиому желудочно-кишечного трак-

та медоносной пчелы (Moran, 2015). Геном-

ный анализ молочнокислых бактерий (LAB-

симбионтов) позволил обнаружить множество 

генов, кодирующих токсины, против пчелиных 

паразитов (Olofsson et al., 2016). Механизмы 

действия LAB-микробиома осуществляются 

путем производства активных веществ: бел-

ков, антимикробных пептидов, жирных кислот, 
анестетиков, органических кислот, летучих ве-

ществ и перекиси водорода. Эти соединения 

остаются в разных количествах в зрелом меде. 

Многочисленные бактерии обогащают мед и 

пергу биологически активными веществами и 

антимикробными пептидами широкого спектра 
действия, придающими меду бактерицидные 
свойства (Olofsson et al.  2016). 

Микроорганизмы, встречающиеся в пищева-

рительной системе пчел, находятся в симбио-

тических отношениях, препятствуя друг другу 

избыточно размножаться. Подробно изучена 
микробиота (обитающая в медовом зобике), 

которая состоит из 13 видов молочнокислых 

бактерий (LAB) и находится в симбиозе с ме-

доносными пчелами. LAB-симбионты проявля-

ют антимикробные свойства в отношении всех 

патогенов Apis mellifera. Их бактерицидные 
свойства были изучены на таких патогенах, как 

золотистый стафилококк (MRSA), синегнойная 

палочка (Pseudomonas aeruginosa), устойчивый 

к ванкомицину энтерококк (VRE). Противоми-

кробную активность проявляет каждый симби-

отический вид; вместе они обладают синергиз-
мом в отношении всех испытанных патогенов. 

Лактобактерии желудочно-кишечного тракта, 

продуцирующие молочную кислоту, способны 

подавлять размножение ряда патогенных бакте-

рий. Они способствуют выведению токсинов из 
организма и тем самым укрепляют иммунитет. 
Важной функцией микробного сообщества ки-

шечника является защита против паразитов и 

патогенов. 

Некоторые бактериальные симбионты сни-

жают уровень заражения патогенами за счет 
нейтрализации РНК-вирусных патогенов. На-

пример, кишечные бактерии медоносной пчелы 

могут влиять на способность ограничивать про-

лиферацию таких важных заболеваний пчел, 

как деформация крыла (Moran, 2015).

Трансгенерационный иммунный прайминг. 
Наряду с описанными выше фундаменталь-

ными системами врожденного иммунитета у 

медоносной пчелы был открыт механизм при-

обретенного адаптивного иммунитета – транс-

генерационный иммунный прайминг (ТГИП/

TGIP), позволяющий повысить уровень им-

мунной защиты потомства. ТГИП – материн-

ский иммунный опыт, приобретенный в от-

вет на воздействие патогена и переданный 

потомству для повышения устойчивости к 

инфекции. Ранее считалось, что адаптивная 

иммунная система характерна только для по-

звоночных животных, у которых механизм им-

мунитета связан с выработкой антител, и что 

вакцинация насекомых невозможна, поскольку 

у них нет антител. Однако в 2014 г Эрнандес-

Лопес с соавторами провели иммунизацию 

маток медоносных пчел путем их заражения 

вытяжкой из мертвых личинок, погибших от 
бактерии Paenibacillus, вызывающих заболе-

вание американским гнильцом пчелиного рас-

плода.  Потомство иммунизированной матки 

обнаружило устойчивость к данному патогену 

при последующих заражениях. Согласно ав-

торам, иммунный прайминг увеличивает вы-

живаемость потомства примерно на 26,0% при 



БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2021. Т. 126. ВЫП. 1 11

заражении американским гнильцом и сопро-

вождается повышением уровня гемоцитов у 

личинки медоносных пчел перед вылуплением 

(Hernandez et al., 2014). 

В механизме передачи иммунитета от мате-

ри к потомству ведущая роль, принадлежит ви-

теллогенину – белку яичного желтка (Salmela et 

al., 2015). Вителлогенин не только распознает 
инфекционный агент. Взаимодействуя с моле-

кулами клеточной стенки бактерии, он транс-

портирует элементы разрушенных патогенов, 

играющие роль затравки (прайминга) в яичный 

желток, иммунизируя матку. Личинки, разви-

вающиеся из этих яиц, уже на ранних стади-

ях приобретают высокий уровень иммунитета 
против бактерий (Salmela et al., 2015). 

В природных условиях естественная имму-

низация происходит постоянно: пчелы-фура-

жиры с пыльцой и нектаром приносят на сво-

их телах в улей чужеродные бактерии. В про-

цессе питания матки бактерии попадают в ее 
организм с маточным молочком, при этом у 

матки вырабатывается естественный иммуни-

тет. Через желточный белок виттелогенин она 
передает эту приобретенную реакцию своему 

потомству. В этом случае белок вителлогенин 

выполняет роль антител, отсутствующих у пчел 

и других насекомых. Открытие того, что медо-

носная пчела способна передавать приобретен-

ную адаптивную устойчивость к инфекциям 

потомству, расширяет наше понимание адап-

тивного иммунитета и дает новые возможно-

сти для изучения механизмов приобретенного 

иммунитета у человека. В связи с древностью 

происхождения рода Apis, зависимостью пче-

лы от окружающей среды и быстрой сменой 

поколений пчела медоносная может служить 

модельным объектом для изучения вопросов 

эволюции механизмов иммунитета не только 

пчелы, но и человека.

Экологический стресс как эпигенетический 

фактор

Антропогенное воздействие на природу так 

называемого рационального пчеловодства на-

рушило естественную среду обитания пчелы 

медоносной, под влиянием которой в процессе 
эволюции формировалась и совершенствова-

лась система врожденного иммунитета. Эти 

нарушения вызвали целый каскад системных 

изменений на уровне не только отдельной 

особи, но и пчелиной семьи в целом. Проис-

ходящие изменения получили название эколо-

гического стресса. Под экологическим стрес-

сом понимают экстремальную экологическую 

ситуацию природного или антропогенного 

характера, которая нарушает гомеостаз и со-

провождается перестройкой защитных систем 

организма. 

Причиной экологического стресса могут 
быть воздействия различных факторов абио-

тической и биотической природы: температур-

ные условия, характер питания, ксенобиотики 

(гербициды, пестициды, лекарственные пре-

параты), радиационные и электромагнитные 
излучения, инфекционные агенты (вирусы, 

бактерии, грибы, простейшие) (McMenamin et 

al., 2016). Генетическая опасность стрессовых 

факторов заключается в том, что они способны 

вызвать репрограммирование генома. Необхо-

димо учитывать, что реализация генетической 

программы генотипа в процессе онтогенеза, в 

том числе иммунного ответа, осуществляется в 

тесном взаимодействии организма с факторами 

внешней среды.

«Генетика предполагает, а эпигенетика 
располагает (Genetics proposes; epigenetics 

disposes)» – эти слова принадлежат лауреату 

Нобелевской премии по медицине и физиоло-

гии П. Meдавару  (Peter Brian Medawar). Пре-

фикс «эпи» в термине «эпигенетика» заимство-

ван из греческого языка и может переводиться 

как «над», «сверх», «после» (цит. по: Закиян, 

2012). Таким образом, подчеркивается важная 

роль внешних факторов в реализации наслед-

ственной программы. Эти воздействия получи-

ли название эпигенетических факторов. Они не 
изменяют линейную структуру генов, а лишь 

модифицируют их действия, подавляя или ак-

тивируя транскрипцию посредством эпигене-

тических механизмов регуляции активности 

генов (метилирование ДНК, ацетилирование 
гистонов, некодирующая РНК, ремоделирова-

ние хроматина). Особенность эпигенетических 

воздействий связана с тем, что вызываемые 
ими изменения активности генов не только на-

следуются соматическими клетками организма, 

но и способны передаваться в последующих 

поколениях, существуя в виде так называемых 

длительных модификаций, которые постепенно 

исчезают.
Под воздействием факторов внешней среды 

могут происходить заметные изменения про-

филя метилирования ДНК. Так, повышение 
уровня радиации в результате Чернобыльской 

катастрофы привело к сильному увеличению 
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глобального метилирования генома у многих 

растений (Ванюшин, 2013).

Классическим примером эпигенетического 

репрограммирования генома под влиянием ха-

рактера питания служит развитие генетически 

родственных личинок пчелы. Если личинки на 
протяжении всего периода развития питаются 

маточным молочком, из них развиваются яйце-

кладущие матки. В случае смешанного питания 

(маточное молочко и перга) личинки развива-

ются в рабочих пчел (особи женского пола с 
недоразвитой воспроизводительной системой), 

способных добывать нектар, выкармливать ли-

чинок и выполнять многочисленные работы по 

охране и содержанию улья.

Факторы экологического стресса. К од-

ному из наиболее значимых биотических фак-

торов экологического стресса относится зара-

жение пчелиной семьи паразитарным клещом 

Варроа. Самки клеща активно откладывают 
яйца в личинки и куколки пчелиного распло-

да, которые в процессе развития питаются их 

гемолимфой, ослабляя таким образом расплод. 

Взрослые особи клеща, покидая личинку, пара-

зитируют на рабочих пчелах. При сильной сте-

пени заклещеванности пчелиная семья суще-

ственно снижает свою активность, связанную 

со сбором нектара и воспитанием расплода, и 

нередко погибает, так как клещ является пере-

носчиком инфекционных болезней, в частности 

вирусной природы. Это способствует ослабле-

нию иммунитета и рассматривается в качестве 
одной из основных причин коллапса пчелиных 

семей (Кокаева и др., 2019).

Температурный стресс. На развитие насе-

комых, относящихся к группе пойкилотермных 

животных, существенное влияние оказывает 
среда обитания, прежде всего, температурный 

режим. Одной из причин снижения устойчиво-

сти пчелиной семьи является изменение темпе-

ратуры в улье. Значительные колебания темпе-

ратуры в условиях ульевого содержания проис-

ходят при использовании различных приемов 

пчеловождения: расширении гнезда, частых 

осмотрах, перестановке рамок и т.д. Влияние 
температуры в период раннего онтогенеза на 
степень выраженности признака описано еще 
в классических работах Т. Моргана (цит. по: 

Шмальгаузену, 1946). Длина крыльев у плодо-

вой мушки дрозофилы с мутацией vg (корот-

кие крылья) зависит от температурных условий 

выращивания личинок. При температуре 32 °С 

развиваются крылья почти нормальной длины, 

а при пониженной (18–25 °C) – крылья практи-

чески рудиментарны. Таким образом, темпера-

турный фактор способен влиять на «норму ре-

акции», т.е. степень выраженности генетически 

контролируемого признака.

У пчел также отмечены количественные из-
менения морфометрических признаков при 

температурных стрессах – развитие личинок 

при относительно высокой температуре приво-

дит к сокращению размеров тела, увеличению 

длины крыла и хоботка. (Еськова, 2010). Осо-

бенно чувствительными к колебанию темпера-

туры оказались эмбриональные стадии, так как 

в это время происходит закладка всех органов 

и становление всех жизненно важных функ-

ций организма. В отличие от взрослых особей, 

способных длительно выдерживать колебания 

температуры в широких диапазонах, пчелиный 

расплод (личинки всех возрастов) проявляет 
особую чувствительность к температурным 

условиям развития. Оптимальная температура 
в расплодной части гнезда лежит в узком диа-

пазоне (от 33 до 35 °C). Витальный темпера-

турный оптимум развития личинок всех особей 

(рабочих пчел, трутней и маток) находится в 

относительно узком диапазоне (±5 °С), за гра-

нью указанных температур отмечается почти 

100%-я гибель расплода (Еськов, 1993). 

У всех животных при воздействии критиче-

ской температуры происходит эпигенетическое 
репрограммирование генома, связанное с пере-

ключением нормальной жизнедеятельности 

клетки на стрессовую. В первую очередь тор-

мозится экспрессия генов, активность которых 

характерна для жизни клетки в нормальных ус-

ловиях, и активируются гены стрессовых бел-

ков (Жимулев, 2003). 

Под действием теплового и холодового 

шока, может происходить активизация и пере-

мещение мобильных генетических элементов 

(МГЭ). Это явление отмечено в процессе спер-

миогенеза у некоторых мутантных линий пло-

довой мушки Drosophila melanogaster. (Пивова-

рова и др., 2004). Перемещение МГЭ способно 

вызвать структурно-функциональную неста-

бильность генома, связанную с активацией и 

инактивацией генов, а также структурную ре-

организацию хромосом. Генетические послед-

ствия теплового стресса могут проявляться в 

ряду следующих поколений. Нарушение тепло-

вого режима изменяет временную согласован-

ность работы эмбриональных генов. Это явля-

ется одной из причин проявления летальности, 
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недоразвития органов, а также снижения жиз-
неспособности отдельных особей и пчелиной 

семьи в целом. Пчелы, испытавшие тепловой 

или холодовой стресс, обнаруживают понижен-

ную способность к полноценному выкармлива-

нию потомства и сбору нектара. Систематиче-

ские температурные стрессы снижают общую 

неспецифическую и специфическую устойчи-

вость пчелиной семьи (Монахова, 2010). 

Ксенобиотики в окружающей среде, про-

дуктах пчеловодства и телах пчел. Несмотря на 
процесс доместикации пчела медоносная по-

прежнему сохраняет тесную связь с природой, 

добывая нектар и пыльцу с цветочных расте-

ний. Нектар и пыльца – незаменимые продукты 

в рационе пчелиной семьи, они перерабатыва-

ются пчелами в мед и пергу. Поэтому антропо-

генное загрязнение окружающей среды оказы-

вает непосредственное негативное влияние на 
жизнедеятельность пчелиной семьи.

Мед относится к основным энергетическим 

компонентам питания, а кроме того, он вы-

полняет защитную функцию, обладая анти-

микробным действием благодаря высокому 

содержанию в нем сахара, перекиси водорода, 

различных флавоноидов и фенольных кислот. 
Термическая обработка меда не только снижа-

ет его антимикробные свойства, но и разрушает 
моносахариды, а также способствует образо-

ванию токсичного соединения гидроксиметил-

фурфурола (ГМФ). Это вещество относится к 

разряду мутагенов, высокие концентрации ко-

торого способны вызывать отравление и массо-

вую гибель пчел (Gench et al., 2019).

Пыльца – основной источник белка, содер-

жит много жирных кислот, помогающих пче-

ле противостоять бактериальным и грибковым 

заболеваниям. Рабочие пчелы-кормилицы по-

требляют пыльцу для производства маточного 

молочка, которым они кормят пчелиную матку 

и личинок. Недостаточное количество пыльцы 

ускоряет физиологическое старение и укорачи-

вает жизнь пчел.

Пчелы перерабатывают пыльцу для получе-

ния так называемого пчелиного хлеба – перги, 

который помогает личинкам быстро развивать-

ся, защищает расплод от болезней и продлевает 
срок жизни пчел. Перга является природным 

пробиотиком, содержит молочнокислые бакте-

рии и бифидобактерии. Она более питательна, 

чем пыльца, и в ней содержится в 6 раз боль-

ше молочной кислоты. Весной в семьях с недо-

статочным запасом пыльцы пчелы вынуждены 

использовать жировую ткань своего организма 
для компенсации дефицита белка, что сокраща-

ет продолжительность их жизни и физиологи-

ческую активность. 

Нектар и пыльца растений могут содержать 

соединения, которые являются токсичными 

или вредными для пчел (инсектициды, пести-

циды, гербициды и др.). Например, обнаружена 
высокая степень сорбции вредных веществ не 
только в продуктах пчеловодства (мед, пыльца, 

воск, перга, прополис), но и в телах рабочих 

пчел (Sayfutdinova Z.N et al., 1997, Сайфутди-

нова и др., 2019). Это обстоятельство дает воз-
можность использовать продукты пчеловодства 
при оценке степени загрязнения окружающей 

среды. Пыльца растений в большей степени 

накапливает ксенобиотики, например, степень 

радиоактивного загрязнения обножки и перги 

оказалась в 500 раз выше, чем меда (Клочко 

2019). 

Антибиотики, используемые для предот-

вращения бактериальных заболеваний пчел, не 
только убивают вредные бактерии, но и унич-

тожают полезную микрофлору, которая произ-
водит пищеварительные ферменты и молочную 

кислоту. Нарушается работа микробиоты в ор-

ганизме пчелы, происходят изменения в систе-

ме питания, снижается устойчивость к патоге-

нам, в результате пчелиная семья  поражается 

бактериальными, грибковыми и другими па-

тогенами. Нерегламентированное применение 
антибиотиков, таких как тетрациклин, оксите-

трациклин, хлортетрациклин, эритомицин, хло-

рамфеникол и др.), приводит к их накоплению в 

продуктах пчеловодства – меде и воске. В вос-

ке обнаружены также остаточные количества 
жирорастворимых лекарственных веществ, в 

частности амитраза, бромпропилата, кумафоса, 

флуметрина, тимола, тау-флувалината (Клочко 

и др. 2018).

Нафталин используется в пчеловодстве 
против вредителей и особенно восковой моли 

для защиты хранящихся сотов, вощины и пере-

работанного воска. Он классифицирован как 

возможный канцероген, вызывающий рак у лю-

дей и животных. Остатки нафталина, отсорби-

рованные воском, могут накапливаться в про-

дуктах пчеловодства и представлять серьезную 

угрозу не только для пчел, но и для человека 
(Gench et al., 2019). 

Соли тяжелых металлов (свинца и кад-

мия), попадая в окружающую среду, аккумули-

руются в вегетативных и генеративных органах 
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медоносных растений и далее, распространяясь 

по трофическим цепям, накапливаются в меде, 

пыльце и, в значительно более высоких концен-

трациях, в телах пчел. Это отмечается на ур-

банизированных территориях вблизи автомаги-

стралей. В связи с этим тела пчел предложено 

использовать при проведении апимониторинга 
в качестве тест-системы для оценки степени за-

грязнения окружающей среды не только соля-

ми тяжелых металлов, но также мутагенными, 

канцерогенными и генотоксичными вещества-

ми (Еськов, Еськова, 2019).

Неоникотиноиды – сравнительно неболь-

шой класс органических соединений, относят-

ся к нейротоксическим инсектцидам, обладают 
способностью связываться с никотиновыми 

(ацетилхолиновыми) рецепторами. У пчел они 

вызывают химический токсикоз, расстройство 

кишечника, повреждают центральную нерв-

ную систему, что приводит к гибели насеко-

мых (Пономарев, 2008). В сельском хозяйстве 
неоникотиноиды применяются как системные 
инсектициды для борьбы с сосущими и листо-

грызущими насекомыми (тля, цикадки, бело-

крылки, трипсы, рисовые долгоносики, коло-

радский жук и др.) Кроме того, препараты на 
основе этих действующих веществ используют 
для борьбы с почвенными вредителями (крош-

ка свекловичная, щелкуны и пр.). Инсектициды 

класса неоникотиноидов обладают системными 

свойствами и среднетоксичны для млекопитаю-

щих, что очень важно при возделывании овощ-

ных культур.

Глифосат – системный гербицид, занимает 
среди гербицидов первое место в мире по про-

изводству, входит в состав средств, выпускаю-

щихся под торговыми названиями «Раундап», 

«Вихрь», «Ураган-Форте», Глифос, «Граунд», 

«Торнадо», «Аргумент Стар», «Триумф», «Ам-

пир», «Агрокиллер» и пр. Глифосат представ-

ляет потенциальную угрозу здоровью человека 
и животных, включая медоносных пчел, и по 

данным ВОЗ, относится к «вероятным канцеро-

геном».

