
Í.È.Ôåäîðîâ

Èçäàòåëüñòâî «Ãèëåì»
ÓÔÀ � 2003

ÐÎÑÑÈÉÑÊÀß ÀÊÀÄÅÌÈß ÍÀÓÊ
ÓÔÈÌÑÊÈÉ ÍÀÓ×ÍÛÉ ÖÅÍÒÐ

ÈÍÑÒÈÒÓÒ ÁÈÎËÎÃÈÈ

ÀÊÀÄÅÌÈß ÍÀÓÊ ÐÅÑÏÓÁËÈÊÈ ÁÀØÊÎÐÒÎÑÒÀÍ
ÎÒÄÅËÅÍÈÅ ÁÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÕ ÍÀÓÊ

ÐÎÄ DELPHINIUM L. ÍÀ ÞÆÍÎÌ ÓÐÀËÅ
ÝÊÎËÎÃÈß, ÏÎÏÓËßÖÈÎÍÍÀß ÑÒÐÓÊÒÓÐÀ

È ÁÈÎÕÈÌÈ×ÅÑÊÈÅ ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ



ÓÄÊ [582.675.1:581.5:575.174.4:581.192.2]
ÁÁÊ 28.59
Ô33

Ôåäîðîâ Í.È. Ðîä Delphinium L. íà Þæíîì Óðàëå: ýêîëîãèÿ,
ïîïóëÿöèîííàÿ ñòðóêòóðà è áèîõèìè÷åñêèå îñîáåííîñòè. Óôà: Ãèëåì,
2003.  149  ñ.

ISBN 5-7501-0379-X

Â ìîíîãðàôèè ðàññìîòðåíû ïîïóëÿöèîííàÿ ñòðóêòóðà, àðåàëû è öåíî-
àðåàëû òðåõ êîìïëåêñîâ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ ðîäà Delphinium L. íà
Þæíîì Óðàëå: D. aggr. elatum L., D. aggr. cuneatum Stev. ex DC., D. aggr.
dictyocarpum  DC. Ïðîàíàëèçèðîâàíû ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèå, ïîïóëÿöèîí-
íûå è ñåçîííûå çàêîíîìåðíîñòè ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíè-
ÿõ. Ðàññìîòðåíû âîïðîñû îõðàíû è âîçìîæíîñòü ðåñóðñíîãî èñïîëüçîâàíèÿ.

Ïðåäíàçíà÷åíà äëÿ áîòàíèêîâ, ýêîëîãîâ, ñïåöèàëèñòîâ â îáëàñòè õè-
ìèè ïðèðîäíûõ ñîåäèíåíèé.

Èë. 22. Òàáë. 35. Áèáëèîãðàô.: 257 íàçâ.

ISBN 5-7501-0379-X © Èçäàòåëüñòâî «Ãèëåì», 2003

In the monography the population structure, natural habitats and cenohabitats of
three complexes of closely-related species of a genus Delphinium L. on the Southern
Urals: D. aggr. elatum L., D. aggr. cuneatum Stev. ex DC., D. aggr. dictyocarpum DC.
arå considered. Ecologo-cenotic, population and seasonal regularities of the content in
plants of the sum alkaloids are analyzed. The conservation and resort use are considered.

The monography is intended for botanists, ecologists and specialists in the field
of plant chemistry.

Îòâåòñòâåííûé ðåäàêòîð
çàñëóæåííûé äåÿòåëü íàóêè ÐÁ è ÐÔ,

÷ëåí-êîððåñïîíäåíò ÀÍ ÐÁ, ïðîôåññîð Á.Ì. Ìèðêèí

Ðåöåíçåíòû:
äîêòîð áèîëîãè÷åñêèõ íàóê, ïðîôåññîð À.Þ. Êóëàãèí

äîêòîð áèîëîãè÷åñêèõ íàóê Â.Ï. Ïóòåíèõèí

© Ôåäîðîâ Í.È., 2003

Èçäàíèå îñóùåñòâëåíî ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå
Ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé ÀÍ ÐÁ



3

Ïðåäèñëîâèå

Ñîçäàíèå íîâûõ ëåêàðñòâ íà îñíîâå ðàñòèòåëüíîãî ñûðüÿ � îäíà èç
àêòóàëüíûõ çàäà÷, ðåøåíèå êîòîðîé âîçìîæíî ñîâìåñòíûìè óñèëèÿìè
áèîëîãîâ, õèìèêîâ è ìåäèêîâ. Ïðåæäå ÷åì ëþáûå âåùåñòâà ðàñòèòåëüíî-
ãî ïðîèñõîæäåíèÿ íà÷èíàþò ðàññìàòðèâàòüñÿ â êà÷åñòâå èñòî÷íèêà äëÿ
ïðîèçâîäñòâà íîâûõ ïðåïàðàòîâ, ïðîâîäèòñÿ áîëüøàÿ ðàáîòà ïî îöåíêå
äîñòóïíîñòè è îïòèìèçàöèè èñïîëüçîâàíèÿ ëåêàðñòâåííûõ ðàñòåíèé. Äëÿ
ýòîãî èçó÷àþòñÿ èõ ðàñïðîñòðàíåíèå è ðåñóðñíûå çàïàñû, îñóùåñòâëÿåò-
ñÿ ïîäáîð ìåñò äëÿ çàãîòîâîê ñûðüÿ ñ ìàêñèìàëüíî âûñîêèì ñîäåðæàíè-
åì äåéñòâóþùåãî âåùåñòâà è îöåíèâàþòñÿ íåîáõîäèìîñòü è âîçìîæíîñòü
ââåäåíèÿ ýòèõ âèäîâ â ïëàíòàöèîííóþ êóëüòóðó. Â ðàìêàõ ýòèõ èññëåäîâà-
íèé íåîáõîäèìî èçó÷åíèå çàâèñèìîñòè ñîäåðæàíèÿ áèîëîãè÷åñêè àêòèâ-
íûõ âåùåñòâ â ðàñòåíèÿõ îò óñëîâèé ñðåäû ìåñòîîáèòàíèÿ. Äëÿ ýòîãî íó-
æåí àíàëèç ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèõ, âíóòðèâèäîâûõ è ñåçîííûõ çàêîíîìåð-
íîñòåé.