У пчел глифосат уничтожает полезные бак-

терии в органах пищеварения, это ослабляет 
иммунитет, понижает их устойчивость к пато-

генам и паразитам. Потребление личинками ме-

доносных пчел корма, содержащего глифосат, 
негативно сказывается на их развитии. Факты, 

свидетельствующие о том, что глифосат яв-

ляется одним из виновников массовой гибели 

пчел, зафиксированы во многих странах (Поно-

марев, 2018).  За прошедшие неполные полвека 
в мире было использовано около 10 млн т. этого 

«убийцы сорняков». Российские компании про-

изводят на основе глифосата, импортируемого 

из Китая и других стран, 68 гербицидных пре-

паратов для использования в сельском хозяй-

стве и 20 препаратов для применения в личных 

подсобных хозяйствах. Одной из главных сфер 

применения глифосата остается обработка по-

севов геномодифицированных культур (куку-

рузы, сои, люцерны, хлопка, сахарной свеклы, 

подсолнечник и др.), в которые внесен ген 

устойчивости к этому гербициду. В сельскохо-

зяйственных районах, где используются гено-

модифицированный подсолнечник, наблюдают-

ся потери пчелиных семей до 75%, а выжившие 
семьи испытывают снижение численности по-

пуляции. По мнению ряда авторов, это свиде-

тельствует о том, что бактериальные токсины в 

ГМО-растениях оказывают негативное влияние 
на здоровье пчел (Gench et al., 2019). 

Электромагнитные загрязнения. Места 
обитания пчел подвергаются все большему 

воздействию электромагнитным излучением 

(ЭМИ), создаваемым базовыми станциями, 

электромагнитными полями, телевизионными 

сигналами, радарами, высоковольтными лини-

ями, беспроводным доступом в интернет и т.д. 

К сожалению, действие этого вида излучения 

на живые организмы до сих пор недостаточно 

изучено. Однако обнаружено что у пчел ЭМИ 

вызывают сильный экологический стресс не 
только на физиологическом, но вероятно, и на 
генетическом уровне.

Медоносная пчела обладает большой чув-

ствительностью к магнитным и электрическим 

полям. Она  реагирует на слабые изменения 

геомагнитного поля Земли и  использует их для 

ориентации в пространстве при полетах на ме-

досбор. Магниторецепторами у пчелы служат 
кристаллы Fe

3
O

4
, расположенные в брюшке в 

клетках жирового тела, а хитиновый покров об-

ладает полупроводниковыми свойствами.

В естественных условиях при расположе-

нии источников электромагнитного излучения 

в непосредственной близости от пасеки у пчел 

резко нарушается способность ориентировать-

ся в пространстве, 70% вылетающих пчел не 
могут найти дорогу обратно в ульи (Лопатина, 

2018а). Электромагнитное загрязнение влияет 
на устойчивость и жизнедеятельность пчел, де-

лает их уязвимыми для болезней, сокращается 

строительная деятельность, повышается агрес-
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сивность, значительно уменьшается яйцено-

скость матки и т.д. Эти изменения приводят к 

снижению силы пчелиной семьи и ее продук-

тивности. В отдельных экспериментах при воз-
действии ЭМИ наблюдалось полное отсутствие 
в улье меда, перги, а иногда и пчел (Cucurachi  

at al. 2013).

Необходимо подчеркнуть, что степень элек-

тромагнитного воздействия во многом зависит 
от природы источника ЭМИ, расстояния от 
него, продолжительности воздействия и рас-

пределения ЭМИ во времени. В тщательном из-
учении нуждаются и отдаленные последствия 

ЭМИ. (Лопатина, 2018б)

Испытания на позвоночных животных пока-

зали, что под влиянием ЭМИ в организме раз-
виваются процессы, характерные для стресс-

реакции оксидативного типа: возрастает про-

дукция свободных радикалов, нарушается их 

баланс с антиоксидантами, повышается экс-

прессия белков теплового шока, так называе-

мых стресс-белков (БТШ 70 и др.) (Altunkaynak 

at al., 2016). Большое значение имеют данные 
о влиянии ЭМИ на генетический аппарат. Так, 

в фолликулах яичника дрозофилы под воздей-

ствием ЭМИ мобильного телефона происхо-

дит изменение профиля экспрессии генов. При 

этом среди генов, идентифицированных авто-

рами этой работы, оказались гены, гомологич-

ные у дрозофилы и человека (Fedele at al. 2014). 

Стресс, который испытывают пчелы по воз-
действием ЭМИ, приводит к снижению общей 

устойчивости, болезням и в конечном итоге к 

коллапсу пчелиных семей.

Немотивированный слет пчел. В послед-

ние годы повсеместно отмечается происходящая 

в осенне-зимний период специфическая форма 
гибели пчелиных семей, получившая название 
немотивированного слета. Характерно, что в 

одном случае все взрослые пчелы семьи пооди-

ночке покидают улей, оставляя запасы корма, в 

другом случае вся семья целиком покидает улей.

До настоящего времени причины осенне-

зимних слетов пчелиных семей не имеют убе-

дительного биологического объяснения. Пред-

полагается, что неизвестные ранее аномалии 

поведения пчел порождаются воздействием 

внешних неблагоприятных факторов. К их чис-

лу относят возрастающее загрязнение природ-

ной среды токсическими веществами (в том 

числе свинцом и кадмием), в другом случае 
немотивированный слет может быть спровоци-

рован совокупностью самых различных биоти-

ческих и абиотических факторов экологическо-

го стресса. Так у дальневосточной китайской 

восковой пчелы внезапный немотивированный 

слет может быть вызван частыми вмешатель-

ством пчеловода, осмотрами и перестановками 

рамок, а также поражение клещом. Описаны 

случаи, когда в конце лета улей покидают со-

вершенно здоровые семьи, оставляя рамки, за-

полненные медом и пергой (Николаенко, 2010)

При выяснении причин немотивированного 

слета необходимо отметить, что естественный 

массовый слет, не связанный с роением, являет-

ся нормой сезонного поведения для некоторых 

видов пчел юго-восточной Азии (Apis dorsata и 

Apis florea). Эти пчелы строят восковые соты в 

открытых пространствах на деревьях, скалах и 

других открытых местах обитания. Этот сезон-

ный слет, получивший название миграции, вы-

зван экологическим стрессом, связанным с пери-

одом засухи или муссонных дождей, когда пчелы 

испытывают нехватку кормовой базы. В поисках 

медоносов они совершают регулярные сезонные 
миграции на сотни километров, но затем воз-
вращаются к прежним местам обитания. Мож-

но предположить, что явление массового слета 
у пчелы медоносной представляет собой также 
норму реакции поведения в ответ на различные 
биотические и абиотические факторы экологи-

ческого стресса.

Заключение

Несмотря на то, что в мировой литерату-

ре описано более 60 причин массовой гибели 

пчел, большинство из них связано со снижени-

ем уровня антивирусной и антибактериальной 

защиты врожденного иммунитета. 

В результате замены естественного отбора 
искусственным, произошло изменение вектора 
отбора – с устойчивости на медовую продук-

тивность. Это привело к утрате ряда важных 

генов, системы генетического контроля про-

цессов адаптации, в том числе и иммунитета, 

которые отбирались и совершенствовались в 

процессе эволюции. В процессе доместикации 

генофонд медоносной пчелы подвергся суще-

ственной реорганизации.

Этому способствовала массовая бессистем-

ная гибридизация, интродукция южных пород 

на север, а также влияние факторов экологиче-

ского стресса. Экологический стресс занимает 
особое место в этом процессе, так как вызыва-

ет репрограммирование генома и связанное с 
этим изменение функционирования отдельных 
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генов. Это приводит к снижению эффективно-

сти механизмов иммунитета, оказывает серьез-
ное воздействие на жизнеспособность. Послед-

нее касается не только пчелы, но и человека. 

Согласно медицинской генетике, большинство 

хронических заболеваний человека имеют эпи-

генетическую природу, т.е. их возникновение 
связано с влиянием стрессовых факторов сре-

ды обитания (образ жизни, характер питания, 

использование лекарственных ксенобиотиков и 

др.) (Баранов и др. 2012)

Все вышеизложенное позволяет заключить, 

что основной генетической стратегией предот-

вращения коллапса является изучение и со-

хранение генетической системы иммунитета 
аборигенной породы темной лесной пчелы как 

источника эволюционно закрепленных генети-

ческих систем адаптации. Наряду с этим, важ-

ной задачей является защита пчелы медоносной 

от факторов экологического стресса антропо-

генного происхождения. И пока ученые заняты 

поиском генетических маркеров устойчивости, 

воспользуемся советом старых пчеловодов – все 
спасение в сильных семьях, так как они являют-

ся носителем высокоэффективных комплексов 

адаптации.
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GENETIC ASPECTS OF THE SYNDROME OF MASS DEATH 

OF THE HONEY BEE (APIS MELLIFERA)

M.A. Monakhova1, Z.N. Seifutdinova2, Z.G. Kokaeva3

The phenomenon of collapse indicates the destruction of the defense mechanisms of the 

honeybee’s immune system. This is facilitated by beekeeping methods, as well as anthro-

pogenic pollution of the environment. The honey bee has a powerful, multi-level and multi-

component system of antiviral and antibacterial protection against parasites and pathogens. The 

basis of this system is innate individual and social immunity as well as acquired, adaptive im-

munity. In the process of domestication, the gene pool of the honey bee underwent a signifi cant 

reorganization. This was facilitated by massive unsystematic hybridization, the introduction 

of southern breeds to the north, as well as the infl uence of environmental stress factors. As a 

result of replacing natural selection with artifi cial, the selection vector changed from resistance 

to honey productivity. This led to the loss of a number of important genes, the system of genetic 

control of adaptation processes, and immunity. Environmental stress has an epigenetic effect on 

the genetic system of the honeybee, causing reprogramming of the genome. As a result, there is 

a violation of the mechanisms of immune defense, as well as a decrease in overall vitality. The 

genetic strategy for preventing collapse is to preserve the gene pool of the aboriginal dark for-

est bee as a source of genetic adaptation systems. An important task is to protect the honeybee 

from environmental stress factors of anthropogenic origin.

Key words: Honey bee, collapse, immunity, gene pool, environmental stress, epigenetics.
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В фауне Ирана в настоящее время известны 

только 10 видов обширного и богато представ-

ленного в Палеарктике рода Catops (Perreau, 

2015; Perreau et al., 2017). Новый вид рода 
Catops был обнаружен среди сборов насекомых 

из Ирана, сделанных канд. биол. наук Денисом 

Германовичем Касаткиным (ФГУ «ВНИИКР», 

Россия, Ростов-на-Дону). Типовой матери-

ал является собственностью Зоологического 

института Российской академии наук, Санкт-

Петербург (ЗИН РАН), но временно размещен в 

личной коллекции автора. 

Материалы и методы

Для препаровки и диагностики применяли 

стандартный микроскоп «МБС-10». У самца 
был извлечен эдеагус, который в сухом виде 
смонтирован на треугольник белого картона. 

Жуков в сухом виде закрепляли вентральной 

стороной на треугольниках белого картона с 
помощью клея «Herkules». В дальнейшем для 

изучения и постановки диагноза использовали 

стандартный морфологический метод. При из-
учении морфологии нового вида анализирова-

ли описания из ряда публикаций (Jeannel, 1936; 

Giachino et al., 2000; Tahami et al., 2017). 

Catops arsenipavlovi sp.n. Khryapin. Рис. 1–2

Материал. Голотип: ♂( ZIN RAS), Iran, 

West Azerbaijan, prov. near Piranshahr, 1620–

2300 m, 16–18.05.2015, D. Kasatkin. Паратип: 

♀( RKh, ZIN), Iran, West Azerbaijan, prov. near 

Piranshahr, 1620–2300 m, 16–18.05.2015, D. 

Kasatkin.

Описание. Голотип, ♂, длина тела 7,75 мм. 

Тело удлиненно-яйцевидное, сверху одноцвет-

но красно-рыжее, включая голову, ноги, усики, 

и ротовые органы, и лишь вершины седьмых 

члеников усиков затемнены (рис. 1). 

Голова с глазами такой же ширины, как пе-

редний край переднеспинки. Голова сверху гу-

сто пунктирована, расстояние между точками 

меньше или равно диаметру точек, сами точки 

неглубокие. Промежутки между точками на го-

лове несут поперечно-сетчатую микроскульпту-

ру. Сверху голова покрыта короткими, умеренно 

прилегающими, золотистыми волосками. Глаза 
хорошо развиты, умеренно выпуклые. Послед-

ний членик нижнечелюстных щупиков кониче-

ский, едва короче предпоследнего.

Усики симметричные, вершины седьмых 

члеников затемнены. Членики усиков с 1 по 5 

слабо расширены к вершине, с 6 по 10 заметно 

более расширены к вершине усика. 11-й чле-

ник усиков на вершине конически заострен; 2-й 

членик усиков в 1,6 раза короче первого; 3-й 

членик длинный, очень слабо расширенный к 

вершине, в 1,8 раза длиннее второго, равной с 
ним ширины; 4-й членик чуть шире 3-го, и со-

ставляет 0,8 его длины. 5-й членик немного ко-

роче 4-го и равен ему по ширине. Длина 6-го 

членика усиков равна длине 2-го и 7-го, 6-й чле-

ник заметно расширен к вершине, его ширина 
составляет 0,8 ширины 7-го; длина 6-го членика 
в 2,2 раза превышает его ширину; 7-й членик за-

темнен на вершине, в 1,2 раза шире и в 1,4 раза 
длиннее 8-го членика; длина 7-го членика в 1,8 

УДК 595.76

НОВЫЙ ВИД CATOPS PAYKULL (COLEOPTERA, 

LEIODIDAE, CHOLEVINAE) ИЗ ЗАПАДНОГО ИРАНА

Р.А. Хряпин1

Приведено описание нового вида из рода Catops Paykull, 1796 из Западного Ирана 
(Западный Азербайджан). Catops arsenipavlovi sp.n. отличается от других известных 

крупных видов Catops строением эдеагуса, красно-рыжей окраской и удлиненно-

яйцевидной формой тела. Приведены фотографии внешнего вида самца и самки, а также 
эдеагуса самца.

Ключевые слова: Cholevidae, Coleoptera, Catops, Западный Иран, новый вид.

Использованные в статье сокращения: RKh – частная коллекция Р. Хряпина 
(Россия, Москва); ZIN RAS – Зоологический Институт РАН (Россия, Санкт-Петербург).
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раза превышает ширину; 8-й членик короткий, 

его ширина составляет 0,7 ширины и 0,9 длины 

9-го членика, длина 8-го членика в 1,6 раза пре-

вышает его ширину. Длина и ширина 9-го чле-

ника равны длине и ширине 10-го; длина 9-го 

членика в 1,3 раза превышает его ширину; 11-й 

членик равной ширины с 10-м, в 1,6 раза длин-

нее его, в вершинной трети длины конически 

заострен, вдвое длиннее своей ширины.

Переднеспинка слабо выпуклая, ее ширина 
в 1,6 раза превышает длину, наибольшая ши-

рина за серединой. Основание переднеспинки 

в 1,8 раза шире ее на переднем крае. Передние 
углы переднеспинки широко округлены, плав-

но переходят в пологую дугу ее бокового края, 

которая следует до места наибольшей ширины, 

после чего боковой край переднеспинки пере-

ходит в дугу почти правильной окружности 

вплоть до ее скругленных задних углов. Осно-

вание переднеспинки прямое, с небольшой по-

логой выемкой в месте расположения щитка. 

Переднеспинка густо, но неглубоко пунктиро-

вана, расстояния между точками меньше или 

равны диаметру точек; равномерно покрыта 
короткими, прижатыми золотистыми волоска-

ми. Промежутки между точками на передне-

спинке покрыты поперечно-сетчатой микро-

скульптурой. 

Надкрылья удлиненно-яйцевидные, слабо 

выпуклые, их наиболее выпуклая область на-

ходится на середине длины, как и наибольшая 

ширина. Длина надкрыльев в 1,4 раза превы-

шает наибольшую ширину и в 2,8 раза длину 

переднеспинки. Каждое надкрылье с девятью 

правильными, неглубокими, но отчетливыми 

точечными бороздками; отдельная укороченная 

прищитковая бороздка отсутствует. Первая бо-

роздка начинается почти от самого основания 

видимой части щитка, промежуток между ней 

и швом немного расширяется в передней трети 

длины надкрылья, далее следует параллельно 

шву; в задней четверти надкрылья он начинает 
заметно сужаться; на вершине надкрылья первая 

бороздка сливается со швом. С места сужения 

первой бороздки и до вершины надкрылий шов 

становится вывернутым, зияющим; надкрылья 

на вершине слегка расходящиеся, совместно 

округленные. Вторая бороздка надкрылий плав-

но сужается к вершине с третьей бороздкой, как 

третья и все последующие бороздки, немного 

не достигает вершины надкрылья; промежуток 

между ней и первой бороздкой заметно шире, 

чем между первой бороздкой и швом. Промежут-

ки между бороздками надкрылий незначитель-

но выпуклые, с рашпилевидной, но не слишком 

грубой скульптурой, покрыты короткими, при-

жатыми, золотистыми волосками; промежутки 

между бугорками с поперечно-сетчатой микро-

скульптурой. Щиток довольно крупный, в фор-

ме треугольника с углом на вершине примерно 

в 50°. Крылья развиты.

Низ тела красно-рыжий, места прикрепле-

ния передних тазиков, средние и задние тазики 

немного затемнены. Стерниты брюшка покры-

ты короткими и тонкими, прижатыми, редкими 

волосками, шагренированы. Пигидий покрыт 
густыми золотистыми волосками.

Передние голени в основании сильно ис-

кривлены, с места окончания этого изгиба до 

вершины по внешней стороне полого вогнуты 

и по вогнутой поверхности заметно уплоще-

ны; нижний край этой вогнутой поверхности 

несет ряд тонких шипиков. Все передние го-

лени густо покрыты жесткими, прижатыми 

золотистыми волосками. Вершина передних 

голеней немного оттянута кнаружи и скругле-

на. Первые три членика передних лапок рас-

ширены, в верхней трети с V-образной вы-

резкой, в которой помещается основание по-

следующего членика; 1-й членик наибольшей 

величины, массивный, такой же длины, как и 

последний, коготковый членик, без учета дли-

ны самих коготков; 2-й членик передних лапок 

едва длиннее третьего, но гораздо его шире, с 
V-образной вырезкой до середины своей дли-

ны; 4-й членик маленький, очень узкий при 

основании, на вершине едва шире пятого; 5-й 

членик длинный и тонкий, слабо расширенный 

от основания к вершине. Все членики перед-

них лапок покрыты сверху прижатыми золоти-

стыми волосками. 

Средние голени искривлены дугообразно 

по всей длине, их внешняя поверхность по-

крыта острыми торчащими шипиками, а вну-

тренняя – жесткими волосками; 1-й членик 

средних лапок расширен, удлиненно-оваль-

ный, плавно суженный от основания к верши-

не, вдвое длиннее второго; 2-й, 3-й и 4-й чле-

ники средних лапок узкие, слабо расширяю-

щиеся к вершине; 3-й членик заметно короче 
второго, а 4-й – 3-го; 5-й коготковый членик 

средних лапок длинный, узкий, заметно коро-

че 1-го (без учета длины коготков), но длин-

нее любого другого. Все членики средних ла-

пок покрыты сверху прижатыми золотистыми 

волосками.
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Задние голени полого изогнуты в вершин-

ной трети; их внешняя сторона несет острые 
торчащие шипики, а все поверхности покрыты 

жесткими прижатыми волосками. Задние лап-

ки узкие, длинные, их 1-й членик длинный, не 
короче, чем три последующие, вместе взятые. 

Все членики задних лапок покрыты сверху при-

жатыми золотистыми волосками.

Эдеагус при осмотре сбоку сильно изогнут 
в основной трети своей длины, с оттянутой 

вершинной частью (рис. 2). Вершина эдеагуса 
раздвоена на симметричные доли равной ве-

личины, с U-образной вырезкой между ними, 

основание этой вырезки полукруглое, а шири-

на самой вырезки меньше длины каждой из до-

лей вершины. Доли вершинной части эдеагуса 
на своей вершине образуют небольшие тупые 
крючки, загнутые дорсально и навстречу друг 
другу. Выросты язычка лировидной формы, 

симметричные, с заостренными и сильно раз-
веденными в стороны вершинами. Парамеры 

тонкие, щетинковидные, не достигающие вер-

шины эдеагуса, каждая с двумя щетинками на 
вершине.

Паратип, ♀, длина тела 6,70 мм. Тело уд-

линенно-яйцевидное, сверху рыжее, включая 

ноги и ротовые органы; голова красно-рыжая, 

но контраст с остальной окраской тела невелик. 

Усики рыжие, с седьмого членика затемнены 

(рис. 1).

Голова с глазами такой же ширины, как пе-

редний край переднеспинки. Голова сверху гу-

сто пунктирована, расстояние между точками 

меньше или равно диаметру самих точек, сами 

точки неглубокие. Промежутки между точка-

ми на голове несут поперечно-сетчатую ми-

кроскульптуру. Сверху голова покрыта корот-

кими, умеренно прилегающими золотистыми 

волосками. Глаза хорошо развиты, умеренно 

выпуклые. Последний членик нижнечелюст-

ных щупиков конический, едва короче предпо-

следнего.

Усики симметричные, с седьмого членика 
затемнены. Членики усиков с 1-го по 5-й слабо 

расширены к вершине, с 6-го по 10-й заметно 

расширены к вершине, 11-й членик усиков на 
вершине конически заострен. 2-й членик уси-

ков в 1,6 раза короче 1-го, 3-й членик усиков 

длинный, очень слабо расширенный к вершине, 

в 1,8 раза длиннее 2-го, равной с ним ширины; 

4-й членик усиков не шире 3-го и в 0,8 раза его 

короче; 5-й членик усиков короче и шире 4-го; 

6-й членик усиков равной длины со вторым, за-

метно расширенный к вершине, где явственно 

шире 5-го; 7-й членик усиков заметно крупнее 
6-го и 8-го члеников; 8-й членик усиков корот-

кий, уже 9-го; 9-й членик усиков равной дли-

ны с 10-м, но несколько уже последнего; 11-й 

членик крупнее 10-го, с вершинной трети длины 

конически заострен.

Переднеспинка слабо выпуклая, несим-

метричная (вероятно, вследствие неблаго-

приятных условий при выходе из куколки), с 
менее развитой и деформированной левой по-

ловиной, ширина в 1,5 раза превышает длину, 
наибольшая ширина за серединой. Основание 
переднеспинки в 1,6 раза шире ее переднего 

края. Передние углы переднеспинки широ-

ко округлены, плавно переходят в пологую 

дугу ее бокового края, которая следует до 

места наибольшей ширины, после чего боко-

вой край переднеспинки почти прямолинеен, 

вплоть до ее скругленных задних углов. Ос-

нование переднеспинки почти прямое в пра-

вой половине и полого выемчатое перед щит-

ком, а далее скошено вниз до середины щитка 
в деформированной левой половине. Перед-

неспинка густо, но неглубоко пунктирова-

на, расстояния между точками пунктировки 

меньше или равны диаметру самих точек; 

равномерно покрыта короткими, прижатыми 

золотистыми волосками. Промежутки между 

точками на переднеспинке покрыты попереч-

но-сетчатой микроскульптурой.

Надкрылья удлиненно-яйцевидные, слабо 

выпуклые, их наиболее выпуклая область нахо-

дится на середине длины, как и наибольшая ши-

рина. Каждое надкрылье с девятью правильны-

ми, неглубокими, но отчетливыми точечными 

бороздками; отдельная укороченная прищитко-

вая бороздка отсутствует. Первая бороздка на-

чинается почти от самого основания видимой 

части щитка, промежуток между ней и швом 

немного расширяется в передней трети длины 

надкрылья, далее следует параллельно шву; 

в задней четверти надкрылья он начинает за-

метно сужаться; на вершине надкрылья первая 

бороздка сливается со швом. С места сужения 

первой бороздки и до вершины надкрылий шов 

становится вывернутым, зияющим; надкрылья 

на вершине слегка расходящиеся, совместно 

округленные. Вторая бороздка надкрылий плав-

но сужается к вершине с третьей бороздкой; как 

и третья бороздка, и все последующие борозд-

ки, немного не достигает вершины надкрылья; 

промежуток между ней и первой бороздкой 
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заметно шире, чем между первой бороздкой и 

швом. Промежутки между бороздками надкры-

лий незначительно выпуклые, со слабо выра-

женной рашпилевидной скульптурой, развитой 

очень неравномерно (в меньшей степени, чем у 

самца) и покрыты короткими, прижатыми, золо-

тистыми волосками; промежутки между бугор-

ками с поперечно-сетчатой микроскульптурой. 

Щиток довольно крупный, в форме треугольни-

ка с углом на вершине примерно в 45°. Крылья 

развиты.

Низ тела рыжий. Стерниты брюшка покры-

ты тонкими, короткими, прижатыми волосками, 

нежно шагренированы.

Передние голени в основании сильно ис-

кривлены, с места окончания этого изгиба до 

вершины по внешней стороне полого вогнуты 

и по вогнутой поверхности несут шипики: верх-

ний укороченный ряд из совсем коротких шипи-

ков, и нижний ряд длинных, острых шипиков; 

поверхность между рядами шипиков немного 

уплощена. Все передние голени густо покрыты 

жесткими, прижатыми золотистыми волосками. 

Вершина передних голеней немного оттянута 
кнаружи. Передние лапки узкие, первый их 

членик немного короче последнего, коготко-

вого членика, без учета длины самих когот-

ков; 2-й членик передних лапок едва длиннее 
3-го, но заметно шире его; 4-й членик малень-

кий, очень узкий при основании, на вершине 
едва шире пятого. Все членики передних ла-

пок покрыты сверху прижатыми золотистыми 

волосками.

Средние голени искривлены дугообразно 

по всей длине, их внешние поверхности покры-

ты острыми торчащими шипиками, а внутрен-

ние – жесткими волосками. Средние лапки уз-
кие, длинные, их первый членик цилиндриче-

ский, не расширенный от основания к вершине, 

вдвое длиннее второго; 3-й членик заметно ко-

роче второго, а 4-й короче 3-го; 5-й, коготковый 

членик средних лапок длинный, узкий, заметно 

короче первого (без учета длины коготков), но 

длиннее любого другого. Все членики средних 

лапок покрыты сверху прижатыми золотисты-

ми волосками.
Рис. 3. Вершина эдеагуса C. kuelzeri Jeannel, 

по: Giachino, Vailati, 2000

Рис. 4. Вершина эдеагуса C. farsicus 
Giachino et Vailati, по: Tahami et al., 2017
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Задние голени полого искривлены по всей 

длине; их внешние стороны несут острые тор-

чащие шипики, а все поверхности покрыты 

жесткими прижатыми волосками. Задние лапки 

узкие, длинные, их 1-й членик длинный, лишь 

немного короче, чем три последующих. Все 
членики задних лапок покрыты сверху прижа-

тыми золотистыми волосками. 

Дифференциальный диагноз. Новый вид – 

Catops arsenipavlovi sp.n. существенно отлича-

ется от двух наиболее похожих крупных видов 

рода Catops: C. kuelzeri Jeannel из Турции и C. 
farsicus Giachino et Vailati из Ирана. От C. kuelzeri 
Jeannel новый вид отличается формой тела, в том 

числе переднеспинки, а также строением эдеа-

гуса в его вершинной части и в области язычка 
(рис.  3). Так, доли вершинной части эдеагуса у 

Catops arsenipavlovi sp.n. сближены более чем 

на свою длину, и вырезка между ними имеет 
полукруглое основание. Отростки язычка эде-

агуса лировидные, с сильно разведенными, 

заостренными вершинами. Переднеспинка у 

Catops arsenipavlovi sp.n. более удлиненная, 

как и сама форма тела; габитуально новый вид 

более похож на C. farsicus Giachino et Vailati, 

но очень сильно отличается от него строением 

эдеагуса (рис. 4). 

Этимология. Вид назван именем одного 

из лидеров сопротивления на Юго-Восточной 

Украине (Донецкая Народная Республика) – Ар-

сена Сергеевича Павлова, известного под по-

зывным «Моторола». 

Выражаю глубокую благодарность Денису 

Германовичу Касаткину (ФГУ «ВНИИКР», 

Россия, Ростов-на-Дону) за предоставленный 

материал, Алексею Владимировичу Ковалеву 

(ВИЗР, Россия, Санкт-Петербург) за возмож-

ность проведения качественной фотосъемки 

типового материала и Андрею Сергеевичу Зу-

бову за поддержку в процессе работы.
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A NEW SPECIES OF CATOPS PAYKULL (COLEOPTERA, LEIODIDAE, 

CHOLEVINAE) OF THE WEST IRAN

R.A. Khryapin1 

New species from genus Catops Paykull, 1796 from West Iran, West Azerbaijan province 

being described. Catops arsenipavlovi sp.n. differs from other described large species of Ca-

tops by aedeagus structure, red-orange coloration in combination with elongated ovoid body 

shape. Photos of male, female and aedeagus included. 

Key words: Coleoptera, Catops, Cholevinae, West Iran, new species.
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Khryapin Roman Alexandrovich, Moscow (79104408751@yandex.ru). 
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Изменение границ природных зон в тече-

ние голоцена – одна из наиболее обсуждае-

мых проблем в палеогеографии и геоботанике 
(Гроссет, 1961; Смирнова и др., 2001; Новен-

ко, 2016). Для ее решения можно использовать 

палинологический метод. Наиболее чувстви-

тельны к смене климатической обстановки и 

другим внешним (например, антропогенным) 

причинам экотоны – «зоны напряжения» на 
стыке природных зон (Одум, 1975). По мере 
изменения внешних условий в течение голо-

цена границы могут смещаться, а анализ па-

линологических данных на разных временных 

и пространственных срезах позволяет просле-

дить динамику их изменения.

Изучение динамики палеорастительности на 
стыке природных зон позволяет понять, в каком 

объеме рассматривать такие крупные биомы, как 

степь и широколиственные леса. В двух наибо-

лее современных картографических источниках 

лесостепь входит в состав разных биомов: на 
карте DMEER (Digital Map of European Ecological 

Regions – https://www.eea.europa.eu/data-and-

maps/figures/dmeer-digital-map-of-european-

ecological-regions) она относится к восточно-ев-

ропейской лесостепи (Eastern European forest–

steppe), а на карте «Биомы России» (Ogureeva et 

al., 2015) – к «неморальному широколиственному 

и лесостепному биому» (Nemoral broad-leaf and 

forest-steppe biome). Согласно разным точкам зре-

ния, это либо самостоятельный биом, либо произ-
водный от широколиственных лесов на их южной 

границе, либо производный от степи на северной 

границе. Именно взаимоотношение леса и степи 

в голоцене, их баланс и историческая динамика, 

на наш взгляд, определяют биогеографическую 

принадлежность современной лесостепи. С этой 

точки зрения важно изучить на разных объек-

тах голоценовую динамику растительности в 

пределах упомянутого «неморального широко-

лиственного и лесостепного биома», а также  
оценить изменения растительности, в том числе 
антропогенного характера, приведшие к форми-

рованию современного облика ландшафта.

Зона широколиственных лесов и лесостепь 

привлекают внимание палеоэкологов и палеоге-

ографов, однако пригодных для изучения объ-

ектов (прежде всего, болот и озер) с сохранной 

стратиграфией в этих зонах немного. По этой 

причине работ, посвященных палеорастительно-

УДК 581

ТРАНСФОРМАЦИЯ РАСТИТЕЛЬНОСТИ В ЗОНЕ 

ШИРОКОЛИСТВЕННЫХ ЛЕСОВ В ТЕЧЕНИЕ 

4000 ЛЕТ ПО ПАЛИНОЛОГИЧЕСКИМ ДАННЫМ 

БОЛОТА «БЫКОВКА» (ТУЛЬСКАЯ ОБЛАСТЬ)

М.Б. Носова1
, Е.М. Волкова2, Е.В. Столяров3 

На территории Киреевского р-на Тульской обл. (в зоне перехода между 

широколиственными лесами и лесостепью) изучены торфяные отложения болота 
«Быковка» возрастом около 4000 лет (глубина изученной залежи 910 см). Получены 

палеоботанические данные о региональной и локальной динамике растительности 

в течение позднего голоцена. Показано, что вплоть до середины II тыс. н.э. на 
территории, окружающей торфяник, преобладали широколиственные леса при 

ограниченном присутствии участков с травянистой растительностью. Антропогенное 
воздействие имело место с самого начала изучаемого периода и усиливалось со 

временем. Основные этапы трансформации растительности таковы: более 4000 л.н. на 
территории появилось скотоводство, 1900–2000 л.н. – подсечно-огневое и пойменное 
земледелие, 1200–1000 л.н. с началом славянской колонизации – пашенное земледелие, 
300 лет назад начал формироваться современный ландшафт.

Ключевые слова: палинология, голоцен, Тульская область, широколиственные 
леса, болота, антропогенное воздействие, история растительности.
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 Носова Мария Борисовна, Главный ботанический сад РАН (mashanosova@mail.ru); 
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 Волкова Елена Михайловна, Тульский 
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3
 Столяров Евгений Васильевич, Государственный музей-заповедник «Кули-

ково поле» (stolyarov@kulpole.tula.net).
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сти лесостепи и широколиственных лесов, мало. 

Н.В. Благовещенская (2020) обобщила результа-

ты многолетних палинологических исследований 

в работе, посвященной взаимоотношениям леса 
и степи на юге Приволжской возвышенности. 

Растительность лесостепи на Среднерусской воз-
вышенности в Тульской обл. изучали Е.Ю. Но-

венко с соавторами (Novenko et al., 2009, 2012, 

2016; Новенко и др., 2013). Авторы этих работ 
пришли к выводу, что в исследованных районах 

в течение среднего и отчасти позднего голоцена 
либо растительность периодически сменялась 

на степную, либо (в более влажные и холодные 
периоды) увеличивалась доля лесов, но полно-

стью лесными эти регионы в течение голоцена не 
были. В последние 2500 лет (с раннего железного 

века) значительное влияние на облик раститель-

ности в этой зоне оказывал человек. Однако мак-

симальная трансформация ландшафтов отмечена 
в пределах Среднерусской и Валдайской возвы-

шенностей только в последние 200–400 лет в за-

висимости от региона (Novenko et al., 2012; Но-

венко и др., 2017; Nosova et al., 2019). В Среднем 

Поволжье агроландшафты сменили широколи-

ственные леса уже в X–XIII вв. (Vyazov et al., 

2019; Ponomarenko et al., 2020).

Палинологических сведений для зоны широ-

колиственных лесов гораздо меньше. Изучены 

болота «Главное» (Носова, Волкова, 2014) и «Ис-

точек» (Новенко и др., 2017), находящиеся в пре-

делах бывшей Засечной черты. Данные с болота 
«Источек» показывают, что в теплый период (до 

4500 л.н.) граница широколиственно лесной и ле-

состепной зон находилась на 50–70 км севернее, а 
после похолодания в среднем и позднем голоцене 
граница леса сместилась к югу.

Работа посвящена изучению палеоэкологи-

ческой летописи карстового болота «Быковка», 

находящегося у северной границы лесостепного 

экотона в сильно трансформированных сельским 

хозяйством ландшафтах. Рабочая гипотеза наше-

го исследования состояла в том, что зональной 

растительностью на этой территории являются 

широколиственные леса у своей южной границы, 

а современный облик ландшафта обусловлен ан-

тропогенным воздействием на растительность. 

Цель исследования – установление динамики 

изменений региональной и локальной раститель-

ности с течением времени, что отражено в торфя-

ной залежи, а также выяснение этапов трансфор-

мации, приведших к современному состоянию 

ландшафта. 
Для того, чтобы установить связь результатов 

палинологического анализа с периодами антропо-

генного воздействия на территорию, необходимо 

дать краткое описание археологических данных о 

смене культур и типов хозяйствования в регионе 
за последние 4000 лет.

На рубеже III–II тыс. до н.э. в лесной зоне 
Восточной Европы, включая территорию совре-

менной Тульской обл., появились новые племена, 

которые пришли, главным образом, с юга и юго-

запада. Новое население обладало более высоким 

уровнем социально-экономического развития, 

чем местные поздненеолитические охотники и 

рыболовы. У этих племен было развито земле-
делие и скотоводство, они освоили металлургию 

меди и бронзы.

В культурно-историческом плане примени-

тельно к эпохе среднего бронзового века (конец 

III – первая половина II тыс. до н.э.) территория 

современной Тульской обл. делится на две части. 

В юго-восточной (верховья Дона) выделена груп-

па памятников абашевской культуры, а в севе-

ро-западной (тульско-калужское течение р. Ока) 

изучен массив памятников и случайных находок 

фатьяновского облика (сверленые топоры-молот-
ки и шлифованные топоры-клинья). Есть свиде-

тельства контактирования этих культур и их вза-

имного влияния. Основой хозяйства было ското-

водство при вспомогательной роли земледелия и 

присваивающего хозяйства (Екимов, 2001).

Поздняковская культура (вторая половина            
II тыс. до н.э.), характерная для позднего бронзо-

вого века на исследуемой территории, имела тес-
ные связи с племенами срубной культуры. Тип хо-

зяйствования поздняковской культуры схож с та-
ковым у предшествующих племен (Екимов, 2003). 

С началом I тыс. до н.э. в лесной полосе Вос-

точной Европы начинается ранний железный век 

(VII в. до н.э. – I–II в.). Переходный период от 
эпохи бронзы к раннему железу в настоящее вре-

мя изучен слабо («темные века»). Первый этап 

заселения племенами железного века Окско-Дон-

ского водораздела приходится на VIII–VII вв. до 

н.э. и связан с носителями традиций культуры 

текстильной и гладкостенной (с тычковой орна-

ментацией) керамики (Столяров, 2017). Позже 
сочетание этого субстрата стало общей осно-

вой для формирования дьяковской и городецкой 

культур, что предшествовало появлению угро-

финских племен (меря, весь, мурома и др.) на 
юге лесной зоны Восточной Европы. К концу 

железного века роль земледелия увеличилась – 

помимо пойменного земледелия уже существо-

вало подсечно-огневое.

С середины III в. территория верхней Оки 

заселяется племенами мощинской культуры. 
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Данных об их хозяйстве немного, но можно гово-

рить о существовании у них подсечного земледе-
лия (Воронцов, 2013).

Славянские племена появились на терри-

тории Верхнего Поочья в начале IX в. н.э. Ос-

нову их хозяйства составляло высоко развитое 
для своего времени пашенное земледелие с 
применением пахотных орудий, снабжавшихся 

железными наконечниками (Григорьев, 2002). 

К концу средневековья сформировалась ком-

бинированная система земледелия, сочетавшая 

трехпольный севооборот с периодическим об-

новлением основного массива пашенных земель 

за счет перелогов и росчистей (Милов, 1998). К 

началу XVI в. уровень распашки приблизился к 

максимально возможному, сменившись упадком 

сельского хозяйства в период кризиса Смутного 

времени, а затем площадь сельскохозяйствен-

ных земель вновь увеличилась до максимума и 

оставалась таковой вплоть до середины – конца 
XX в.

Территория и объект исследования

Болото «Быковка» – одно из 53 болот, сфор-

мированных в системе карстовых провалов на 
водоразделе в Киреевском р-не Тульской обл. у 

дер. Быковка (рис. 1). Это ненарушенное болото 

площадью 0,2 га с сохранившейся торфяной за-

лежью глубиной 9 м. Подстилающими породами 

являются глинистые отложения. Питание болота 
осуществляется выклинивающимися грунтовы-

ми и делювиальными водами, а также атмосфер-

ными осадками. Увеличение доли атмосферного 

питания определяет формирование современной 

олиготрофной растительности. 

Климат района умеренно-континентальный. 

Среднегодовая температура на территории рай-

она меняется в интервале от +3,6 до +3,8 °С. 

Безморозный период в районе продолжается 

138 дней, среднегодовая сумма осадков состав-

ляет 585 мм/год. По этой территории в насто-

ящее время проходит граница зоны широколи-

ственных лесов и лесостепной зоны. Преобла-

дают открытые ландшафты – агроценозы, зале-

жи разного возраста, луговые и лугово-степные 
сообщества. Водораздельные и балочные леса 
встречаются в виде небольших урочищ и пред-

ставлены в основном сукцессионными сериями 

широколиственных лесов с преобладанием мел-

колиственных пород – березы, ольхи и осины. 