Ñ íà÷àëà 90-õ ãîäîâ â Èíñòèòóòå áèîëîãèè ÓÍÖ ÐÀÍ ïîä ðóêîâîä-
ñòâîì àâòîðà ìîíîãðàôèè ïðîâîäÿòñÿ èññëåäîâàíèÿ ðàñòåíèé ðîäîâ
Delphinium è Aconitum, ñîäåðæàùèõ äèòåðïåíîâûå àëêàëîèäû. Ñîâìå-
ñòíîå ñ Èíñòèòóòîì îðãàíè÷åñêîé õèìèè ÓÍÖ ÐÀÍ èçó÷åíèå âèäà
Aconitum lycoctonum, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîãî íà Þæíîì Óðàëå,
çàâåðøèëîñü âûïóñêîì àíòèàðèòìè÷åñêîãî ïðåïàðàòà «àëëàïèíèí».

Äàííàÿ ìîíîãðàôèÿ ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì èññëåäîâàíèé äðóãèõ
èñòî÷íèêîâ äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ � ðàñòåíèé ðîäà Delphinium. Îíè
áûëè ïðîâåäåíû ïðè ïîääåðæêå ÀÍ ÐÁ (òåìà: «Âíóòðèâèäîâîå ðàçíî-
îáðàçèå ðîäà Delphinium L. íà Þæíîì Óðàëå êàê èñòî÷íèêà äèòåðïå-
íîâûõ àëêàëîèäîâ», 1999�2001 ãã.).

Àâòîð âûðàæàåò ãëóáîêóþ áëàãîäàðíîñòü ê.á.í. Ê.Ô. Ìóõàìåòçÿ-
íîâîé, ê.á.í. Ì.Í. Êàí÷óðèíó, ê.á.í. Ë.Ì. Èøáèðäèíîé, ê.á.í. À.À. Èñàí-
ãóëîâîé è Ë.Â. Ñèäîðîâîé çà ïîìîùü â ñáîðå ìàòåðèàëà, ä.á.í.
Þ.À. ßíáàåâó çà ó÷àñòèå â íàïèñàíèè ðàçäåëà 1.2.3 ãëàâû 5 è ãëàâû 6
è ä.á.í. Ð.Í.×óðàåâó è àêàäåìèêó ÐÀÍ Ì.Ñ.Þíóñîâó çà ïîìîùü â îðãà-
íèçàöèè èññëåäîâàíèé.

Îñîáóþ ïðèçíàòåëüíîñòü àâòîð àäðåñóåò Î.È. Ìèõàéëåíêî, îêà-
çàâøåé íåîöåíèìóþ ïîìîùü â ýêñïåäèöèÿõ è ïðè ïîäãîòîâêå ðóêîïè-
ñè, à òàêæå îòâåòñòâåííîìó ðåäàêòîðó çàñëóæåííîìó äåÿòåëþ íàóêè
ÐÁ è ÐÔ, ÷ë.-êîðð. ÀÍ ÐÁ, ïðîô. Á.Ì. Ìèðêèíó è ðåöåíçåíòàì � ä.á.í.,
ïðîô. À.Þ. Êóëàãèíó è ä.á.í. Â.Ï. Ïóòåíèõèíó.
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ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Âèäû ðîäà Delphinium L. øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû íà òåððèòîðèè
Ðîññèè è ñîïðåäåëüíûõ ãîñóäàðñòâ: îíè âñòðå÷àþòñÿ â àëüïî-êàðïàò-
ñêîé ãîðíîé ñèñòåìå è â ãîðàõ Ñðåäèçåìíîìîðüÿ, íà òåððèòîðèè åâ-
ðîïåéñêîé ÷àñòè Ðîññèè è Ñèáèðè, äîõîäÿò äî áåðåãîâ Ëåäîâèòîãî
îêåàíà [Íåâñêèé, 1937]. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ èç ðàñòåíèé ýòèõ âèäîâ
âûäåëåíû äèòåðïåíîâûå àëêàëîèäû, îáëàäàþùèå àíòèàðèòìè÷åñêè-
ìè, ìåñòíîàíåñòåçèðóþùèìè, ïðîòèâîâîñïàëèòåëüíûìè, ïñèõîñòèìó-
ëèðóþùèìè, àíòèäåïðåññèâíûìè, ñïàçìîëèòè÷åñêèìè, ãàíãëèîáëîêè-
ðóþùèìè è êóðàðåïîäîáíûìè ñâîéñòâàìè [Ðóäè÷, 1958; Ãóáàíîâ, 1965;
Ñàäðèòäèíîâ, Êóðìóêîâ, 1980; Benn, Jacyno, 1983; Þíóñîâ, 1997à,á].
Íà îñíîâå îäíîãî èç èõ � ìåòèëëèêàêîíèòèíà � óæå ïîëó÷åí ïðåïàðàò
ìåëëèêòèí, èñïîëüçóåìûé â êëèíèêå íåðâíûõ áîëåçíåé.