Почвенный покров представлен серыми и тем-

но-серыми лесными почвами, а также оподзо-

ленными черноземами.

Методы
Образцы для проведения анализа макроостат-

ков в торфе и палинологического анализа торфа 
были отобраны буром Инсторфа с интервалом 

10 см в наиболее глубокой части болота. Ботани-

ческий анализ торфа выполнен по стандартной 

методике (Тюремнов, 1976) Е.М. Волковой, дан-

ные по болоту «Быковка» частично опубликова-

ны (Волкова и др., 2017). На основании результа-

тов ботанического анализа была построена стра-

тиграфическая диаграмма торфяных отложений в 

программе «Korpi» (Кутенков, 2013). Для пали-

нологического анализа образцы торфа были под-

вергнуты стандартной обработке методом аце-

толиза (Erdtman, 1960). Подсчет пыльцы и спор 

проводили на временных препаратах с помощью 

светового микроскопа «Микмед-5» при увеличе-

нии ×400. Обработка палинологических данных 

и построение диаграмм процентного содержания 

пыльцы были проведены с помощью программ 

TILIA и TGview 1.7.16 (Grimm, 1991). Процент-
ное содержание таксонов в пыльцевом спектре 
рассчитывали от суммы деревьев, трав и спор, 

исключая водные растения и сфагновые мхи. Ми-

кроугли в образцах специально не учитывались, 

но содержащие микроугли прослойки были визу-

ально отмечены при отборе образцов в поле и при 

анализе эта информация была проверена. Радио-

углеродный анализ выполнен в Радиоуглеродной 

лаборатории Института географии РАН (Волкова 
и др., 2017). Данные, представленные в таблице, 

откалиброваны в программе CalPal (http://www.

calpal-online.de). Для построения хронологиче-

ской шкалы на палинологической диаграмме ис-

пользован калиброванный возраст образцов, ко-

торый для глубины более 640 см экстраполирован 

с помощью программы TGView. 

Результаты
Формирование залежи и смены локальной 

растительности болота по данным анализа 

макроостатков в торфе

Болото «Быковка» (Тульская обл.), соглас-

но созданной в программе TGView возрастной 

модели с линейной экстраполяцией для нижней 

части разреза, образовалось около 4000 лет на-

зад (Суббореальный период голоцена) в карсто-

вой депрессии глубиной более 10 м. Начальные 
этапы заболачивания, согласно результатам бо-

танического анализа торфа (рис. 2), характеризо-

вались отсутствием обильного увлажнения, что 

запустило первую стадию формирования болота 
в виде древесно-травяной палеорастительности 
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(с участием Salix sp.) (Волкова и др., 2017). Од-

нако накопление выклинивающихся грунтовых и 

стекающих поверхностных вод способствовало 

переходу к травяно-гипновым палеоценозам, в 

том числе с тростником и рогозом. Выше по раз-
резу формировались травяные и шейхцериевые 
палеоценозы (2–3-я стадия). На 4-й стадии бога-

тое водно-минеральное питание обусловливает 
эвтрофный характер шейхцериево-сфагнового 

палеосообщества. Скорость прироста торфа 
увеличивается до 4,4 мм в год. Выше по раз-
резу происходит переход к мезотрофному эта-

пу развития (5-я стадия), сначала со снижением 

скорости прироста до 1,4 мм/год, затем (300–500 

л.н.) при формировании осоково-сфагновых со-

обществ и сохранении мезотрофного характера 
залежи происходит увеличение скорости при-

роста до 7,1–7,3 мм/год. Позже (150–200 л.н.) в 

составе палеоценозов появляется клюква и оли-

готрофные сфагновые мхи, происходит переход 

к олиготрофному этапу развития (8-я стадия, 

О-этап). В этот период скорость вертикального 

прироста торфа составляет 2,7 мм/год. В насто-

ящее время на верховом торфе образовано со-

общество Carex rostrata – Sphagnum fuscum + S. 
magellanicum.

Палинологический анализ

Построенная по результатам палинологиче-

ского анализа диаграмма (рис. 3) была разделена 
на 6 зон, согласно изменению процентного соот-
ношения компонентов в спектрах. Мы обраща-
ли особое внимание на присутствие скоплений 

пыльцевых зерен, которые с большой вероятно-

стью указывают на локальное произрастание так-

сона. Зоны с I по IV содержат ярко выраженные 
лесные спектры с преобладанием пыльцы мел-

колиственных и широколиственных деревьев. 

Зоны V и VI демонстрируют увеличение антро-

погенного воздействия и уменьшение участия 

древесных пород вследствие сведения лесов в 

регионе. 

Зона I (910–790 см).  Преобладает пыль-

ца Betula (до 30%) и широколиственных пород 

(Quercetum mixtum – далее QM). Значитель-

но участие травянистых пыльцевых таксонов 

(Poaceae, Cyperaceae), а также таких, которые 
можно характеризовать как сорняки увлаж-

ненных богатых субстратов – Urtica, Humu-                                            
lus / Cannabis, Rumex. В этой и последующих 

зонах спектры носят очевидно лесной характер, 

доля пыльцы деревьев и кустарников в них не 
ниже 70%, лишь на глубине 345–585 см этот по-

казатель снижается до 65–70%, восстанавливаясь 

затем до прежних значений. Для хвойно-лесной 

зоны это невысокие значения, но в интересую-

щем нас регионе, очевидно, в растительности 

преобладают широколиственные таксоны, обла-

дающие невысокой пыльцевой продуктивностью, 

за счет чего процентные соотношения изменяют-
ся в пользу пыльцы трав.

Зона II (790–725 см). Участие пыльцы Betula 

увеличивается, участие QM, напротив, сни-

жается. Увеличивается участие папоротников 

Polypodiaceae (присутствуют скопления спор), в 

частности Thelypteris. Уменьшается участие пыль-

Т а б л и ц а  1

Результаты радиоуглеродного анализа образцов торфа болота «Быковка» (Тульская обл.)

Лаборатория              

№ ИГ РАН Материал Глубина, см Радиоуглеродный 

возраст, 14
C л.н.

Интервал 

калиброванного 

возраста (1σ),              

кал. л.н.

Вероятность

4507 торф 90–100 260±80 348–457 0,46

4508 торф 140–150 300±70 347–460 0,72

4509 торф 290–300 540±100 505–570 0,50

4510 торф 340–350 1130±80 962–1090 0,75

4505 торф 390–400 1470±70 1297–1414 0,98

4511 торф 440–450 1600±80 1395–1566 1,0

4514 торф 480–490 1720±70 1553–1709 1,0

4504 торф 570–580 1910±70 1777–1930 0,92

4512 торф 630–640 2230±70 2154–2272 0,77
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цы трав, однако  среди них возрастает участие 
Chenopodiaceae, Cichorioidea и общее разнообра-
зие луговых травянистых таксонов увеличивается.

Зона III (725–475 см). Показатели для бере-

зы и широколиственных пород возвращают свои 

значения к прежним уровням. В одном из образ-
цов этой зоны встречено скопление пыльцевых 

зерен Tilia, что свидетельствует о произрастании 

этой породы непосредственно по краю болота. 

Появляется и укрепляет свои позиции пыльца 
Salix. Около 2000 л.н. впервые в спектрах появля-

ются культурные злаки (Cerealia) и одновременно 

вследствие увеличения площади отрытых про-

странств растет участие сопутствующих им сор-

няков и травянистых растений – антропогенных 

индикаторов (АИ). Содержание пыльцы травяни-

стых растений достигает 20–25%. Этот уровень 

на диаграмме (рис. 3) показан пунктирной лини-

ей, поскольку сопровождается кратковременным 

снижением некоторых широколиственных таксо-

нов почти до нуля, а в целом зона характеризу-

ется постепенным поступательным снижением 

участия пыльцы древесных таксонов.

Зона IV (475–350 см). Увеличивается участие 
Betula до 40–50% при очевидном снижении уча-

стия QM (кроме Quercus). Встречены скопления 

пыльцы Betula и спор Polypodiaceae. Повышается 

участие Salix и Alnus, а также Urtica и влажно-

луговых трав, таких как Filipendula, Apiaceae и 

Thalictrum. Стабильно участие пыльцы Ericaceae, 

что, вероятно, обусловлено постепенным обедне-

нием минерального питания. После датировки 

1000 л.н. происходит увеличение участия и встре-

чаемости пыльцы культурных злаков, но парал-

лельно снижается участие и разнообразие других 

АИ. В верхней части зоны повышается участие 
березы.

Зона V (350–100 см). Фаза быстрого накопле-

ния торфа, которая занимает временной промежу-

ток от 500 до 200 л.н. и совпадает с Малым ледни-

ковым периодом. Встречены скопления пыльцы 

Betula. Происходит кратковременное увеличение 
участия пыльцы широколиственных таксонов на 
глубине 200–250 см с одновременным пиком уча-

стия спор Thelypteris и снижением участия спор 

Sphagnum. В целом залесенность продолжает 
снижаться, а участие травянистых таксонов и АИ 

возрастать. В нижней части зоны наблюдается 

высокое участие Cyperaceae и Urtica, а на глубине 
100 см снижение участия АИ. 

Зона VI (100–0 см). Зона отражает последние 
200–300 лет. Здесь наблюдается минимальное 
участие древесной пыльцы (постепенное сниже-

ние до 42–44 %), главным образом, за счет сниже-

ния почти до нуля содержания пыльцы широко-

лиственных пород, а участие пыльцы трав стано-

вится максимальным (51–52%). Почти исчезает 
пыльца Acer и Fraxinus, но немного увеличивает-
ся присутствие пыльцы Pinus (возможно, за счет 
культивации в последнее столетие), а присутствие 
пыльцы Picea  снижается, поскольку пыльца ели 

в этом регионе заносится преимущественно с се-

вера, а в северных регионах доля еловых насаж-

дений также снижается в последние 100–150 лет 
за счет распашки и вырубок. Возрастает участие 
спор сфагновых мхов (происходит олиготрофиза-

ция) и снижается участие папоротников (в связи 

с обеднением минерального питания). Встречены 

скопления пыльцы Betula и Centaurea cyanus, а 
также спор Polypodiaceae. В верхней части раз-
реза графики содержания Cerealia, Secale, Humu-
lus / Cannabis и сопутствующих им сегетальных, 

пасквальных и рудеральных таксонов, становятся 

непрерывными.

Обсуждение

Результаты палинологического анализа пока-

зывают, что 4000–3200 лет назад, в период фор-

мирования нижней части торфяной залежи, на 
изучаемой территории преобладали широколи-

ственные леса и их сукцессионные серии. Зна-

чительное участие в спектрах пыльцы березы 

связано как с ее участием в составе зональной 

растительности на плакорах, так и с локальным 

произрастанием в пределах исследованного и 

соседних с ним болот. Обводненные карстовые 
воронки в начальной стадии часто покрыты 

древесной растительностью с преобладанием 

березы, ивы и ольхи (Волкова и др., 2017). Дре-

весный характер растительности подтвержда-

ется присутствием спор Polypodiaceae. Участие 
пыльцы трав в диаграммах, достигающее 15%, 

показывает, что открытые участки раститель-

ности существовали на окружающей террито-

рии, а возможно и вблизи болота. Расположение 
объекта в зоне экотона (переходной зоны между 

широколиственными лесами и лесостепью) пред-

полагает возможность существования достаточ-

но устойчивых участков открытой растительно-

сти в случае, если их возникновение обусловле-

но внешними причинами, а также при условии 

смещения температуры и увлажнения в сторону, 
неблагоприятную для быстрого восстановления 

древесной растительности. Например, таким об-

разом трансформировал среду зубр, формируя в 

пределах широколиственных и хвойно-широко-

лиственных лесов участки с открытой и полуот-
крытой растительностью (Смирнова, 2004).
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В спектрах этого периода времени при-

сутствуют индикаторы нарушений (Artemisia, 

Chenopodiaceae, Asteroidea, Plantago major, P. 
lanceolata) и индикаторы богатых почвенных 

условий (Humilus / Cannabis, Rumex, Urtica), что 

может свидетельствовать как о влиянии на рас-

тительность крупных фитофагов (зубр, благо-

родный олень, кабан, бобр), так и об умеренном 

влиянии антропогенного фактора, каковым в это 

время могла быть деятельность скотоводческих 

племен поздняковской культуры. 

Выше по разрезу, на глубине 725–790 см, со-

ответствующей времени 3200–2750 кал. л.н., на 
диаграмме наблюдаются изменения, позволяю-

щие предположить смену режима существования 

самого болота, а также изменения окружающей 

растительности. При сохранении регионально-

го преобладания широколиственных лесов про-

изошло снижение участия Alnus, Ulmus, Fraxinus, 
Corylus при одновременном увеличении уча-

стия Betula, а также трав влажных (Filipendula, 
Galium) и сухих (Centaurea, Cichorioidea) лугов. 

Обращает на себя внимание высокое участие па-

поротников, особенно Thelypteris, и сфагновых 

мхов. Все вместе позволяет предположить, что 

произошло изменение гидрологических условий  

болота с образованием сплавины и влажных лу-

гов вокруг болота (возможно, в результате по-

вышения уровня грунтовых вод на территории), 

климатические изменения (начало похолодания 

рубежа Суббореального и Субатлантического 

периодов), а антропогенное воздействие повли-

яло на состав окружающих болото лесов. Про-

тив последней версии, однако, свидетельствует 
снижение участия и разнообразия индикаторов 

скотоводства (Rumex, Urtica), которое позволяет 
предположить перерыв антропогенной активно-

сти на территории. 

Следующий период развития растительности 

территории (2750–1600 л.н.) соответствует на-

чалу Субатлантического периода голоцена по 

периодизации Блитта–Сернандера и железному 

веку по археологической периодизации. В тече-

ние этого времени сохраняется лесной ландшафт, 
но происходит некоторое снижение площади и 

поступательные изменения видового состава ле-

сов – снижается участие большинства широко-

лиственных пород, повышается участие ольхи и 

ивы. Начиная с времени 2500 л.н., ландшафт ста-

новился более открытым, а затем (2000 л.н.) на 
территории, очевидно, появилось земледелие. В 

конце железного века на территории, вероятно, 

уже присутствовали племена, использовавшие 
подсечно-огневые технологии. На глубине 600–

650 см (возраст 2000–2300 лет) встречаются три-

летные споры папоротников (вероятно, Pteridium 

– индикатора послепожарной сукцессии, что сви-

детельствует в пользу существования здесь под-

сечно-огневого земледелия в позднем железном 

веке. Слои торфа на глубине 620–630 и 660–670 

см содержат визуально оп ределяемые угольные 
прослойки, что дополнительно подтверждает 
предположение о подсечно-огневом земледелии 

в этот период и, возможно, несколько раньше. 

В период с 1600 до 1000 л.н. при очевидном 

снижении доли широколиственных лесов, а так-

же увеличении участия в растительности бере-
зы и ольхи (в том числе, возможно, и за счет их 

локального произрастания) несколько снижается 

доля открытых пространств. Увеличение участия 

травянистых таксонов в верхней части зоны про-

исходит, главным образом, за счет осок и злаков, 

что позволяет сделать предположение о локаль-

ном характере этого явления. Отсутствие культи-

вируемых таксонов и снижение участия прочих 

АИ указывают на возможный перерыв в хозяй-

ственной деятельности или на ее экстенсивный 

характер. В пользу последнего свидетельствует 
присутствие в спектрах Artemisia и Urtica.

В период после 1000 л.н. с приходом сла-

вянских земледельческих племен воздействие 
на лесную растительность становится более 
значимым: участие широколиственных лесов 

резко снижается, а мелколиственных возраста-

ет. Началу этого периода соответствует серия 

содержащих угли прослоек в торфе на глубине 
300–330 см. После перерыва вновь появляют-

ся признаки пашни – культурные злаки и сор-

няки (Asterаceae, Plantago), однако суммарное 
содержание пыльцы трав невысоко (<15%) и 

остается таковым вплоть до периода 500 л.н., 

после чего временно увеличивается за счет 
Cyperaceae. В это же время (500–300 л.н.) про-

исходит некоторая ремиссия широколиствен-

ных лесов на территории, что можно объяснить 

похолоданием Малого ледникового периода и 

смещением баланса увлажнения на границе ле-

состепной зоны, а также социально-экономиче-

скими катастрофами на рубеже XV–XVI вв. и 

последовавшей за ними депопуляцией.

В период 1000–300 л.н. подсечная и перелож-

ная системы земледелия обусловили сочетание 
открытых пространств (пашен, пастбищ, поко-

сов, залежей) с мелколиственными лесами раз-
ного возраста и широколиственными лесами на 
площадях больших, чем в настоящее время. Об-

лик ландшафта сохранялся преимущественно 

лесным.
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Около 300 лет назад окончательно формирует-
ся привычная нам картина ландшафта на границе 
лесной и лесостепной зон. Выше уровня 130 см 

(около 300–400 л.н., согласно калиброванным 

датам) участие микроуглей в составе торфа ста-

новится стабильно высоким, а сведение лесной 

растительности – наиболее интенсивным. Пло-

щадь лесов резко уменьшается, при этом широко-

лиственные леса снижают свое участие особенно 

заметно. Сохраняются мелколиственные леса по 

балкам, прибрежным полосам и залежам. Около 

100 лет назад появляются посадки хвойных по-

род (увеличивается содержание пыльцы Pinus). 

Ближайшие водораздельные леса (Тульские За-

секи в районе Ясной поляны) расположены отно-

сительно недалеко (12–15 км) от болота «Быков-

ка». Эти леса, вероятно, пополняют пыльцевые 
спектры верхней части разреза летучей пыльцой 

Betula. В верхней части разреза участие пыльцы 

трав достигает 50% и более. Участие антропо-

генных индикаторов максимально, что соответ-

ствует современному состоянию растительно-

сти – открытый агроландшафт с балочными, в 

основном, мелколиственными лесами и лесопо-

лосами. Антропогенное воздействие достигает 
максимальной интенсивности и разнообразия, о 

чем можно судить по содержанию и составу ан-

тропогенных индикаторов. Состав культивиру-

емых таксонов свидетельствует о выращивании 

хлебных злаков, гречихи, конопли и капусты. Па-

сквальные сорняки (Plantago lanceolata, Galium, 

Asteroidea), а также растения богатых и нарушен-

ных субстратов (Urtica, Rumex, Chenopodiaceae, 

Artemisia) свидетельствуют о выпасе и наличии 

сбитых, вытаптываемых и унавоженных мест. 
Отдельно следует сказать о такой составляю-

щей спектров, как дальнезаносная пыльца (long-

distance transport – LDT). Это распространенное 
явление в разрезах европейской части России. 

К сожалению для палинологов, мы можем вы-

явить лишь те LDT-таксоны, которые очевидно 

не произрастают и не произрастали на изучае-

мой территории. Мы не можем вычленить, на-

пример, пыльцу березы и сосны, принесенную 

из хвойно-лесной зоны, а равно и большинство 

трав, принесенных со степных регионов. В раз-
резе «Быковка» встречена пыльца Fagus, Abies, 
Carpinus и Ephedra. Первые три пыльцевых так-

сона, вероятно, попали в залежь путем воздуш-

ного переноса (расстояние до ближайших точек 

их современных естественных ареалов не менее 
1000 км). Что касается единичного пыльцево-

го зерна Ephedra, встреченного в нижней части 

залежи, есть предположение, что это результат 

переотложения плейстоценовых или раннеголо-

ценовых отложений.

Обращает на себя внимание присутствие 
пыльцы Ambrosia в залежи на глубине 285 и 

465 см. Это интересно в свете недавней публи-

кации Е.П. Кудрявцевой с соавторами (2018), где 
обсуждается возможность того, что на Дальнем 

Востоке Ambrosia artemisiifolia является «угас-
шим археофитом», вновь заселившим Старый 

Свет уже в XX в. Вопрос остается дискуссион-

ным, но регулярное появление этого таксона в 

голоценовых отложениях европейской части Рос-

сии подтверждает версию, предложенную в упо-

мянутой статье.

Заключение

Таким образом, высказанная нами гипотеза 
подтверждается. Согласно полученным резуль-

татам, лесостепной характер ландшафта на ис-

следуемой территории вторичен. Зональным ти-

пом растительности являются широколиствен-

ные леса, именно они преобладали на плакорах 

вплоть до второй половины II тыс. н.э. В период 

4000–2000 л.н. в сложении растительности уча-

ствовали разные варианты мелколиственных и 

смешанных лесов, небольшие по площади от-

крытые участки – поляны и луговины, а также 
пастбищные леса, сформированные при участии 

крупных диких фитофагов, а возможно, также и 

домашнего скота поздняковских племен, насе-

лявших эту территорию. Признаки производяще-

го хозяйства (скотоводства) в палинологических 

спектрах этой территории появляются в конце 
Бронзового века, а индикаторы земледелия – в 

железном веке (около 2000 л.н.). Следующий зна-

чимый этап антропогенной трансформации рас-

тительности происходили 1000 л.н. с приходом 

практиковавших более интенсивное пахотное 
земледелие славянских племен и 300 л.н., когда 
по всей территории европейской части России, 

а особенно в регионах к югу от Оки, ранее гра-

ничивших с Дикой степью, происходит быстрое 
сведение лесов под пашню и увеличение площа-

дей сельскохозяйственных угодий. В это время 

формируется современный лесостепной ланд-

шафт на месте, прежде занятом широколиствен-

ными лесами.

В течение последних 2500 лет на эту, по сути, 

экотонную территорию влияли два разнонаправ-

ленных драйвера: похолодание Субатлантиче-

ского периода, смещавшее равновесие в пользу 

лесной растительности и хозяйственная деятель-

ность человека, который преднамеренно (подсека, 
выпас) или непреднамеренно (неконтролируемые 
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палы) увеличивал долю открытых пространств. 

Нахождение территории вблизи границы широ-

колиственных лесов и лесостепи способствовало 

тому, что в полном согласии с правилом предва-

рения Алехина, наиболее прогреваемые и сухие 
участки (например, на южных склонах), форми-

руясь естественным образом или под действием 

нарушений, могли оставаться длительное время 

или постоянно безлесными.
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VEGETATION TRANSFORMATION IN THE BROADLEAVED FOREST 

ZONE DURING THE LAST 4000 YEARS BASED ON PALYNOLOGICAL 

DATA FROM PEATBOG “BYKOVKA” (TULA REGION) 

M.B. Nosova1, E.M. Volkova2, E.V. Stolyarov3

The peatbog Bykovka (910 cm, 4000 cal. BP) was investigated on the territory of district 

Kireevsky, Tula Region. New palaeobotanical and palynological data on local and regional 

vegetation dynamics during Late Holocene is presented. It has shown that broadleaved forest 

prevail on the territory till the end of Middle Ages, but patches of open vegetation existed dur-

ing all this time as a result of boundary position of the territory between forest and forest-steppe 

belts. Anthropogenic impact intensifi ed throughout this time, and main stages of vegetation 

transformation have started: more than 4000 cal. BP (husbandry), 1900–2000 cal. BP (slash-

and-burn cultivation), 1000 cal. BP (Slavic colonization and plow cultivation) and 300 cal. BP 

(intensifi cation of agriculture and formation of a modern landscape).
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Одна из важнейших задач современной био-

логии и дела охраны природы – сохранение и 

изучение биологического разнообразия. Особо-

го внимания заслуживает семейство орхидные 
(Orchidaceae Juss.), многие представители которо-

го находятся под угрозой уничтожения, не только 

из-за усиления антропогенных воздействий на 
природные экосистемы, но и в силу особенностей 

их биологии и экологии  (Вахрамеева и др., 2014). 

Около 130 видов орхидей, произрастающих 

на территории Российской Федерации, нуждают-
ся в охране на разных уровнях: международном, 

государственном и региональном. Огромная роль 

в сохранении редких и исчезающих видов расте-
ний принадлежит особо охраняемым природным 

территориям России. Лучше всего на государ-

ственном уровне обеспечивается охрана видов в 

заповедниках  (Варлыгина, 2011). Большой объем 

отечественной и иностранной литературы, посвя-

щенной изучению видов семейства Orchidaceae, 

в том числе и  на особо охраняемых природных 

территориях, обобщен М.Г. Вахрамеевой с соавто-

рами (Вахрамеева и др., 2004; Vakhrameeva et al., 

2008;  Вахрамеева и др., 2014) и А.А. Хапугиным 

(2020). 

Многие особенности биологии, а также ре-

акция видов орхидных на различные природ-

ные и антропогенные факторы до сих пор недо-

статочно хорошо изучены. Отчасти это можно 

объяснить кратковременностью наблюдений за 
популяциями, что не позволяет в ряде случаев 

правильно оценить их современное состояние 
и перспективы сохранения и выживания в буду-

щем. В этом отношении большое значение для 

понимания процессов, происходящих в жизни 

популяций орхидных, имеют многолетние попу-

ляционные и фенологические наблюдения, про-

водимые на постоянных пробных площадях в 

ненарушенных условиях заповедников и других, 

особо охраняемых природных территорий  (Вах-

рамеева и др., 2011; 2014). 

Важную роль в сохранении представителей 

семейства Orchidaceae Южно-Уральского регио-

на выполняет один из старейших на Урале Баш-

кирский государственный природный заповедник 

(в сентябре 2020 г. исполнилось 90 лет со време-

УДК 581.9

РИТМ СЕЗОННОГО РАЗВИТИЯ И ОСОБЕННОСТИ 

ПЛОДОНОШЕНИЯ NEOTTIANTHE CUCULLATA 

(ORCHIDACEAE) В УСЛОВИЯХ БАШКИРСКОГО 

ЗАПОВЕДНИКА (ЮЖНЫЙ УРАЛ)

Т.В. Жирнова 1

В статье представлены некоторые результаты многолетних стационарных 

наблюдений за ценопопуляцией Neottianthe cucullata – редкого вида из семейства 
Orchidaceae, включенного в Красные книги Российской Федерации и Республики 

Башкортостан, в одном из наиболее южных  местонахождений его на Урале – 

Башкирском государственном природном заповеднике (горный массив Южный Крака, 

предгорья восточного макросклона Южного Урала). Отмечена четкая зависимость 

сезонного ритма развития растений, интенсивности цветения и плодообразования от 
погодных условий. По срокам цветения в условиях заповедника Neottianthe cucul-
lata относится к позднелетним растениям. Определена средняя продолжительность 

периода цветения вида в целом, отдельной особи и одного цветка. Установлены 

число и периодичность цветения конкретных особей. Приведен средний процент 
плодообразования по годам. В последние годы вид испытывает на территории 

заповедника негативное антропогенное воздействие: неконтролируемый выпас 
лошадей в местах произрастания и интенсивное вытаптывание местообитаний 

сборщиками черники, что отрицательно сказывается на семенном возобновлении 

популяций.

Ключевые слова: Neottianthe  cucullata, Красная книга, многолетний мониторинг, 
охрана, редкий вид.
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ни его организации). В Башкирском заповеднике  
охраняется 18 видов орхидей из 14 родов, под-

вергающихся опасности исчезновения в государ-

ственном или региональном масштабе: в Красную 

книгу Российской Федерации (2008) включены 7 

видов орхидных, а в Красную книгу Республики 

Башкортостан (2011) – 14 видов (Жирнова, 2015).  

Все 18 видов орхидных, произрастающих на тер-

ритории  Башкирского заповедника, рекомендова-
ны к особой охране в  Уральском регионе, в том 

числе и на Южном Урале (Кучеров и др., 1987; Ма-
маев и др., 2004). Всестороннее изучение популя-

ций большинства видов дикорастущих орхидных, 

охраняемых в Башкирском заповеднике, началось 

в 1986 г. и продолжается до настоящего времени.

Цель настоящей работы – многолетние наблю-

дения за ритмом сезонного развития,  интенсив-

ностью цветения и плодообразования Neottianthe 
cucullata в сосняке разнотравно-вейниково-зеле-
номошном на территории Башкирского заповедни-

ка. Поскольку вид размножается преимуществен-

но семенным путем, сведения о процентном  завя-

зывании  плодов важны для оценки возможности  

возобновления и распространения вида не только 

в конкретном растительном сообществе заповед-

ника, но и в других, схожих по эколого-фитоцено-

тическим условиям. 

Объект и методы исследования

Характеристика района исследования. Баш-

кирский заповедник, созданный в 1930 г., занимает 
площадь 49,6 тыс. га, расположен на юго-востоке 
Республики Башкортостан в зоне гемибореальных 

светлохвойно-мелколиственных травяных лесов 

сибирского типа  (Мартыненко и др., 2003). Про-

тяженность Башкирского заповедника с севера на 
юг (от 53°31′ до 53°16′ с.ш.) составляет 23 км, про-

тяженность с запада на восток (от 57° 44′ до 58°13′ 
в.д.) – 32 км. В его границы входят перидотитовый 

горный массив Южный Крака и часть западного 

макросклона водораздельного кварцитово-сланце-
вого хребта Урал-Тау (предгорья восточного ма-
кросклона Южного Урала). Климат Башкирского 

заповедника относится к континентальному типу 

умеренных широт (Филонов, 1963). Среднегодо-

вая температура воздуха +0,6 °С. Средняя темпе-
ратура наиболее теплого месяца (июля) и самого 

холодного (января) составляет соответственно 

+16,9 и –16,2 °С. Поздние весенние и ранние лет-
ние заморозки, повреждающие растения в период 

вегетации и цветения, для Башкирского заповед-

ника явление обычное. Последние заморозки ино-

гда бывают в конце июня, первые – в начале авгу-

ста,  поэтому средняя продолжительность безмо-

розного периода всего 72 дня (в отдельные годы от 
32 до 117 дней). Годовая сумма осадков в среднем 

равна 565,1 мм, с колебаниями по годам от 365,5 

до 901,2 мм. 

Объектом исследования служил редкий вид 

орхидеи сосновых и сосново-лиственничных зе-
леномошных лесов Башкирского заповедника – 
Neottianthe cucullata (L.) Schlechter (неоттианте 
клобучковая), занесенный в Красные книги Рос-
сийской Федерации (2008) и Республики Башкор-

тостан (2011). Ареал вида евразиатский, охваты-

вает Среднюю и Восточную Европу и значитель-

ную часть Азии. По зональной приуроченности 

неоттианте клобучковая относится к суббореаль-

ным видам, по экологической группе (по приуро-

ченности к местообитаниям с определенным 

водным режимом) – к мезофитам,  по ценотиче-

ской группе – к лесным видам  (Вахрамеева и др., 

1994;  Куликов, 2005; Вахрамеева и др., 2014). 

По классификации И.В. Татаренко (1996), жиз-
ненная форма вида – вегетативный однолетник 

со сферическим стеблекорневым тубероидом на 
коротком столоне. По классификации П.В. Ку-

ликова (2005), это геофит, клубнеобразующий  

травянистый поликарпик. Географическое рас-

пространение N. cucullata, экология и фитоце-

нология,  морфология, онтогенез, численность, 

плотность, возрастная структура и жизненное 
состояние популяций, способы размножения и 

распространения, консортивные связи, устой-

чивость вида к антропогенному воздействию и 

другие аспекты  жизни N. cucullata отражены 

в ряде публикаций (Вахрамеева, Варлыгина, 

1996; Вахрамеева, Жирнова, 2003; Мамаев и 

др., 2004; Вахрамеева, 2007; Кузьмин, Драчёв, 

2007; Вахрамеева и др., 2014; Ковригина и др., 

2015 и др.). 

 Однако некоторые особенности биологии 

вида (сезонный ритм, продолжительность фазы 

цветения отдельной особи, протяженность пе-

риода плодоношения, процент завязывания 

плодов, зависимость интенсивности цветения 

и плодоношения от эндогенных, экзогенных и 

антропогенных факторов), которые можно вы-

явить только при многолетних наблюдениях за 
фиксированными особями на постоянных проб-

ных площадях, изучены недостаточно. 

Согласно И.В. Татаренко (1996), по сезон-

ному ритму развития побегов N. cucullata от-

носится преимущественно к весенне-летне-

осеннезеленым растениям с периодом зимнего 

покоя, по ритму цветения – к позднелетне-ран-

неосенним видам. По данным В.Н. Голубе-

ва (1996), в  Крыму этот вид принадлежит  к 
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группе растений с весенне-летней вегетацией 

и позднелетне-раннеосенним ритмом  цветения. 

Цветки N. cucullata содержат много нектара, что 

привлекает насекомых-опылителей, в частно-

сти представителей Apidae (Ziegenspeck, 1936; 

Wisniewski, 1976). Подробно процесс опыления 

у этого вида не изучен. Плоды завязываются ин-

тенсивно, в Германии и Польше доля вызревших 

плодов нередко достигает 80–100%  (Ziegenspeck, 

1936; Wisniewski, 1976; Füller, 1978).

Многолетний мониторинг ценотической по-

пуляции (ЦП) N. cucullata  проводили в Башкир-

ском заповеднике на постоянной пробной площа-

ди, начиная с 1990 г. Наблюдения осуществляли 

за конкретными (картированными) особями. При 

проведении исследований были учтены методи-

ческие рекомендации по изучению ЦП редких ви-

дов орхидных на особо охраняемых природных 

территориях  (Вахрамеева и др., 2011). Динамика 
численности ЦП N. cucullata в Башкирском за-

поведнике за период 1990–2000 гг., морфометри-

ческая характеристика ее возрастных состояний, 

фенология и эколого-фитоценотическая приуро-

ченность вида были опубликованы ранее (Вахра-

меева, Жирнова, 2003; Жирнова, Гайсина, 2007).

В пределах площади мониторинга (горный 

массив Южный Крака, квартал  117, выдел 81, 

нижняя часть пологого склона северной экспози-

ции, разнотравно-вейниково-зеленомошный со-

сняк) вид обитает в полутени (5,6 ступени шкалы 

Элленберга)  (Ellenberg,  1974), в умеренно теплом 

месте (4,9), при средних условиях увлажнения 

(4,9). Почва горная серая лесная, промежуточная 

между слабокислой и нейтральной (6-я ступень), 

с небольшим содержанием минерального азо-

та (3,6 ступени шкалы Элленберга). Сообщество 

относит ся к ассоциации Pleurospermo-Pinetum 

(Мартыненко и др., 2003);  сомкнутость крон дре-
весного и кустарникового ярусов составляет соот-
ветственно 50 и 1%, общее проективное покры тие 
травяного и мохового ярусов – соответственно 40 и 

55%; доминируют Pinus sylvestris L., Calamagrostis 
arundinacea (L.) Roth, Brachypodium pinnatum (L.) 

Beauv.,  Rubus saxatilis L. и Pleurozium schreberi 
(Brid.) Mitt.

Методика исследования. Внутри  пробной 

площади, в местах наибольшего скопления рас-

тений N. cucullata, были заложены 15 постоян-

ных учетных  площадок (1 м2
). Все особи вида, 

растущие на учетных площадках, а также расте-

ния (как правило, единичные), отмеченные вне 
площадок, картировали с учетом их онтогенети-

ческих состояний, что позволяло в составе из-

учаемой ЦП следить за жизнью каждого растения 

N. cucullata – от первого надземного появления до 

полного отмирания. Определение онтогенетиче-
ских состояний особей проводили согласно мето-

дике, разработанной для этого вида по габитуаль-

ным признакам растений  (Вахрамеева, Жирнова, 
2003).  

Сезонное развитие вида изучали по традици-

онной методике И.Н. Бейдеман (1974) с учетом 

собственных корректировок. Определяли сроки 

каждой фенологической фазы, длительность пе-
риода цветения вида в целом, отдельной особи и 

одного цветка. Статистическую обработку кален-

дарных дат проводили в пакете программ EXCEL 

и STATISTICA в соответствии с рекомендациями 

Г.Н. Зайцева (1978), определяли среднее ариф-

метическое значение (M) и стандартную ошибку 

среднего арифметического (m).

Репродуктивную биологию вида оценивали по 

числу бутонов, цветков и плодов. Наблюдения за 
цветением и плодообразованием растений прово-

дили с момента появления цветоноса до окончания 

диссеминации. При изучении плодоношения вида 
отмечали генеративные особи только с наличи-

ем цветоноса. Доля плодоносящих генеративных 

особей в ЦП – процентное содержание относи-

тельно общего числа генеративных растений как 

с плодами, так и с остатками цветоноса (в случае 
повреждения его заморозками, градом, насекомы-

ми и пр.). При подсчете не учитывали временно 

не цветущие растения и генеративные особи, на-
ходящиеся в конкретный вегетационный  сезон в 

состоянии вторичного покоя.

Для оценки воздействия погодных условий на 
сезонное развитие растений, интенсивность цве-
тения и плодообразования использованы много-

летние данные, полученные метеослужбой Гидро-

метеорологической станции III разряда «Башгос-
заповедник», которая расположена на расстоянии 

около 1,2 км от площади мониторинга.  

Результаты и обсуждение

Ритм сезонного развития. Согласно нашим 

многолетним фенологическим наблюдениям, в 

условиях Башкирского заповедника по срокам ве-
гетации N. cucullata является весенне-летне-осен-

незеленым видом с периодом зимнего покоя, а по 

срокам цветения относится к позднелетним расте-
ниям. Сроки наступления и прохождения феноло-

гических фаз у N. cucullata на территории заповед-

ника зависят от метеорологических параметров 

текущего сезона, особенно от средней месячной 

температуры воздуха. 
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Вегетация   начинается обычно в четвертой – 

пятой пентадах мая (табл. 1). Самым ранним за 
все годы наблюдений был вегетационный пе-

риод 1995 г. (у единичных растений почки по-

явились над поверхностью почвы уже 6 мая); по 

данным метеостанции «Башгосзаповедник»,  в  

весенний сезон 1995 г. среднемесячная сумма 
атмосферных осадков составила 58% от сред-

ней многолетней нормы при среднесуточной 

температуре воздуха, превышающей многолет-

нюю на 4 °C. Со значительным отставанием от 
средней многолетней даты началась  вегетация 

N.  cucullata в 1992 г. (6 июня) в связи с позд-

ними заморозками в конце мая – первой дека-

де июня (до –7,7 °С в воздухе и до –7,5 °С на 
почве). В начале вегетационного периода от-

дельные растения этого вида могут опережать 

в сезонном развитии другие особи изучаемой 

ЦП на 10–14 дней. Листья срединной формации 

развертываются полностью на отросшем побеге 
в конце первой – второй декадах июня.

Аномально ранний срок появления цветоно-

са (31 мая) зафиксирован дважды – в жаркую 

и засушливую весну 1995 г. и в очень теплую  

весну 2012 г.; в весенний сезон 2012 г. средне-

месячная сумма осадков была близка к много-

летней норме (93%), но среднесуточная темпе-

ратура воздуха превысила среднюю многолет-

нюю  на 3,5 °C. В разные годы формирование 
бутонов происходит во второй – третьей декадах 

июня. Первые окрашенные бутоны появляются 

в нижней части соцветия 2–26 июля (в среднем 

15.07±1,70). 

Цветение наступает позже, чем у большинства 
орхидей Башкирского заповедника – в конце вто-

рой – начале третьей декад июля. От начала веге-
тации до зацветания у N. cucullata проходит 49–66 

дней. За весь период наблюдений разница между 

самой ранней и самой поздней датой наступления 

фазы цветения составила три недели. Наибольшее 
отклонение в сроках зацветания от средней мно-

голетней даты отмечено в 2012 г.: теплая погода 
июня и июля (среднемесячная температура воз-
духа была соответственно на 3,6 и 2,7 °C выше 
многолетней) ускорила зацветание вида (6.07) на 
две недели. Пик цветения приходится на конец 

июля – первую декаду августа, к середине месяца 
цветение идет на убыль. Продолжительность вре-
мени цветения вида по годам: (19) 24–30 (34), в 

среднем 26,5±0,8 дней. Она зависит от погодных 

условий и активности насекомых-опылителей. 