Ðÿä âèäîâ ðîäà Delphinium, íàïðèìåð, D. elatum L., èìååò î÷åíü
îáøèðíûå àðåàëû [Íåâñêèé, 1937; Çèìàí, 1985; Ìàëþòèí, 1992], â
ïðåäåëàõ êîòîðûõ íàáëþäàþòñÿ âûñîêàÿ ìîðôîëîãè÷åñêàÿ èçìåí÷è-
âîñòü ðàñòåíèé [Ìàëþòèí, 1973] è èñêëþ÷èòåëüíî âûñîêàÿ âàðèàáåëü-
íîñòü ñîñòàâà è ñîäåðæàíèÿ â íèõ äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ [Þíó-
ñîâ, 1981; Ñàìóñåíêî è äð., 1992; Öûðëèíà è äð., 1998]. Îäíîé èç
âîçìîæíûõ ïðè÷èí íàáëþäàåìîé âàðèàáåëüíîñòè ñîñòàâà è ñîäåðæà-
íèÿ äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ òàêèõ âèäîâ ìîãëî áûòü òî,
÷òî ïîä íàçâàíèåì îäíîãî âèäà ïîäðàçóìåâàëàñü öåëàÿ ãðóïïà áëèç-
êîðîäñòâåííûõ âèäîâ ñ íå âñåãäà ÷åòêîé ýêîëîãè÷åñêîé è ãåîãðàôè-
÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèåé, îáðàçóþùèõ íà ñòûêå àðåàëîâ ïåðåõîä-
íûå ôîðìû [Öâåëåâ, 1996]. Â ïîñëåäíåé ïåðåîáðàáîòêå ðîäà
Delphinium [Öâåëåâ, 1996, 2001] òàêèå, ðàíåå ïðèçíàâàåìûå íå âñåìè
ñèñòåìàòèêàìè, «ìåëêèå» âèäû áûëè âîññòàíîâëåíû, íî îáúåäèíåíû
â ãðóïïû áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ, íàçâàííûõ «àãðåãàòàìè». Ýòî ïî-
çâîëÿåò íå òîëüêî áîëåå ÷åòêî õàðàêòåðèçîâàòü èñïîëüçóåìûå â èñ-
ñëåäîâàíèÿõ ðàñòèòåëüíûå èñòî÷íèêè äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ, íî è
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ïðèìåíÿòü íîâóþ ñèñòåìó òàêñîíîìè÷åñêèõ åäèíèö ïðè ïîèñêå àëêà-
ëîèäîïðîäóêòèâíûõ ôîðì ðàñòåíèé.

Ñåêöèÿ Delphinastrum DC., ê êîòîðîé îòíîñÿòñÿ þæíîóðàëüñêèå
âèäû ðîäà Delphinium, áûëà ðàçäåëåíà íà 4 ãðóïïû: D. aggr. elatum  L.,
D. aggr. cuneatum Stev. ex DC., D. aggr. dictyocarpum DC. è D. aggr.
cheilanthum  Fisch., èç êîòîðûõ ïåðâûå òðè âñòðå÷àþòñÿ íà Þæíîì
Óðàëå. Â ñèëó îñîáåííîñòåé ãåîãðàôè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ è ðåëüåôà
þæíîóðàëüñêèé ðåãèîí îáëàäàåò èñêëþ÷èòåëüíûì ðàçíîîáðàçèåì êëè-
ìàòè÷åñêèõ óñëîâèé, ïî÷â è ðàñòèòåëüíîñòè. Ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðå-
äåëåíèå è ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ áëèçêîðîäñòâåí-
íûõ âèäîâ è èõ ãèáðèäíûõ ôîðì íà Þæíîì Óðàëå ìîãóò ïðåäñòàâëÿòü
ñîáîé ìîäåëü ôîðìèðîâàíèÿ ðàçíîîáðàçèÿ äðóãèõ êîìïëåêñîâ áëèç-
êîðîäñòâåííûõ âèäîâ â óñëîâèÿõ âûñîêîãî ðàçíîîáðàçèÿ óñëîâèé ïðî-
èçðàñòàíèÿ.

Îäíîé èç çàäà÷ äàííîé ðàáîòû ÿâëÿåòñÿ àíàëèç ñîñòàâà, àðåàëîâ,
ôåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ è ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû òðåõ êîì-
ïëåêñîâ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ: D. aggr. elatum L., D. aggr. cuneatum
Stev. ex DC. è D. aggr. dictyocarpum  DC. íà Þæíîì Óðàëå. Íà ïðèìåðå
êîìïëåêñà D. aggr. elatum  ðàññìîòðåíû ãåíåòè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ýëå-
ìåíòîâ òàêñîíîìè÷åñêèõ åäèíèö, à òàêæå ôåíîòèïè÷åñêàÿ è ãåíîòè-
ïè÷åñêàÿ ïðîñòðàíñòâåííàÿ íåîäíîðîäíîñòü ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé.
Ñëåäóþùåé çàäà÷åé áûë àíàëèç ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèõ, ïîïóëÿöèîí-
íûõ è ñåçîííûõ çàêîíîìåðíîñòåé ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â
ðàñòåíèÿõ þæíîóðàëüñêèõ êîìïëåêñîâ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ ðîäà
Delphinium. Ðåøåíèå ýòèõ çàäà÷ áóäåò ñïîñîáñòâîâàòü îïòèìèçàöèè
ðåñóðñíîãî èñïîëüçîâàíèÿ è îõðàíû ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Delphinium
íà Þæíîì Óðàëå.
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Ã ë à â à 1

ÏÐÈÐÎÄÍÛÅ ÓÑËÎÂÈß ÞÆÍÎÃÎ ÓÐÀËÀ

Õàðàêòåðèñòèêå ïðèðîäíûõ óñëîâèé Þæíîãî Óðàëà ïîñâÿùåíî
äîñòàòî÷íî áîëüøîå ÷èñëî ðàáîò [Êðàøåíèííèêîâ, 1941; Êðàøåíèí-
íèêîâ, Êó÷åðîâñêàÿ-Ðîæàíåö, 1941; Êàäèëüíèêîâ, Òàé÷èíîâ, 1973; Òàé-
÷èíîâ, Áóëü÷óê, 1975; Àãðîêëèìàòè÷åñêèå�, 1976; Êó÷åðîâ è äð., 1976,
1987, 1989; Áóðàíãóëîâà, Ìóêàòàíîâ, 1975; Ãîð÷àêîâñêèé, 1988; Ìóêà-
òàíîâ, 1976, 1992, 1998, 1999 è äð.], ïîýòîìó ìû îñòàíîâèìñÿ òîëüêî
íà îñíîâíûõ îñîáåííîñòÿõ ðåëüåôà, êëèìàòà è ðàñòèòåëüíîñòè, íåîá-
õîäèìûõ ïðè èíòåðïðåòàöèè ðåçóëüòàòîâ èññëåäîâàíèé.

Ðåëüåô. Ãîðíàÿ ñèñòåìà Þæíîãî Óðàëà íàõîäèòñÿ íà ðóáåæå Åâ-
ðîïû è Àçèè, íà åãî òåððèòîðèè ðàñïîëîæåíû Ðåñïóáëèêà Áàøêîðòî-
ñòàí (ÐÁ), Îðåíáóðãñêàÿ è ×åëÿáèíñêàÿ îáëàñòè. Òåððèòîðèÿ ÐÁ ðàñ-
ïîëîæåíà ìåæäó 51°31' è 56°25' ñåâåðíîé øèðîòû è 53°10' è 60°00'
âîñòî÷íîé äîëãîòû è çàíèìàåò ïëîùàäü áîëåå 143 òûñ. êì2. Þæíûé
Óðàë â ïðåäåëàõ ÐÁ íà÷èíàåòñÿ íà ñåâåðå õðåáòàìè Çèãàëüãà è Àâà-
ëÿê. Íà þãå îêàí÷èâàåòñÿ Çèëàèðñêèì ïëàòî. Âûäåëÿþòñÿ òðè ïðè-
ðîäíûå ïðîâèíöèè: Ïðåäóðàëüå, Þæíûé (ãîðíûé) Óðàë, Çàóðàëüå. Êàæ-
äàÿ èç íèõ ïðåäñòàâëåíà íåñêîëüêèìè ãåîìîðôîëîãè÷åñêèìè ðåãèî-
íàìè. Ïî ãåîëîãè÷åñêîìó ñòðîåíèþ è ðåëüåôó âûäåëÿþòñÿ ñëåäóþ-
ùèå ãåîìîðôîëîãè÷åñêèå ðàéîíû: Êàìñêî-Áåëüñêîå ðàâíèííî-óâàëè-
ñòîå ïîíèæåíèå, Áåëåáååâñêàÿ âîçâûøåííîñòü, ãðÿäîâî-õîëìèñòàÿ
âîçâûøåííîñòü Îáùåãî Ñûðòà, íèçêîãîðüÿ çàïàäíûõ ñêëîíîâ Þæíî-
ãî Óðàëà, Óôèìñêîå ïëàòî, Þðþçàíî-Àéñêàÿ ïðåäãîðíàÿ ðàâíèíà, íèç-
êîãîðüÿ âîñòî÷íûõ ñêëîíîâ Þæíîãî Óðàëà, Çàóðàëüñêèé ïåíåïëåí,
íèçêî- è ñðåäíåãîðüÿ öåíòðàëüíûõ õðåáòîâ Þæíîãî Óðàëà, Çèëàèðñ-
êîå ïëàòî.

Êëèìàò. Äëÿ ðåãèîíà õàðàêòåðåí êîíòèíåíòàëüíûé êëèìàò ñ ðåç-
êî âûðàæåííîé ðàçíèöåé ñðåäíåìåñÿ÷íûõ òåìïåðàòóð [Àãðîêëèìàòè-
÷åñêèå�, 1976]. Çèìíèå ìèíèìóìû äîõîäÿò äî �44� 48°Ñ, ëåòíèå ìàê-
ñèìóìû � äî +35°Ñ. Â Ïðåäóðàëüå êëèìàò óìåðåííî-ñóõîé, òåïëûé.
Ñóììà ñðåäíåñóòî÷íûõ òåìïåðàòóð çà ïåðèîä ñ òåìïåðàòóðàìè âûøå
10°Ñ êîëåáëåòñÿ îò 1500 äî 2300°Ñ. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïåðèîäà ñ
óêàçàííûìè òåìïåðàòóðàìè ñîñòàâëÿåò îò 106 äî 139 äíåé, áåçìî-
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ðîçíîãî ïåðèîäà � 90�120. Îòðèöàòåëüíàÿ òåìïåðàòóðà óñòàíàâëèâà-
åòñÿ â ïåðâîé äåêàäå íîÿáðÿ è äåðæèòñÿ ïðèìåðíî äî ïåðâîé äåêàäû
àïðåëÿ. Îñàäêè âûïàäàþò íåðàâíîìåðíî, íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî íà-
áëþäàåòñÿ â ëåòíèå ìåñÿöû. Ñðåäíåãîäîâîå êîëè÷åñòâî îñàäêîâ ñî-
ñòàâëÿåò 396 ìì.