Минимальная продолжительность фазы цветения 

Т а б л и ц а  1
Сезонное развитие Neottianthe cucullata в сосняке разнотравно-вейниково-зеленомошном в Башкирском 

заповеднике в 1990–2018 гг.

Фенофазы
Дата наступления фенофаз

интервал М ± m

Начало вегетации* 10.05–6.06 24.05±1,3

Распускание почек 17.05–12.06 30.05±1,3

Отрастание листьев** 22.05–17.06 6.06±1,3  

Полное развертывание листьев 4.06–28.06 17.06±1,5

Появление цветоноса 31.05–22.06 12.06±1,1

Формирование бутонов 7.06–10.07 22.06±1,5

Начало цветения 6.07–28.07 20.07±1,1

Массовое цветение 19.07–11.08 31.07±1,2

Конец цветения 3.08–26.08 16.08±1,1

Начало созревания семян*** 11.08–1.09 21.08±1,6

Массовое созревание семян 23.08–14.09 2.09±1,8

Начало высыпания семян 24.08–17.09 10.09±2,1

Массовое высыпание семян 11.09–29.09 23.09±1,5

*Появление почек на поверхности почвы; **ассимилирующие листья не расправлены. свернуты в трубочку; ***при зеленых 
коробочках.
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(19 дней) отмечена в аномально жаркое и засуш-

ливое лето 2010 г., максимальное значение этого 

показателя (34 дня)  зафиксировано в теплый и до-

ждливый летний сезон 2006 г. 
Восьмилетние наблюдения за фазами цвете-

ния маркированных особей N. cucullata, которые в 

период цветения проводили ежедневно (при этом 

всего в разные годы было обследовано 88 рас-
тений), показали, что цветение отдельной особи 

длится 12–27 (в среднем 19,3±0,4) дней, зависит 
от особенностей погоды текущего вегетационного 

сезона и опыления. Первыми в соцветии откры-

ваются самые нижние цветки, дальнейшее распу-

скание бутонов отдельного соцветия происходит 
в акропетальной последовательности. В первый 

день цветения раскрывается обычно 1 цветок в со-

цветии, реже 2 и очень редко 3 цветка (в среднем 

1,3±0,1 цветка), что составляет 5,6–25,0 (40,0)%, в 

среднем 15,1±0,8% от общего числа сформирован-

ных бутонов на одном  растении. Разница в сроках 

зацветания отдельных особей в пределах одной и 

той же ЦП в условиях заповедника может состав-

лять от 1 до 8–9 дней. Раньше других зацветают 
растения на более освещенных и открытых участ-
ках леса (в «окнах», вблизи вывалов деревьев), 

позже – в затененных и менее прогреваемых ме-
стах. Полное раскрытие всех цветков в соцветии 

наблюдается на (4) 7–13 (17)-й день (в среднем 

через 10,2±0,3 дня) от начала цветения;  за сут-
ки  распускается 0–3 (4) цветка (в среднем 1±0,0 

цветок). Отцветание отдельного растения проис-
ходит акропетально; за сутки увядают 0–4 цветка 
(в среднем 1,1±0,1 цветок). Продолжительность 

жизни распустившегося цветка составляет (4–5) 

6–13 (14–15) дней, среднее значение для 478 цвет-
ков составило 10,6±0,1 дней. У крупных, хорошо 

развитых экземпляров фаза цветения обычно рас-
тянута: одновременно можно наблюдать (снизу 

вверх) зеленые плоды с незрелыми (белыми), из-
менившими окраску (бежевыми и светло-корич-

невыми) семенами, отцветшие, единичные свежие 
цветки и окрашенные бутоны.

Первые зеленые плоды в нижнем ярусе со-

цветия могут появиться в конце июля – начале 
августа. Семена в зеленых коробочках начинают 
созревать (принимают бежевую, а затем светло-

коричневую окраску) в среднем со второй дека-

ды августа. Основная масса семян полностью 

созревает в третьей декаде августа – первой 

половине сентября; плоды становятся сухими 

и приобретают бурую окраску. В аномально до-

ждливое лето 1993 г. отмечен самый растянутый 

период (36 дней) от массового цветения вида до 

созревания семян (в другие годы эти фазы дли-

лись около 20 дней); в  летний сезон 1993 г. (впер-

вые за 1932–1993 гг.) выпало необычно большое 
количество осадков – 122,5 мм (177%  от средней 

многолетней нормы).

В конце первой – начале второй декады сен-

тября в коробочках появляются щели. Продол-

жительность периода диссеминации зависит от 
характера погоды осенних месяцев конкретного 

года. Массовое высыпание зрелых семян про-

исходит обычно в третьей декаде сентября, 

наиболее интенсивно – при теплой и сухой, 

солнечной погоде, замедляется в холодные и 

дождливые периоды. Период от начала созре-

вания семян до массовой диссеминации длится 

в разные годы 24–44 дня. Диссеминация закан-

чивается на отмерших генеративных побегах, 

как правило, в конце сентября – первой пентаде 
октября (в аномально затяжную, теплую и до-

ждливую осень 2013 г. продлилась до середины 

ноября – единственный раз за 29 лет наших на-

блюдений).

В разные годы период от первых изменений 

(пожелтения) в окраске листьев до отмирания 

надземной массы растений может длиться с двад-

цатых чисел августа до конца сентября – первых 

чисел октября. Длительность вегетационного пе-
риода у взрослых вегетативных и генеративных 

особей составляет 115–140 дней.

По сравнению с Башкирским заповедником, по 

данным М.Г. Вахрамеевой с соавторами (2014), 

в условиях центральных областей России у N. 
cucullata установлены более ранние сроки насту-

пления отдельных фенологических фаз. 
Интенсивность цветения и плодоношения. 

На основании проведенных нами в сосняке-зеле-
номошнике многолетних наблюдений за фиксиро-

ванными особями N. cucullata было установлено,  

что в условиях Башкирского заповедника, в преде-
лах изученной ЦП бутонов в соцветии формиру-

ется  (3) 4–18 (26) (в среднем за все годы исследо-

ваний 9,5±0,2), раскрывается – от 28,6 до 100% (в 

среднем 97,3±0,3%); число цветков на одном цве-
тоносе (2–3) 4–18 (24) (в среднем у 710 изученных 

генеративных особей 9,3±0,1), число нормальных 

вызревших плодов 1–21 (7,4±0,2). Погодичная из-
менчивость среднего числа сформированных буто-

нов в соцветии колеблется от 6,1±0,8 до 11,62±0,4, 

среднего числа цветков – от 5,8±0,3 (1995 г.) до 

11,56±0,5 (1999 г.),  среднего числа плодов с нор-

мально вызревшими семенами – от 3,4±0,8 до 

10,3±0,5. Средний процент плодообразования из-
меняется по годам от 47,4±7,5 до 91,7±6,7%. 
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В разные годы у 12–100% (в среднем у 64%) 

цветущих растений отмечено, что самый верх-

ний из заложенных бутонов в соцветии (редко 2–3 

верхних бутона) бывает недоразвит, рано засыха-
ет и при подсчете не учитывается. При этом доля 

раскрывшихся цветков от числа всех заложенных 

бутонов на отдельном цветоносе составляет в 

среднем 91,9±0,4%.

Отдельные особи могут находиться  в генера-

тивном состоянии (с перерывами в цветении) до 

12–15 лет. Нередко отмечается повторное цвете-

ние одной и той же особи. Так, за 15 лет наблю-

дений (2005–2019 гг.) установлено, что из 124 

генеративных растений  34 (27,4%) цвели 2 раза, 

23 (18,5%) – 3 раза, 14 (11,3%) – 4 раза, 7 растений 

(5,6%) – 5 раз;  по 4  особи  цвели 6 и 7 раз и лишь 

2 особи – 8 раз; 36 особей (29%) цвели только один 

раз. Одно растение цветет в среднем 2,7±0,2 раз. 
В течение жизни отдельная особь может цвести 

несколько лет подряд без перерыва: в изученной 

ЦП одна особь (из 124) цвела без перерыва 7 лет, 
5 особей – 6 лет, 2 особи – 5 лет, другие особи 

цвели 2–4 года подряд. Максимальный срок цвете-
ния без перерыва составляет 8 лет (так цвели всего 

две хорошо развитые крупные особи). Перерывы 

в цветении одной и той же особи (включая состо-

яние вторичного покоя) длятся обычно 1–2 года 
(реже 3–4 и крайне редко 5 лет). 

В других частях ареала повторное цветение 
отдельной особи N. cucullata наблюдается реже: 
в  Польше отмечено у 20% генеративных особей 

(Wisniewski, 1976). В Средней России вид цветет 
с перерывами, лишь одна из  наблюдавшихся осо-

бей цвела в течение 10 лет ежегодно, а другие осо-

би  цвели 2–3 года подряд (Вахрамеева, Жирнова, 
2003; Вахрамеева и др., 2014).

Почти ежегодно у 28,2–100% (в среднем у 

66,5%) плодоносящих особей исследованной нами 

ЦП преимущественно в верхней части соцветия 

завязываются от 1 до 14 недоразвитых щуплых 

плодов без семян (в среднем  за весь период на-
блюдений у 336 особей завязалось 2,4±0,1 пло-

да на одном цветоносе). Доля щуплых плодов от 
числа раскрывшихся цветков в соцветии может 
составлять 5,0–100% (в среднем 27,6±1,1%). По 

годам среднее число щуплых плодов в соцветии 

колеблется от  0,6±0,2 до 4,2±0,4, а их доля – от 
6,0% (нормальный по метеоусловиям 2008 г.) до 

49,2% (аномально сухой 2010 г.), что несколько 

снижает реальную семенную продуктивность 

вида. Плод – коробочка, 5–14 мм (в среднем 

8,3±0,3 мм) длиной и 1,5–4 мм (в среднем 

2,8±0,1 мм) шириной. Наиболее крупные полно-

ценные коробочки с семенами находятся в нижней 

части соцветия. 

Как и у других видов орхидных  (Вахрамеева 
и др., 2011), плодообразование у N.  cucullata, 

согласно нашим наблюдениям, в онтогенезе ме-

няется, зависит от возраста и мощности особей. 

У наиболее развитых средневозрастных генера-

тивных растений  в соцветии образуется до 16–19 

(21) нормальных плодов.  У старых и ослабленных 

особей вызревших плодов в соцветии независимо 

от погодных условий образуется меньше (иногда 
только 1–3), а цветки в верхней части соцветия ча-
сто бывают недоразвиты и плоды не завязывают.

За 21 год в ЦП N. cucullata из 783 обследо-

ванных нами генеративных особей  плодоносили 

только 522, на которых образовалось   4475 плодов 

(3675 нормальных вызревших и 800 недоразвитых 

щуплых). В 1991–1993 гг. считали лишь общее 
число завязавшихся плодов (коробочки выполнен-

ные и пустые отдельно не учитывали). С учетом 

этих трех лет у 614 из 972 генеративных особей 

(изначально с наличием цветоноса) завязалось 

5230 плодов. Таким образом,  за 24 года  плоды 

смогли образовать 63% генеративных особей ЦП. 

Интенсивность завязывания плодов зависит от по-

годных условий в момент цветения и активности 

насекомых-опылителей. 

В благоприятные годы в составе ЦП может 
быть до 32,8–34,4% генеративных особей. Пол-

ное отсутствие цветущих растений отмечено в 

2004 г. после аномально засушливой погоды в ав-

густе и сентябре 2003 г., поскольку генеративная 

сфера нового надземного побега N.  cucullata за-

кладывается в почке возобновления в год, пред-

шествующий цветению. Согласно метеороло-

гическим данным, сумма осадков в августе 
2003 г. составила 30,5% средней многолетней 

нормы при среднемесячной температуре воздуха 
на 3,6 °C выше многолетней; индекс засушливо-

сти по Мартону, согласно Ф. Дрё (1976), равнял-

ся 7,8. В сентябре выпало лишь 15,1 мм осадков 

(28,1% нормы), при этом среднемесячная темпе-

ратура воздуха была на 1,1 °C выше многолетней, 

индекс засушливости составил 9,1. Следует отме-

тить, что небольшое число генеративных особей 

в 2003 г. компенсировалось высоким процентом 

плодообразования (91,7%).

Наиболее интенсивным плодоношение вида 
за весь период наблюдений было в  теплый и 

умеренно влажный летний сезон 1999 г.: за-

вязалось 654 плода (600 нормальных и 54 щу-

плых), при этом доля вызревших плодов от чис-

ла неповрежденных (к концу цветения) цветков 
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на отдельном цветоносе составила в среднем 

88,1±1,5% (табл. 2). Обильное плодоношение 
наблюдалось также в 1993 и 1998 гг. (548 и 426 

плодов соответственно). В местах наибольшего 

скопления растений N. cucullata в эти годы насчи-

тывалось до 17–29 (в среднем 7,3) генеративных 

особей на 1 м2
, а благоприятные погодные условия 

способствовали успешному опылению растений. 

По нашим наблюдениям, цветки N. cucullata посе-
щают шмели и мелкие муравьи.

Резко сократилось  число цветущих растений 

в  аномально сухое и жаркое лето 2010 г. По про-

должительности (три месяца) и интенсивности 

атмосферная засуха 2010 г. была в заповедни-

ке одной из жесточайших за последние 44 года 
(после засухи 1975 г.). В апреле выпало 11,4 мм 

осадков (32% нормы), при среднемесячной тем-

пературе воздуха на 0,7 °С выше средней много-

летней. Сумма осадков в мае составила 22,4 мм 

(48% от средней многолетней),  среднемесячная 

температура была на 2,5 °С выше многолетней. 

Индекс засушливости  в эти месяцы равнялся  

соответственно 10,5 и 11,9. За первый месяц 

лета (июнь) выпало всего 4,7 мм осадков, при 

среднемесячной температуре воздуха (18,2 °С) 

на 3,4 °С выше средней многолетней; индекс за-

сушливости составил 2,0. Из-за низкой влажно-

сти почвы и воздуха в 2010 г. произошло подсы-

хание мохового покрова,  в котором расположе-

ны тубероиды и корни N. cucullata, что привело 

к полному засыханию цветоносов в фазе форми-

рования бутонов у 42,3% генеративных особей 

ЦП и гибели ювенильных особей первого года 
надземной жизни.

Минимальное число плодов за все годы на-

блюдений (всего 41) образовалось в 1991 г. (пло-

доносили лишь 11,5% особей ЦП). Причинами 

слабого плодоношения были засушливые весна 
и два летних месяца (июнь и июль), а также не-

обычно сильный град, выпавший 4 июля и повре-

дивший в фазе полной бутонизации 69,2% гене-

ративных особей ЦП. На уцелевших цветоносах 

образовалось от 3 до 13 (в среднем 6,8) плодов, 

средний процент плодообразования составил 

57,3. Значительно снизил степень плодоношения 

и июньский (17.06) град 2014 г., который полно-

стью повредил цветоносы в период формирова-

ния бутонов у более половины (55,1%) генератив-

ных растений ЦП. 

В некоторые годы у 1,2–16,3% (в среднем у 

6,1%) генеративных особей ЦП по неизвестным 

причинам (не связанным с погодными условиями) 

соцветия засыхают в фазе цветения (реже с буто-

нами и плодами), крайне редко единичные особи 

сгнивают.
Плодоношение N. cucullata может быть осла-

блено из-за повреждения цветоносов животными-

фитофагами (в разные годы у 2,9–33,3%, в среднем  

у 14,6% генеративных особей ЦП). Доля повреж-

денных гусеницами и другими фитофагами буто-

нов, цветков и плодов в соцветии может состав-

лять 6,3–71,4% (в среднем 25,9±5,5%). Часть цве-
тоносов (в среднем 12,2% за период наблюдений) 

скусывается фитофагами полностью. В отдельные 
сезоны у 3,1–30,8% растений в фазе формирова-
ния бутонов внутри соцветий поселяются и оку-

кливаются мелкие гусеницы. Поврежденные ими 

соцветия приобретают вид плотных скоплений из 
прицветников и неразвитых бутонов; плоды обыч-

но не завязываются, очень редко образуются 1–3 

щуплых плода без семян. Это явление отмечали 

в течение 14 лет в среднем у 10,4% генеративных 

особей ЦП.

За весь срок наблюдений на постоянных учет-
ных площадках нами не выявлено случаев веге-

тативного размножения у фиксированных особей 

N. cucullata. Однако неоднократно отмечалось 

произрастание разновозрастных особей этого 

вида, выросших из семян, плотными группами 

(до 4–10 экз.). По мнению М.Г. Вахрамеевой с 
соавторами (2014), наиболее частой причиной 

образования довольно плотных скоплений у ор-

хидей со стеблекорневыми тубероидами является 

не вегетативное размножение некоторых особей, 

а большая вероятность прорастания семян вблизи 

материнских растений, благодаря активности ми-

коризных грибов.

Охрана вида. N. cucullata – редкий вид на всем 

протяжении своего огромного евразиатского  ареа-
ла. Включен в Приложение II Конвенции о между-

народной торговле СИТЕС (1995). Вид занесен в 

Красные книги Российской Федерации (2008, ка-
тегория 3б – редкий вид) и 48 субъектов федера-
ции. Охраняется в 25 государственных природных 

заповедниках и в 7 национальных и природных 

парках России  (Вахрамеева и др., 2014). На тер-

ритории Республики Башкортостан N. cucullata по 

статусу редкости присвоена 3-я категория – редкий 

вид, который на сегодня известен только в восьми 

административных районах республики (Крас-
ная книга…, 2011). В Башкирском заповеднике N. 
cucullata встречается довольно редко и лишь на 
горном массиве Южный Крака, где широко рас-
пространены бореальные зеленомошные типы 

леса. В ходе многолетних флористических иссле-
дований и геоботанического обследования лесов  
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Т а б л и ц а  2

Интенсивность цветения и плодообразования Neottianthe cucullata в разнотравно-вейниково-зеленомошном 
сосняке в Башкирском заповеднике
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1997 60 65,0
100,0

100±0,00

4–20

8,34±0,51

1–19

7,56±0,56

1–19

7,18±0,57

25,0–100,0

87,64±2,76

1998 69 66,7
85,7–100,0

99,42±0,35

4–24

10,88±0,56

4–23

10,17±0,64

0–20

5,73±0,67

0,0–88,89

50,09±4,22

1999 71 81,7
75,0–100,0

99,32±0,48

5–21

11,56±0,46

5–21

11,28±0,53

4–21

10,34±0,54

62,5–100,0

88,13±1,49

2000 64 62,5
100,0

100±0,00

5–17

9,44±0,70

5–17

9,29±0,67

3–16

8,24±0,64

57,1–100,0

87,11±2,14

2003 12 83,3
100,0

100±0,00

4–10

6,11±0,75

2–10

5,67±0,87

2–10

5,67±0,87

40,0–100,0

91,75±6,66

2004 Цветущие особи в ценопопуляции отсутствовали

2005 29 79,3
75,0–100,0

97,75±1,31

3–18

7,74±0,77

3–18

7,41±0,86

1–15

6,41±0,87

16,7–100,0

77,87±5,44

2006 17 88,2
100,0

100±0,00

7–14

9,27±0,51

7–12

9,07±0,45

5–10

7,20±0,42

45,5–100,0

79,37±4,39

2007 35 94,3
100,0

100±0,00

5–22

10,27±0,58

4–19

9,76±0,53

2–16

8,39±0,53

22,2–100,0

81,66±2,65

2008 29 75,9
100,0

100±0,00

7–18

11,36±0,66

3–16

9,81±0,77

3–15

9,19±0,80

44,4–100,0

86,56±3,49

2009 50 78,0
28,6–100,0

94,62±2,00

2–16

7,40±0,46

1–16

6,85±0,52

0–10

4,08±0,43

0.0–100,0

51,54±4,30

2010 26 53,8
62,5–100,0

96,32±2,37

4–13

6,59±0,64

4–12

6,50±0,75

0–11

3,43±0,78

0,0–84,6

47,41±7,49

2011 28 85,7
100,0

100±0,00

5–17

10,04±0,68

2–17

9,63±0,75

2–16

7,75±0,79

33,3–100,0

77,65±3,43

2012 43 65,1
66,7–100,0

96,60±1,58

4–18

10,03±0,71

1–17

8,71±0,84

0–17

7,37±0,82

0,0–100,0

72,60±4,52
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заповедника растение обнаружено лишь в 20 

(из 130) кварталах, где выявлено 51 местона-

хождение этого вида (Мартыненко и др., 2003; 

Жирнова, Гайсина, 2007). В пределах массива 
вид представлен в освоенных им фитоценозах 

преимущественно малочисленными ЦП. 