Íà ãîðíîì Þæíîì Óðàëå ñóììà ñðåäíåñóòî÷íûõ òåìïåðàòóð çà
ïåðèîä ñ òåìïåðàòóðàìè âûøå 10°Ñ ñàìàÿ íèçêàÿ ïî ÐÁ [Àãðîêëèìà-
òè÷åñêèå�, 1976] è êîëåáëåòñÿ îò 900 äî 2000°Ñ. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü
ïåðèîäà ñ óêàçàííûìè òåìïåðàòóðàìè ñîñòàâëÿåò îò 106 äî 110 äíåé,
áåçìîðîçíîãî ïåðèîäà � 90�100. Â íàèáîëåå âîçâûøåííîé ÷àñòè
(ã. Èðåìåëü è äð.) ýòîò ïåðèîä ðåçêî ñîêðàùàåòñÿ � äî 40�50 äíåé,
÷òî îáóñëîâëåíî èíâåðñèåé òåìïåðàòóð. Çäåñü âûðàæåíà òàêæå áîëü-
øàÿ ñóòî÷íàÿ àìïëèòóäà � äî 20° è áîëåå [Öâåòàåâ, 1960; Èøáèðäèí è
äð., 1996]. Þæíîóðàëüñêèé ãîðíûé ìàññèâ ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå âëàæ-
íîé çîíîé â ÐÁ. Íà åãî òåððèòîðèè âûïàäàåò äî 550�750 ìì è áîëåå
îñàäêîâ â ãîä [Ôàòêóëëèí, 1996]. Ïî äàííûì À.À. Öâåòàåâà [1960], íà
ãîðíîì ìàññèâå Èðåìåëü ñóììà îñàäêîâ çà ãîä ñîñòàâëÿåò áîëåå 800 ìì.

Äëÿ Çàóðàëüÿ õàðàêòåðíû óìåðåííî òåïëûå, áîëåå çàñóøëèâûå
êëèìàòè÷åñêèå óñëîâèÿ. Äëÿ ýòîé çîíû ñóììà ñðåäíåñóòî÷íûõ òåì-
ïåðàòóð çà ïåðèîä ñ òåìïåðàòóðàìè âûøå 10°Ñ êîëåáëåòñÿ îò 1800
äî 2200°Ñ. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïåðèîäà ñ óêàçàííûìè òåìïåðàòó-
ðàìè ñîñòàâëÿåò îò 119 äî 136 äíåé, áåçìîðîçíîãî ïåðèîäà �
90�120. Îòðèöàòåëüíàÿ òåìïåðàòóðà óñòàíàâëèâàåòñÿ â ïåðâîé äå-
êàäå íîÿáðÿ è äåðæèòñÿ ïðèìåðíî äî ïåðâîé äåêàäû àïðåëÿ. Ñðåä-
íåãîäîâîå êîëè÷åñòâî îñàäêîâ ñîñòàâëÿåò 300�400 ìì [Àãðîêëè-
ìàòè÷åñêèå�, 1976].

Ðàñòèòåëüíîñòü. Êëèìàòè÷åñêèå óñëîâèÿ îáóñëîâèëè ðàçíîîáðà-
çèå ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà. Â ãîðàõ Þæíîãî Óðàëà âûðàæåíû øèðîò-
íàÿ çîíàëüíîñòü è âûñîòíàÿ ïîÿñíîñòü. Íà òåððèòîðèè ÐÁ ïðîñëåæè-
âàþòñÿ ñëåäóþùèå çîíû ðàñòèòåëüíîñòè: áîðåàëüíî-ëåñíàÿ, øèðîêî-
ëèñòâåííî-ëåñíàÿ, ëåñîñòåïíàÿ è ñòåïíàÿ, à â õðåáòîâîé ïîëîñå �
ãîðíî-ñòåïíûå, ãîðíî-ëåñîñòåïíûå, ãîðíî-ëåñíûå, ïîäãîëüöîâûå è
ãîëüöîâûå ïîÿñà [Ãîð÷àêîâñêèé, 1988].

Áîðåàëüíàÿ çîíà ïðåäñòàâëåíà â ðàâíèííîé ÷àñòè òåððèòîðèè ÐÁ
þæíîé ïîäçîíîé øèðîêîëèñòâåííî-õâîéíûõ ëåñîâ, à â ãîðíîé � ïîä-
çîíîé þæíîé òàéãè (ðàéîí åëîâî-ïèõòîâûõ ëåñîâ è ãîðíîé ðàñòèòåëü-
íîñòè). Â ýòó ïîäçîíó âõîäÿò ñàìûå âûñîêèå â ðåñïóáëèêå õðåáòû
ßìàí-Òàó, Èðåìåëü è äðóãèå, ãäå ðàñïîëîæåíû ó÷àñòêè ëèøàéíèêî-
âîé, ìîõîâîé òóíäðû è ñóáàëüïèéñêèå ëóãà.