В конкурентном отношении N. cucullata – 

слабый вид с узкой эколого-ценотической ам-

плитудой, предпочитает места с небольшим 

затенением и умеренным увлажнением, с раз-
реженным травяным и хорошо выраженным 

моховым покровом  (Вахрамеева и др., 1994; 

Вахрамеева, Жирнова, 2003). Как растение-

бриофил (в понимании Мазуренко и Хохрякова, 

1989) N. cucullata мало устойчива к антропо-

генному воздействию, отрицательно реагирует 
на выпас и интенсивное вытаптывание. При на-

рушении мохового покрова, в который неглу-
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2013 41 56,1
80,0–100,0

99,13±0,87

4–20

10,17±0,89

4–20

10,13±0,88

3–19

9,13±0,87

57,1–100,0

89,61±2,35

2014 49 38,8
50,0–100,0

93,43±2,38

1–20

9,17±0,90

3–20

8,47±0,99

0–16

5,84±0,96

0,0–81,8

51,99±6,71

2015 31 71,0
44,4–100,0

89,91±3,10

4–21

9,24±1,02

1–21

8,45±1,07

0–18

7,32±1,03

0,0–100,0

79,52±5,25

2016 51 64,7
50,0–100,0

90,07±3,17

4–18

8,24±0,74

1–15

6,96±0,64

1–14

6,04±0,63

40,0–100,0

75,89±3,50

2017 18 77,8
75,0–100,0

96,35±2,13

3–14

8,77±0,94

3–13

8,21±0,91

2–12

7,50±0,86

66,7–100,0

89,27±3,31

2018 37 21,6
78,6–100,0

96,77±2,20

4–19

9,92±1,11

2–13

8,00±1,49

0–11

6,63±1,46

0,0–91,7

69,06±11,02

2019 23 34,8
71,4–100,0

95,29±3,59

4–10

7,63±0,94

4–10

6,38±0,98

2–9

5,25±0,92

40,0–100,0

69,11±8,38

П р и м е ч а н и е. Над чертой указаны минимальное и максимальное значения признака, под чертой – среднее 
арифметическое значение (M) и его ошибка (m).

боко погружены ее клубни и частично корни 

и который необходим для выживания, прежде 
всего наиболее уязвимых (как показали наши 

наблюдения) ювенильных особей, она быстро 

сокращает численность и исчезает.
С возрастанием антропогенной нагрузки на 

природные комплексы Средней России проис-

ходит сокращение ареала N. cucullata: ранее  
вид был отмечен в 22 регионах, в 4 из них к 

настоящему времени исчез  (Варлыгина, 2011). 

Охрана редких видов растений обеспечивает-

ся, прежде всего, сохранением присущих им 

биотопов, для чего в заповедниках необходимо 

строгое соблюдение заповедного режима (Ну-

химовская, 1994).

В последние годы заповедный режим в Баш-

кирском заповеднике не соблюдается, посто-

янные пробные площади (квартал 117, выде-

Окончание табл. 2



БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2021. Т. 126. ВЫП. 1 49

лы 81, 82, 87; квартал 124, выделы 1, 4, 10) по 

многолетнему мониторингу ЦП редких видов 

орхидных, в том числе и N. cucullata, подвер-

жены антропогенному воздействию. Основной 

лимитирующий фактор – неконтролируемый 

выпас лошадей (более 40 голов, принадлежа-

щих подсобному хозяйству заповедника и жи-

телям пос. Саргая), приводящий, в частности, к 

прямым потерям как репродуктивных растений, 

так и молодых особей. Так, в 2018 и 2019 гг. в 

исследованной ЦП лошадьми было раздавлено 

соответственно 67,6 и 65,2% генеративных осо-

бей N. cucullata (соцветия засохли, и плоды не 
образовались). Поскольку семена N. cucullata 

осыпаются и прорастают вблизи материнского 

растения, одновременно с генеративными осо-

бями пострадали ювенильные и имматурные. 

В 2018 г. по всей территории заповедника 
(включая даже  участки с абсолютно заповед-

ным режимом, на которых исключается всякое 
вмешательство человека в природные процессы) 

местным населением и сторонними граждана-

ми осуществлялся варварский бесконтрольный 

сбор черники в лесах зеленомошной группы; 

ягоды собирали десятками ведер не только для 

личного потребления, но и на продажу. Проис-

ходило нарушение мохового покрова и лесной 

подстилки, уплотнение почвы и вытаптывание 
мест обитания редких видов растений. В част-

ности, у N. cucullata наблюдалось массовое об-

ламывание соцветий, что в будущем может отри-

цательно сказаться на семенном возобновлении 

популяций и стать причиной снижения числен-

ности вида.

Следует отметить, что наибольшую природоох-

ранную ценность как места произрастания редких 

видов растений (в том числе и N. cucullata) име-
ют в Башкирском заповеднике именно сообщества 
сосновых и сосново-лиственничных зеленомош-

ных лесов союза Dicrano-Pinion sylvestris порядка 
Piceetalia excelsae класса Vaccinio-Piceetea. Кроме 
того, светлохвойные зеленомошники Башкирско-

го заповедника представляют реликтовую расти-

тельность ледникового периода и, вероятно, са-

мый южный форпост таежных лесов на Южном 

Урале  (Мартыненко и др., 2003). Сохранение 
этих лесов – одна из основных задач Башкирско-

го заповедника, которая, к сожалению, в настоя-

щее время не выполняется.

Чтобы исключить антропогенное воздействие 
на уникальные  сообщества с наибольшим видо-

вым разнообразием редких орхидных Башкир-

ского заповедника, о которых мы сообщали ра-

нее (Жирнова, 2006), необходимо, прежде всего, 

строгое соблюдение заповедного режима. Кроме 
того, в квартале 117 заповедника (выделы 81 и 

82) предлагается выделить участок совместного 

произрастания десяти редких видов орхидей (в 

том числе N. cucullata) в качестве особо охраня-

емой территории  и в целях сохранения растений 

огородить его (хотя бы жердями) от выпаса до-

машних животных.

Заключение

Анализ данных многолетних стационарных 

фенологических наблюдений показал, что в раз-
ные годы даты наступления отдельных фено-

логических фаз и их продолжительность суще-

ственно различаются в зависимости от погодных 

условий. В жаркие и засушливые вегетационные 
сезоны фазы в развитии неоттианте клобучковой 

проходили с опережением многолетних сроков 

на 10–15 (17) дней. Дождливая и прохладная по-

года задерживает наступление фенологических 

фаз по сравнению со средними многолетними 

датами на (6) 10–13 (18) дней. 

При изучении генеративной сферы растений 

отмечено, что в разные годы процент раскрыв-

шихся бутонов высокий: по средним данным за 
13 лет на отдельном цветоносе раскрывалось от 
89,9 до 99,4% сформированных бутонов, а в те-

чение 7 лет – 100% бутонов. Наши наблюдения на 
постоянных учетных площадках за конкретными 

(маркированными) особями N. cucullata позволи-

ли установить, что повторное цветение отмече-

но у 71% (n = 124) генеративных особей ЦП, а 
в течение жизни отдельная особь может цвести 

без перерыва от 2 до 8 лет. Как и в других частях 

ареала, образование плодов у N. cucullata проис-

ходит интенсивно.  Так, в среднем за 10 лет доля 

вызревших коробочек на отдельном цветоносе 
достигала 79–92% от общего числа нормально 

развитых цветков, а в среднем  за 20 лет 75% 

цветков в соцветии смогли завязать нормально 

вызревшие плоды. Выяснили, что периодичность 

и интенсивность цветения и плодообразования 

вида в наибольшей степени зависят от характе-
ра погоды конкретного вегетационного сезона, 

меньше – от предыдущего. Интенсивное пло-

доношение наблюдается в  теплые и умеренно 

влажные сезоны. На семенную продуктивность 

неоттианте клобучковой в отдельные годы отри-

цательно влияют (особенно в период формирова-

ния бутонов и цветения) заморозки, засухи, град. 

В незначительной степени плодоношение может 
быть ослаблено из-за повреждения цветоносов 
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насекомыми-фитофагами. Число цветков в соцве-

тии и процент плодообразования зависят также 
от возраста генеративных особей, они, как прави-

ло, выше у средневозрастных растений.      

Приуроченность N. cucullata на территории 

Башкирского заповедника к определенным ти-

пам биотопов, низкая конкурентная способ-

ность вида в растительных сообществах, а так-

же наличие у растений только семенного и от-

сутствие вегетативного размножения являются 

основными естественными причинами редкости 

N. cucullata в Башкирском заповеднике. Уязви-

мость вида на изученной территории усиливает 
внутренний антропогенный фактор (выпас скота 

и сбор ягод в сосняках-зеленомошниках), при-

водящий к нарушению мест обитания вида,  в 

результате чего в последние годы происходит 
сокращение числа цветущих и плодоносящих 

растений и наиболее уязвимых молодых особей 

семенного происхождения. Поэтому в ряде квар-

талов Башкирского заповедника для сохранения 

вида требуется организация специальных мер 

охраны и постоянный мониторинг за состояни-

ем его популяций. 

За помощь в проведении полевых работ в от-
дельные годы автор статьи выражает большую 

благодарность научному сотруднику Башкирского 

заповедника Р.К. Тляубаевой.
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THE RHYTHM OF SEASONAL DEVELOPMENT AND FEATURES

FRUITING NEOTTIANTHE CUCULLATA (ORCHIDACEAE)

IN THE CONDITIONS OF THE BASHKIR NATURE RESERVE 

(SOUTHERN URALS)

T.V. Zhirnova1

The article presents some results of long-term stationary observations of population of 

Neottianthe cucullata rare species from the family Orchidaceae included in the Red books of 

Russian Federation and the Republic of Bashkortostan, in one of its most southern locations in 

the Urals – in the Bashkir state nature reserve (the southern Kraka mountain range, the foothills 

of the Eastern macro slope of the southern Urals). A clear dependence of the seasonal rhythm 

of plant development, the intensity of fl owering and fruit formation on weather conditions was 

noted. According to the timing of fl owering in the conditions of the reserve Neottianthe cucul-
lata refers to late summer plants. The average duration of fl owering of the species as a whole, an 

individual, and one fl ower was determined. The number and frequency of fl owering of specifi c 

individuals were established. The average percentage of fruit formation by year is given. In 

recent years, the species has experienced a negative anthropogenic impact on the reserve: un-

controlled grazing of horses in growing areas and intensive trampling of habitats by blueberry 

pickers, which negatively affects the seed renewal of populations. 

Key words: Neottianthe cucullata, multiyear monitoring, protection, rare species, Red 

Book, specifi c individual.
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26 января 2020 г. завершился жизненный 

путь профессора кафедры ботаники Московско-

го педагогического государственного универси-

тета Нины Ивановны Шориной. Она была выда-

ющимся биоморфологом и ведущим птеридоло-

гом России, светлым и обаятельным человеком 

высокой культуры с живым интересом к жизни. 

Нина Ивановна родилась в Харькове 16 апре-

ля 1933 г. Отец, Иван Диомидович Шорин, гор-

ный инженер, после окончания Московского 

горного института был направлен на Украину. 
Мать, Олимпиада Ивановна Литвинова, уро-

женка Харькова, окончила высшее музыкаль-

ное училище (ныне – Харьковская консервато-

рия). В 1938 г. семья переехала в Москву, но 

первое время жила за городом в окрестностях 

Переделкино. 

Детство закончилось в июне 1941 г. Нина 
взяла на себя ответственность за больную маму, 
которая к этому времени стала инвалидом II 

группы. Ближайшая школа находилась далеко от 
дома, не было нужной одежды и обуви, поэтому 

учиться в школе Нина начала только в десяти-

летнем возрасте. В 1943 г. она была зачислена 
сразу во второй класс. Через месяц ее перевели 

в третий класс, так как она уже хорошо читала 
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и писала. В 1944 г. семья переселилась в Со-

кольники. Здесь Нина училась в женской школе 
№ 375, которую, несмотря на все трудности по-

слевоенного времени, окончила в 1951 г. с золо-

той медалью.

Большое влияние на формирование личности 

Нины Ивановны оказала сестра отца – Галина 
Диомидовна Шорина. Она заведовала сорто-

испытательным участком в г. Хасавюрт (Даге-

стан), куда с 1946 по 1951 гг. Нина приезжала 
на летние каникулы. Она помогала в уходе за 
участком и в проведении исследований, с ин-

тересом наблюдала за развитием растений, что 

способствовало выбору будущей профессии.

После окончания школы Нина Ивановна по-

ступила на биолого-почвенный факультет МГУ 

имени М.В. Ломоносова. Лекции читали блестя-

ще профессора старой школы: Л.А. Зенкевич, 

К.И. Мейер, Л.М. Кречетович. Студенты по-

лучали базовое образование, которое допол-

няли летние полевые практики. На биологи-

ческой станции в Звенигороде практику про-

водил И.Г. Серебряков. Под его руководством 

была выполнена первая курсовая работа по мор-

фологии и экологии малины. 

Специализировалась Нина Ивановна на ка-

федре геоботаники. Профилирующий курс 
лекций читал А.А. Уранов, который был бле-

стящим лектором и умело сочетал глубокое на-

учное содержание с великолепно отточенной 

формой изложения. Спецкурс «Морфология 

вегетативных органов высших растений» вел 

И.Г. Серебряков, а «Ботаническую географию 

СССР» и большой практикум по злакам – из-
вестный флорист и агростолог П.А. Смирнов. 

Летом 1954 г. была впервые проведена вместе 
с почвоведами полевая зональная практика. На 
четырех грузовиках студенты проехали от Мо-

сквы до Крыма, побывав в разных природных 

зонах европейской части России. Курировал 

практику П.А. Смирнов. Эта замечательная 

практика заложила прочный фундамент знаний 

по ботанике, который использовался в будущей 

педагогической работе.

Второй курсовой работой «Возобновление 
бука на Крымских яйлах» руководил И.Г. Сере-

бряков. Преддипломную стажировку Нина Ива-

новна проходила в 1955 г. на Южно-Осетинском 

стационаре АН СССР у проф. Е.А. Буш. Тема и 

методика диплома «Морфология и экология ви-

дов Sibbaldia L. (Rosaceae)» была согласована с 
И.Г. Серебряковым. Однако в 1956 г. он тяже-

ло заболел, и Нина Ивановна завершала работу 

самостоятельно. В МГУ она училась только на 
пятерки, получала Сталинскую стипендию. 

После окончания МГУ в 1956 г. Нина Ива-

новна работала два года инженером-геоботани-

ком в торфоразведочной экспедиции в Западно-

Сибирской низменности. Сибирь оставила не-

забываемые впечатления о грандиозных поймах 

великих рек и почти непроходимых болотах. Во 

время одного из осенних походов Нина Иванов-

на тяжело заболела, пришлось думать о смене 
работы. В 1958 г. она стала лаборантом в Фон-

довой оранжерее Главного ботанического сада 
АН СССР. Под руководством известного бо-

таника Г.В. Микешина она составляла каталог 
растений и разрабатывала тематические экскур-

сии, что стало для Нины Ивановны хорошей бо-

танической школой.

В 1961 г. она поступила в аспирантуру к 

проф. А.А. Уранову на кафедру ботаники Мо-

сковского государственного педагогического 

института им. В.И. Ленина (МГПИ). Тема дис-

сертации «Жизненный цикл, возрастные спек-

тры популяций Colchicum speciosum Stev. и его 

роль в растительном покрове». В этой работе 
Нина Ивановна впервые использовала попу-

ляционно-онтогенетический подход для клуб-

нелуковичных растений. На основе анализа 
динамики изменения формы клубнелуковиц в 

онтогенезе и возрастной структуры ценопопу-

ляций она убедительно показала отсутствие ос-

нований для выделения Colchicum liparochyadis 

Woron. в качестве самостоятельного вида. Он-

тогенез был изучен на уровне особей и клонов. 

Впервые исследована клональная структура це-

нопопуляций, проанализированы онтогенети-

ческие спектры Colchicum speciosum в разных 

фитоценозах в зависимости от уровня антро-

погенного воздействия, даны рекомендации по 

заготовкам лекарственного сырья. Диссертация 

была успешно защищена в 1966 г., а ее резуль-

таты нашли отражение в публикациях, «Атласе 
ареалов и ресурсов лекарственных растений» 

(1976) и «Атласе лекарственных растений Рос-

сии» (2006).

В 1963 г. при кафедрах ботаники и зоологии 

МГПИ была организована проблемная биологи-

ческая лаборатория, в штат которой в 1964 г. была 
принята научным сотрудником Нина Ивановна. 

Лаборатория проводила комплексные ботани-

ко-зоологические исследования. Одну из тем 

(«Энтомокомплексы Colchicum speciosum») 

выполняла Н.И. Шорина вместе с зоологом 

Х.П. Мамаевой. 
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В 1970-е годы проводились многочислен-

ные экспедиции на Кавказ. В них участвовали 

научные сотрудники, аспиранты, студенты. Воз-
главляла экспедиции Нина Ивановна, проявляя 

незаурядные организаторские способности и 

умение сплотить коллектив для исследований. 

Экспедиции проводились в окрестностях Крас-

ной Поляны, в урочище Авадхара (Абхазия), в 

долинах рек Мзымты и Псоу. Период с 1964 по 

1970 г. Нина Ивановна называла «кавказским». 

Он был связан с изучением луковичных, клуб-

невых и клубнелуковичных растений. Ее ис-

следования наметили новые направления по-

пуляционной биологии растений. На примере 
Galanthus woronowii Losinsk. впервые были 

описаны разные пути онтогенеза и варианты 

пространственного размещения особей в це-

нопопуляциях одного вида (1970 г.). В 1980-е 
годы эти аспекты анализа разнообразия были 

отражены Л.А. Жуковой в концепции полива-

риантности онтогенеза. Представления о «про-

странственной структуре ценопопуляций» были 

дополнены Л.Б. Заугольновой с соавторами в 

коллективной монографии 1985 г. Изучение 
энтомокомплексов и микоризы у Colchicum 
speciosum способствовало развитию подходов 

к анализу консорций. У видов Crocus L. Нина 
Ивановна обнаружила трифациальные листья, 

которые рассмотрены как пример адаптации ан-

цестрального склерофита к влажному климату 

высокогорий (1975).

К 1970 г. резко ухудшилось здоровье 
мамы Нины Ивановны. У нее прогрессировал 

постэнцефалитный паркинсонизм. Она уже 
не могла вставать с постели, самостоятельно 

ходить, требовался постоянный уход. Учитывая 

это, А.А. Уранов предложил Нине Ивановне пе-

рейти на педагогическую работу. В 1971 г. она 
была зачислена ассистентом на кафедру ботани-

ки МГПИ, а в 1975 г. получила ученое звание 
доцента. Она читала лекции по общей ботанике, 

географии растений, анатомии и морфологии 

растений, разработала курс лекций по общей 

экологии, а в 1973–1988 гг. вела практикум по 

морфологии растений для слушателей Факуль-

тета повышения квалификации (ФПК).

Дальние выезды пришлось прекратить и про-

водить исследования в Павловской Слободе 
(Подмосковье) и в Тарусе (Калужская обл.), где 
у Нины Ивановны были полевые практики со 

студентами. Поменялись и объекты изучения. 

Она остановила свой выбор на Oxalis acetosella 

L., чешуйчатые корневища которой построены 

по типу луковиц. У кислицы выявлены связи 

биоморфы с динамикой плотности и побего-

образования в онтогенезе, изучены условия 

прорастания семян и сезонные изменения 

структуры ценопопуляций. По этому виду 

было выполнено несколько курсовых и диплом-

ная работа. 