Ïðèðîäíûå óñëîâèÿ Þæíîãî Óðàëà
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Øèðîêîëèñòâåííî-ëåñíàÿ çîíà âûðàæåíà ëèøü â ðàâíèííîì Ïðåä-
óðàëüå, â Çàóðàëüå îíà îòñóòñòâóåò. Ðàñòèòåëüíîñòü ëåñîñòåïè ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ñî÷åòàíèå ëåñíûõ è ñòåïíûõ ñîîáùåñòâ. Ëåñà çäåñü
îáðàçóþò ïåñòðûé óçîð íåáîëüøèõ ìàññèâîâ èëè êîëêîâ. Íà áîëüøåé
÷àñòè ðàâíèí Ïðåäóðàëüÿ ðàñïðîñòðàíåíà ëåñîñòåïü åâðîïåéñêîãî òèïà
ñ ïðåîáëàäàíèåì â ñîñòàâå ëåñîâ øèðîêîëèñòâåííûõ äåðåâüåâ: Tilia
cordata, Acer platanoides, Ulmus glabra è Quercus robur. Èñêëþ÷åíèåì
ÿâëÿåòñÿ ëèøü Ìåñÿãóòîâñêèé ðàéîí â ñåâåðî-âîñòî÷íîé ÷àñòè Ïðåä-
óðàëüÿ, ãäå â ñîñòàâå ëåñíîé ðàñòèòåëüíîñòè ïðåîáëàäàþò Betula
pendula, B. pubescens è Pinus sylvestris. Ëåñîñòåïü Çàóðàëüÿ � çàïàä-
íîñèáèðñêîãî òèïà, çäåñü øèðîêîëèñòâåííûõ äåðåâüåâ íåò, à êîëêè
îáðàçóþò Betula pendula, B. pubescens è Populus tremula.

Â ñåâåðíîé ÷àñòè ëåñîñòåïè ñòåïíîé êîìïîíåíò ðàñòèòåëüíîñòè
ïðåäñòàâëåí çàðîñëÿìè êóñòàðíèêîâ: Spiraea crenata, Cerasus fruticosa,
Cotoneaster melanocarpus, ëóãîâûìè ñòåïÿìè ñ áîãàòûì ïî âèäîâîìó
ñîñòàâó òðàâîñòîåì èç ðàçíîòðàâüÿ è îñòåïíåííûìè ëóãàìè. Â þæíîé
÷àñòè ëåñîñòåïíîé çîíû â êîìáèíàöèè ñ ëåñàìè âñòðå÷àþòñÿ ó÷àñòêè
êîâûëüíîé ñòåïè.

Â îòëè÷èå îò ëåñîñòåïè â ñòåïíîé çîíå íà ïëàêîðíûõ (ðàâíèííî-
âîçâûøåííûõ) ìåñòîïîëîæåíèÿõ ëåñà íåò, íî íåáîëüøèå ó÷àñòêè ëåñ-
íîé ðàñòèòåëüíîñòè ðàñïîëàãàþòñÿ â áîëåå óâëàæíåííûõ ìåñòàõ �
äîëèíàõ, ïî ñêëîíàì îâðàãîâ è â ïîéìàõ ðåê. Â Ïðåäóðàëüå â ñîñòàâ
ëåñîâ âõîäÿò Acer platanoides, Ulmus glabra, Quercus robur, Betula
pendula, B. pubescens, Populus tremula è ðåäêî Pinus sylvestris, â äîëè-
íàõ ðåê � Populus nigra è Salix alba; â Çàóðàëüå ñîñòàâ ëåñîîáðàçîâà-
òåëåé çíà÷èòåëüíî áåäíåå, ñþäà øèðîêîëèñòâåííûå äåðåâüÿ íå çàõî-
äÿò. Îñíîâó ðàñòèòåëüíîñòè ýòîé çîíû â ïðåäåëàõ ÐÁ ïðåæäå ñîñòàâ-
ëÿëè ñòåïíûå ñîîáùåñòâà.

Ãëàâà 1
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Ã ë à â à 2

ÒÀÊÑÎÍÎÌÈ×ÅÑÊÀß ÑÒÐÓÊÒÓÐÀ ÊÎÌÏËÅÊÑÎÂ
ÁËÈÇÊÎÐÎÄÑÒÂÅÍÍÛÕ ÂÈÄÎÂ ÐÎÄÀ DELPHINIUM L.

2.1. Ðîä Delphinium L.: ðàñïðîñòðàíåíèå
è òàêñîíîìè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà

Pîä Delphinium  L. íàñ÷èòûâàåò îêîëî 400 âèäîâ [Ìàëþòèí, 1987],
øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ ïî çåìíîìó øàðó [Ìàëþòèí, 1992]. Â Åâ-
ðîïå îíè âñòðå÷àþòñÿ â àëüïî-êàðïàòñêîé ãîðíîé ñèñòåìå è â ãîðàõ
Ñðåäèçåìíîìîðüÿ, íà òåððèòîðèè åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ðîññèè è Ñèáè-
ðè äîõîäÿò äî áåðåãîâ Ëåäîâèòîãî îêåàíà [Íåâñêèé, 1937]. Î÷åíü ìíîãî
âèäîâ äåëüôèíèóìîâ â Êèòàå [Wang, 1962; Alkelidar, Richards, 1981;
Ìàëþòèí, 1992]. Îíè âñòðå÷àþòñÿ íà þãå Àçèè â ãîðàõ Ñèàìà, â Èí-
äèè è â ñòðàíàõ Ïåðåäíåé Àçèè [Chauhan, Jain, 1972; Munz, 1967à,
1968], â Àôðèêå, ðàñòóò â Ýôèîïèè, Òàíçàíèè, Ìîçàìáèêå [Munz,
1967á]. Ìíîãî âèäîâ äåëüôèíèóìîâ ðàñïðîñòðàíåíî â Ñåâåðíîé Àìå-
ðèêå [Peterson, Mc Kenny, 1968; Waser, Prise, 1991, 1994; Baskin, Baskin,
1994]. Îñíîâíûå ìåñòîîáèòàíèÿ ðàñòåíèé ðîäà Delphinium � àëüïèé-
ñêèå è ñóáàëüïèéñêèå ëóãà [Çèìàí, 1985]. Âåðîÿòíûì öåíòðîì âèäî-
îáðàçîâàíèÿ ðîäà Delphinium ÿâëÿåòñÿ Öåíòðàëüíàÿ [Íuth, 1895, öèò.
ïî Ìàëþòèíó, 1973] èëè Âîñòî÷íàÿ Àçèÿ [Òàmura, 1965].

Å. Õóò [Íuth, 1895, öèò. ïî Ìàëþòèíó, 1973] ïðåäïîëàãàë, ÷òî ðàñ-
ñåëåíèå äåëüôèíèóìîâ íà÷àëîñü ñ Ãèìàëàéñêèõ ãîð è âñå âèäû ïðî-
èñõîäÿò îò êîðîòêîøïîðöåâûõ, ñ åãî òî÷êè çðåíèÿ, áîëåå ïðèìèòèâ-
íûõ ôîðì. Ïî ìíåíèþ Ì. Òàìóðû [Òàmura, 1965], öåíòðîì, îòêóäà
ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâà Ranunculaceae ðàñïðîñòðàíèëèñü íà òåð-
ðèòîðèþ Åâðî-Ñèáèðñêîé îáëàñòè è Àðêòèêè, ñëóæèëà ßïîíî-Êèòàéñ-
êàÿ îáëàñòü.

Â Âîñòî÷íîé Åâðîïå ðîä ïðåäñòàâëåí äâóìÿ ñåêöèÿìè:
Delphinastrum DC. è Diedropetala Huth [Öâåëåâ, 1996], èç êîòîðûõ íà
Þæíîì Óðàëå âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî Delphinastrum DC. Âîñòî÷íîåâðî-
ïåéñêèå âèäû ýòîé ñåêöèè íå âñåãäà èìåþò õîðîøî âûðàæåííóþ ýêî-
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ëîãî-ãåîãðàôè÷åñêóþ îáîñîáëåííîñòü, â ñâÿçè ñ ÷åì ïðè ïîñëåäíåì
ïåðåñìîòðå Í.Í. Öâåëåâûì [1996] ñåêöèÿ áûëà ðàçäåëåíà íà 4 ãðóï-
ïû áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ, íàçâàííûìè «àãðåãàòàìè»: D. aggr. elatum
L., D. aggr. cuneatum Stev. ex DC., D. aggr. dictyocarpum DC. è D. aggr.
cheilanthum  Fisch., èç êîòîðûõ ïåðâûå òðè âñòðå÷àþòñÿ íà Þæíîì
Óðàëå. Âèäû ãðóïïû D. aggr. cheilanthum Fisch. ïðîèçðàñòàþò òîëüêî â
âîñòî÷íûõ ðàéîíàõ Åâðîïåéñêîé Àðêòèêè [Öâåëåâ, 1996].

Ïðåäëîæåííûå Í.Í. Öâåëåâûì «àãðåãàòû» ïî îáúåìó áëèçêè ê ñèí-
ãàìåîíó � ñîâîêóïíîñòè áèîëîãè÷åñêèõ ïîëóâèäîâ, êîòîðûå ñâÿçàíû
ìåæäó ñîáîé ÷àñòîé èëè ýïèçîäè÷åñêîé ãèáðèäèçàöèåé [Grant, 1957].
Ïîëóâèäû � ýòî ïîïóëÿöèîííûå ñèñòåìû, íàõîäÿùèåñÿ íà ïðîìåæó-
òî÷íûõ ñòàäèÿõ äèâåðãåíöèè, êîãäà ïîïóëÿöèè íå ïðåäñòàâëÿþò ñî-
áîé íè õîðîøèõ ðàñ, íè õîðîøèõ âèäîâ è ñâÿçàíû äðóã ñ äðóãîì áëà-
ãîäàðÿ íåçíà÷èòåëüíîìó ñêðåùèâàíèþ è ñëàáîìó îáìåíó ãåíàìè [Grant,
1963; Ãðàíò, 1984]. Ïî îáúåìó îíè ÷àñòî ñîâïàäàþò ñ òàêñîíîìè÷åñ-
êèìè âèäàìè. Ïîëóâèäû ìîãóò âîçíèêàòü âñëåäñòâèå ïåðâè÷íîãî âè-
äîîáðàçîâàíèÿ è êàê ïðîäóêòû ãèáðèäèçàöèè ìåæäó âèäàìè, êîòîðûå
ïðåæäå áûëè õîðîøî èçîëèðîâàíû. Ñèíãàìåîí âåäåò ñåáÿ íà ñâîåé
âíåøíåé ãðàíèöå êàê õîðîøî èçîëèðîâàííûé áèîëîãè÷åñêèé âèä, íî
îòëè÷àåòñÿ îò íåãî áîëåå ñëîæíîé âíóòðåííåé ñòðóêòóðîé [Ãðàíò, 1984].