Мама Нины Ивановны скончалась в 1977 г. 
Она была очень доброжелательным и терпели-

вым человеком, несмотря на физическую не-

мощь, всегда морально поддерживала дочь в 

ее научной и педагогической деятельности. 

Нина Ивановна очень любила маму, тяжело 

переживала ее кончину, однако нашла силы 

не впасть в депрессию, и стала работать еще 
активнее. 

С 1978 г. Нина Ивановна начала изучать 

папоротники, были проведены экспедиции в 

разные районы страны. Она побывала в Кир-

гизии в окрестностях оз. Сары-Чилек (1978), 

на Салаирском кряже и в Туве (1979, 1981), на 
Дальнем Востоке и в Приморском крае (1980), 

в Кандалакшском заповеднике (1982), на Саха-

лине и о. Кунашир (1985), в Карпатах (1989) и 

на Камчатке (1990). Изучены многие виды папо-

ротников Евразии. 

1994 г. стал знаменательным. Нина Иванов-

на защитила докторскую диссертацию в МГУ 

по теме «Экологическая морфология и попу-

ляционная биология представителей подклас-

са Polypodiidae». После смерти А.А. Уранова в 

1971 г. Нина Ивановна осталась без научного 

консультанта и диссертацию пришлось вы-

полнять самостоятельно. Это была новатор-

ская работа. Впервые с позиции биоморфоло-

гии и популяционной экологии были изучены 

папортники, в жизненном цикле которых сменя-

ются самостоятельно живущие поколения – спо-

рофит и гаметофит. Для них характерны разные 
уровни морфологической организации: споро-

фит – растение корнепобеговое (кормофит), а 
гаметофит – слоевцовое (талломный уровень). 

Показано, что методы исследований экологиче-

ской морфологии и популяционной биологии, 

предложенные Серебряковско-Урановской шко-

лой, применимы к спорофитам, гаметофитам, а 
также к анализу их поселений и полного жиз-
ненного цикла. Н.И. Шорина впервые исполь-

зовала для растений понятие «гемипопуляция», 

которое было предложено зоологом В.Н. Бекле-

мишевым. Она показала принципиальные раз-
личия в применении этого понятия для расте-

ний с антитетическим чередованием живущих 
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самостоятельно поколений и для животных с 
непрямыми циклами развития. Ею описаны он-

тогенетические состояния гаметофитов 9 видов 

папоротников из 7 родов и 6 семейств подклас-

са Polypodiidae. Показано, что поселения гаме-

тофитов имеют динамичную, сложную возраст-

ную и половую структуру. У 11 видов изучены 

популяционные характеристики поселений 

спорофитов.

Значительная часть диссертации посвящена 
сравнению структурной организации папорот-

ников и семенных растений. Проанализированы 

типы нарастания и ветвления корневищ, струк-

тура апексов, морфогенез и сезонное развитие 
вайи. Охарактеризованы биоморфы и фазы мор-

фогенеза у 22 видов папоротников из 16 родов 

и 9 семейств подкласса Polypodiidae. Описаны 

онтогенезы 14 видов из 13 родов и 8 семейств. 
Н.И. Шориной впервые разработана синтети-

ческая классификация биоморф папоротников 

умеренных широт, основанная на сопряженном 

использовании эколого-морфологического и фи-

тоценотического подходов. Специфику жизни в 

сообществах определяет, прежде всего, степень 

вегетативной подвижности и выраженности цен-

тров фитоценотической активности, от которой 

зависит структура фитогенного поля. Показано, 

что биоморфы папоротников и семенных рас-

тений наиболее сходны с позиции фитоцено-

тического подхода к классификации. Впервые 
на примере Pteridium aquilinum (L.) Kuhn Нина 
Ивановна описала неизвестные ранее ацентри-

ческие биоморфы, которые создают в ценозе 
фитогенное поле равномерной напряженности. 

Они характерны для безрозеточных акрогенно 

ветвящихся папоротников-геофитов, образую-

щих часто одновидовые заросли. Ею исследо-

ваны ценопопуляции ацентрических биоморф 

орляка, голокучника, фегоптериса, а также па-

поротников-эпифитов на примере многоножки. 

В докторской диссертации Н.И. Шорина впер-

вые раскрыла биологическую специфику жиз-
ненных форм папоротников умеренных широт 
и выявила связи между биоморфологическими 

особенностями и механизмами функциониро-

вания и самоподдержания ценопопуляций.

Докторская степень и звание профессора до-

бавили забот Нине Ивановне. Она вошла в со-

став трех Диссертационных Советов МПГУ, 

участвовала в работе ВАК РФ как член Эксперт-

ного Совета по биологии, оппонировала доктор-

ские и кандидатские работы, регулярно писала 
отзывы на авторефераты, консультировала кол-

лег и стажеров из вузов многих городов России. 

Эту сторону своей деятельности она рассматри-

вала как долг перед своими учителями, вклад в 

развитие ботаники и созданных ими научных 

школ. 

Под руководством Н.И. Шориной успешно 

защитили кандидатские диссертации 13 аспи-

рантов. Среди них была гражданка Китая Ли 

Цзюань из университета г. Ухань. В 2005 г. она 
защитила диссертацию «Популяционная эколо-

гия и генетический полиморфизм ценопопуля-

ций Polystrichum braunii (Spenner) Fée в России 

и Китае», в которой были использованы совре-

менные методы анализа ДНК. Нина Ивановна 
была консультантом 4 докторских диссертаций 

и фактическим руководителем еще 4 кандидат-

ских диссертаций.

После защиты докторской диссертации и ра-

бот аспирантов по биоморфологии и популяци-

онной экологии папоротников Нина Ивановна 
стала известна в стране и за рубежом как один 

из ведущих птеридологов России. Это мнение 
укрепилось после ее доклада на Международ-

ном симпозиуме «Птеридология и ее перспек-

тивы» (Pteridology in perspective, London, 1995), 

где она была единственным представителем на-

шей страны. Позднее Нина Ивановна активно 

участвовала в Первой птеридологической кон-

ференции (Томск–Барнаул, 2008 г.). Неожидан-

ным, как она отмечала, поворотом в ее судьбе 
была поездка в Японию в 2003 г. по приглаше-

нию проф. Кондо из Хиросимского универси-

тета для подписания договора о содружестве 
между МПГУ и Хиросимским университетом.

С 1975 г. при активном участии Т.И. Сере-

бряковой стали проводиться Школы по теоре-

тической морфологии растений, на которых 

обсуждались актуальные вопросы современной 

структурной ботаники. Нина Ивановна участво-

вала в работе шести Школ. Ее доклады о спец-

ифике структурной организации папоротников 

и семенных растений существенно углубляли 

содержание каждой обсуждаемой темы. На IX 

Школе в 2001 г. в Санкт-Петербурге она вы-

ступила с докладом «Гомологии в модульной 

организации спорофитов папоротниковидных 

и семенных растений», на X Школе в 2004 г. 
в Кирове с докладом «Лист – реальность или 

фикция? О понятии «лист» и путях его реали-

зации в разных систематических группах рас-

тений». В 2008 г. в Твери на XI Школе сделан 

доклад «О гомологиях почек Рolypodiophyta и 

Аngiospermae». 
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В начале 2000-х годов у Нины Ивановны по-

явился интерес к теории симметрии. Поводом 

послужило оппонирование докторской дис-

сертации «Морфогеометрический подход к из-
учению природных тел: от организма до ланд-

шафта» С.Н. Кирпотина. При исследовании 

растительности среднетаежной и северотаеж-

ной подзон Западно-Сибирской низменности 

он обнаружил в морфогеометрическом узоре 
ландшафтов чередование бугров и выровнен-

ных мочажин. Его 30-летние наблюдения выя-

вили циклические сукцессии, связывающие все 
элементы растительности болотных массивов. 

Этапы сукцессии создают определенную гео-

метрию ландшафта, которую фиксируют аэро- 

и космические снимки, позволяющие оценить 

состояние территории и выявить ее динамику. 
Работа С.Н. Кирпотина воскресила воспомина-

ния о сибирских экспедициях послеуниверситет-
ского периода. Нина Ивановна погрузилась в изу-

чение теории симметрии, ее истории, перспектив 

использования в разных разделах науки, включая 

морфологию растений и фитоценологию. Она ор-

ганизовала на факультете два семинара, готовила 
доклады, написала 3 статьи. Обсуждалась воз-
можность проведения Школы по теоретической 

морфологии о теории симметрии в ботанике, но 

эта идея, к сожалению, не реализовалась.

В последнее время Нина Ивановна в память 

о своей научной молодости вновь обратилась 

к изучению биоморфологии и популяционной 

биологии луковичных растений. Счастливым 

поводом послужила диссертация Е.А. Кобозе-

вой, посвященная Tulipa biebersteiniana Shult. 

et Shult. fil. и  Lilium martagon L. Поступление 
ее в аспирантуру Нина Ивановна рассматрива-

ла как подарок судьбы. В 2010 г. была написана 
статья о разнообразии способов погружения в 

почву почек возобновления у геофитов. Новиз-
на состояла в использовании онтогенетического 

подхода и выявлении изменения скорости и глу-

бины погружения почек с возрастом растений. 

В статье 2011 г. описаны существенные отличия 

в способах вегетативного размножения этих рас-

тений. Установлено, что тюльпан уже на ранних 

этапах онтогенеза способен формировать длин-

ный горизонтальный столон с дочерней лукови-

цей и осуществлять вегетативное размножение. 

В связи с этим он отнесен к вегетативно подвиж-

ным видам, в отличие от вегетативно-малопод-

вижной лилии.

В течение почти 60 лет научной деятель-

ности Нина Ивановна опубликовала около 

250 работ, из них 200 – научных и 50 учебно-

методических. Наиболее значимы, по ее мне-

нию, разделы об эфемероидах в коллективных 

монографиях. Среди них «Вопросы морфоге-

неза цветковых растений и строения их попу-

ляций» (1968), «Возрастной состав популяций 

цветковых растений» (1974), «Ценопопуляции 

растений» (1976), «The population structure of 

vegetation» (1985). Около 70 статей посвящены 

папоротникам. 

В 2009 г. издана фундаментальная работа 
«Биоморфология растений и ее влияние на раз-
витие экологии», написанная Л.М. Шафрано-

вой, Л.Е. Гатцук и Н.И. Шориной. Вначале она 
создавалась как статья для серии обзоров, от-

ражающих успехи отечественной экологии на 
рубеже тысячелетий, которую Научный Совет 
по проблемам биологических наук РАН пла-

нировал опубликовать на английском языке 
в 1996–1997 гг. Из-за финансовых трудностей 

планы не осуществились. Авторы стремились 

описать историю возникновения, становления и 

развития в ХХ в. биоморфологии – нового на-

правления отечественной науки, познакомить 

зарубежных ученых с его современным состо-

янием. Особое внимание уделено литературе 
на русском языке. Использовано 400 источни-

ков. Публикация этой глубокой по содержанию 

работы была актуальна для ученых, педагогов, 

студентов. Она издана своими силами без реги-

страции в Книжной палате. 

Большую эрудицию Нины Ивановны под-

тверждают ее многочисленные статьи в энци-

клопедиях и справочных изданиях. В их числе 
БСЭ (1972, 1974), БЭС (1986), Лесная энци-

клопедия (1987), ШБЭ (2001, 2004), БРЭ (2004, 

2006). В них есть очерки о луковичных, живоро-

дящих растениях, подснежном развитии, соцве-

тиях, выводковых почках. Для ШБЭ (2001, 2004) 

ею написано 16 статей, посвященных морфологи-

ческим понятиям: клубень, столон, метаморфозы 

органов растений, спорофит и др. В 2000 г. по 

предложению Т.Б. Батыгиной Н.И. Шорина в кол-

лективной монографии «Эмбриология цветковых 

растений. Терминология и концепции» предста-

вила современные взгляды о вегетативном раз-
множении, жизненных формах, значении почки 

в системе репродукции.

Много сил отдала Нина Ивановна работе над 

учебником «Ботаника с основами фитоценоло-

гии: анатомия и морфология растений» (2006). 

Только благодаря ее неуемной энергии это из-
дание стало возможным. Оно представляло со-
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бой существенно обновленное и переработан-

ное издание учебника для ВУЗов, изданное в 

1979 и 1988 гг., который создавался под руко-

водством проф. Т.И. Серебряковой. Он получил 

натуралистическую направленность и обеспе-

чивал возможность его использования при под-

готовке экскурсий, организации наблюдений за 
растениями и опытов с ними. Особое внимание 
было уделено биоморфологии, которая развива-
лась в МПГУ под руководством Ивана Григорье-
вича и Татьяны Ивановны Серебряковых. В 2006 

г. в учебник были включены новые разделы, 

отражающие последние достижения эмбрио-

логии растений, включая концепцию эмбриои-

догении, разработанную чл.-корр. РАН проф. 

Т.Б. Батыгиной, современные представления 

о модульной организации растений, типах 

побегообразования, архитектурных моделях, 

написанные проф. Н.П. Савиных. Наряду с ав-

торами прежних изданий (Т.И. Серебрякова, 

Н.С. Воронин, А.Г. Еленевский, Н.И. Шори-

на) в авторский коллектив включены Т.Б. Баты-

гина и Н.П. Савиных. За отражение материалов 

по эмбриологии в учебнике для вузов Н.И. Шо-

рина была награждена медалью С.Г. Навашина. 

Нина Ивановна существенно усилила истори-

ческие аспекты во введении, осветив длитель-

ную историю становления ботаники, доступно 

изложила сложный для студентов материал о 

строении и классификации соцветий, с боль-

шой тщательностью она подбирала рисунки, 

которые способствовали лучшему усвоению 

материала студентами.

Весомый вклад внесла Нина Ивановна в 

создание пособия «Учебно-полевая практика 
по ботанике» (1990, 2016). Авторский коллек-

тив  (М.М. Старостенкова, М.А. Гуленкова, 

Л.М. Шафранова, Н.И. Шорина, Н.С. Барабан-

щикова) отразил многолетний опыт проведения 

полевых практик на кафедрах ботаники МГПИ 

им. В.И. Ленина и МЗПИ им. М.А. Шолохова. 

Пособие представляло методы изучения жиз-
ни растений, их побеговых и корневых систем, 

онтогенетических и сезонных изменений, под-

ходы к анализу разных жизненных форм и эко-

логических групп растений. Рассмотрены стро-

ение, морфогенез и функции репродуктивных 

органов. Даны указания к организации экскур-

сий в природу, самостоятельных наблюдений 

и исследовательских работ студентов. Пособие 
ориентировано на студентов 1-го курса био-

логических специальностей. Первое издание 
пособия (1990) получило одобрение широко-

го круга преподавателей и переиздано в 2016 г. 
Н.И. Шорина написала главы о соцветиях, жиз-
ненных формах высших споровых, об экологи-

ческой анатомии растений и переработала весь 

текст второго издания.

Нина Ивановна проявляла весьма ответ-

ственное отношение к ботаническому образо-

ванию в вузах и школах. Почти на каждой кон-

ференции она выступала с докладом о пробле-

мах обучения ботанике (1993, 1996, 2001. 2003, 

2004, 2008, 2014). Значительным вкладом в раз-
витие образования было создание совместно с 
А.М. Быловой пособия для 6 класса «Экология 

растений» (1999, 2002), учебно-методическо-

го пособия по ботанике для заочников (1979, 

2001), материалов к лабораторным занятиям 

по основам ботаники (1984), практикума по 

анатомии и морфологии растений (2004). На-

писанные Н.И. Шориной разделы отличались 

глубиной содержания, логичностью, ясностью 

и простотой  изложения. Много времени отни-

мало переиздание программ по ботанике и эко-

логии для педвузов. Нина Ивановна участвова-

ла в создании и переработке 15 программ. 

Еще в 1970-е годы был поставлен вопрос о 

переиздании школьного учебника ботаники 

В.М. Корчагиной для 6–7 классов. Минпрос 
РСФСР предложил написать новый учебник 

Т.И. Серебряковой. Он был издан в 1992 г., по-

лучил большое признание учителей и переиз-
давался в 1995, 1998, 2001 гг. Нина Ивановна 
была одним из авторов учебника, редактировала 
его, а после смерти Т.И. Серебряковой готовила 
к печати второе издание.

Нина Ивановна очень бережно относилась к 

научному наследию своих учителей. Она под-

готовила к публикации обзорную статью Г.В. 

Микешина «Интродукционные фонды юго-

восточного Китая» (Труды ГБС АН СССР, 1968). 

Н.И. Шорина участвовала в написании статей 

об А.А. Уранове, Т.И. Серебряковой, И.С. Ми-

хайловской (1976), И.Л. Крыловой (2007, 2008). 

Больше всего статей посвящено А.А. Урано-

ву (1971, 1976, 1996, 2004, 2013, 2014, 2015). 

Очерк о нем опубликован в книге «Кафедра гео-

ботаники Московского университета, к 75-ле-

тию со дня основания» (2004). Наиболее полно 

вклад А.А. Уранова в науку и образование, не-

заурядные черты его характера отражены в ста-

тье из журнала «Самарская Лука» (2014). Четы-

ре статьи написаны о Т.И. Серебряковой (1983. 

2004, 2012, 2015), в последней раскрыты роль 

ученой в биоморфологии и многогранность ее 
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личности. Многое сделала Нина Ивановна для 

сохранения доброй памяти о своих коллегах 

и близких подругах Л.Е. Гатцук (2010, 2011) и 

Л.М. Шафрановой (2017, 2018).

Нина Ивановна понимала уникальность и цен-

ность лекций «Методологические основы систе-

матики растений», прочитанных А.А. Урановым 

для слушателей ФПК в 1968–1971 гг. История 

развития систематики растений рассматри-

валась в них в контексте эволюции основных 

идей и подходов к построению системы. После 
смерти А.А. Уранова Нина Ивановна подготовила 
рукописи конспектов к изданию (1979). По ее ини-

циативе книга была переиздана в 2016 г. к нача-
лу школы-конференции, посвященной 115-летию 

со дня рождения А.А. Уранова (Пенза, 2016). Во 

введении Нина Ивановна отметила, что в наши 

дни актуальность книги возрастает в связи со 

сменой парадигм в систематике. Молекулярно-

филогенетические системы, построенные путем 

кладистического анализа, становятся приори-

тетными. Книга А.А. Уранова может быть весьма 
полезной при анализе противоречий, возникаю-

щих при использовании новых и традиционных 

подходов. Нина Ивановна полностью разделяла 
взгляды А.А. Уранова, считавшего, что полно-

ценное биологическое образование невозможно 

без знания ботаники как системы взаимосвязан-

ных наук. Он предвидел трудности использова-

ния в систематике новых ультраструктурных, 

биохимических и молекулярных признаков и 

писал: «Они могут перевести ботанику на суще-

ственно новые рельсы …, но никогда эта наука 
не откажется от морфологии, экологии и геогра-

фии, ибо в классификации организмов нельзя 

отказаться от того, что дает нам зрение. Рас-

тения как все живое неотрывны от условий 

жизни, и это нагляднее всего проявляется в 

характере их распространения и их корреля-

тивных связях со средой». По мнению Нины 

Ивановны, эти пророческие слова заставляют 
о многом задуматься. Она была крайне обе-

спокоена современными тенденциями разви-

тия российского образования, которое стали 

реформировать в духе Болонской конвенции. 

Большую тревогу вызывало слияние школь-

ных дисциплин (ботаника, зоология) в один 

предмет (биология). Она считала недопусти-

мым сокращение объема полевых практик, их 

замену в педвузах сквозной педагогической 

практикой. Ее разноплановая деятельность в 

образовании всегда была направлена на раз-
витие традиций отечественных научных и пе-

дагогических школ. 

Нина Ивановна была мудрым и добрым че-

ловеком, убежденным оптимистом, верным 

другом, требовательным и доброжелательным 

педагогом. Она тонко чувствовала природу и 

близких людей. Свою жизнь Нина Ивановна по-

святила любимой науке, ботаническому обра-

зованию и просвещению. Светлая память о ней 

сохранится, пока мы живы.
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