2.2. Êîìïëåêñû áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ
ðîäà Delphinium L. íà Þæíîì Óðàëå

2.2.1. Êîìïëåêñ D. aggr. elatum L.

D. aggr. elatum ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îáøèðíóþ ñåòü ïîëóâèäîâ,
öåíòðàëüíîå ìåñòî â êîòîðîé çàíèìàåò D. elatum s. str. Â Âîñòî÷íîé
Åâðîïå, â òîì ÷èñëå íà Þæíîì Óðàëå, êîìïëåêñ D. aggr. elatum ïðåä-
ñòàâëåí 6 âèäàìè: D. elatum  s. str., D. alpinum  Waldst. et Kit., D.
cryophilum (Nevski) Jurtz., D. nacladense Zapal., D. villosum  Stev. è D.
nurguschense Kulikov [Öâåëåâ, 1996; Êóëèêîâ, 2000]. Êðîìå òîãî, â
Ñèáèðè âñòðå÷àþòñÿ åùå íåñêîëüêî ìîðôîëîãè÷åñêè áëèçêèõ ê D.
elatum s. str. âèäîâ: D. ochotense Nevski, D. mirabile Serg., D.
inconspicuum Serg., D. malyschevii  Frisen è D. ukokense Serg.

Ó âèäà D. elatum îñü ñîöâåòèÿ, öâåòîíîæêè, ÷àøå÷êà è çàâÿçü �
ãîëûå, ðåæå ïî÷òè ãîëûå, ïðèöâåòíèêè è ïðèöâåòíè÷êè � óçêîëèíåé-
íûå, ñòåáëè � áîëåå èëè ìåíåå âîëîñèñòûå òîëüêî â íèæíåé ÷àñòè
[Öâåëåâ, 1996]. Îí ÿâëÿåòñÿ êîíòèíåíòàëüíûì åâðî-àçèàòñêèì áîðå-
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àëüíûì âèäîì, çàõîäÿùèì â Çàïàäíóþ Åâðîïó òîëüêî ïî ãîðàì è íå
äîñòèãàþùèì íà âîñòîêå Òèõîîêåàíñêîãî ïîáåðåæüÿ [Íåâñêèé, 1937]
(ðèñ. 1). D. elatum íà÷àë çàñåëåíèå òåððèòîðèè ñâîåãî ñîâðåìåííîãî
àðåàëà â ïîñëåëåäíèêîâîå âðåìÿ îêîëî 12 òûñ. ëåò òîìó íàçàä [Ìà-
ëþòèí, 1973]. Áëàãîäàðÿ èíòåíñèâíîìó ðàññåëåíèþ, âíóòðèâèäîâîé è
ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè, à òàêæå âëèÿíèþ íîâûõ óñëîâèé ñðåäû
ýòîò òåòðàïëîèäíûé âèä îáðàçîâàë ìíîæåñòâî ôîðì [Ìàëþòèí, 1973].
Íà ñèñòåìàòè÷åñêîì óðîâíå ýòî íàøëî îòðàæåíèå â âûäåëåíèè íåêî-

òîðûìè àâòîðàìè íîâûõ ïîäâèäîâ è ïîäíÿòèè ðÿäà ïîäâèäîâ äî óðîâ-
íÿ ñàìîñòîÿòåëüíûõ âèäîâ [Ôðèçåí, 1990; Öâåëåâ, 1996; Êóëèêîâ,
2000]. Âûäåëåííûå èç D. elatum íîâûå âèäû, êàê ïðàâèëî, ïðèóðî÷å-
íû ê êðàÿì ãåîãðàôè÷åñêîãî è ýêîëîãè÷åñêîãî àðåàëà ýòîãî âèäà.

Ïî ìíåíèþ Í.È. Ìàëþòèíà [1973], âåðîÿòíåå âñåãî, D. elatum ïðî-
èçîøåë îò D. grandiflorum â ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè è óäâîåíèÿ ÷èñ-
ëà õðîìîñîì, òàê êàê ïðè ñêðåùèâàíèè ñ D. grandiflorum îí äàåò ãèá-

Ð è ñ .  1 .  Àðåàëû âèäîâ êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L. íà
òåððèòîðèè Ðîññèè è ñîïðåäåëüíûõ ãîñóäàðñòâ [Íåâñêèé, 1937; Þðöåâ,
1971; Ôðèçåí, 1990, 1993; Meusel, 1965]:

1 � D. elatum s. str.; 2 � D. cryophilum; 3 � D. ukokense; 4 � D. mirabile; 5 �
D. malyschevii; 6 � D. ochotense; 7 � D. nurguschense; 8 � D. alpinum; 9 � D.
nacladense; 10 �D. inconspicuum; 11 � D. villosum
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ðèäû, âíåøíèé îáëèê êîòîðûõ èìååò áîëüøîå ñõîäñòâî ñ âîñòî÷íîñè-
áèðñêèì âèäîì D. ñheilanthum, ñ êîòîðûì î÷åíü áëèçîê D. grandiflorum.

Â òóíäðîâîé çîíå Àðêòèêè D. elatum çàìåùàåòñÿ íà áëèçêèå ê
íåìó âèäû � D. cryophilum è D. ochotense. Âèä D. cryophilum âû-
äåëåí ïî íàëè÷èþ îáèëüíîãî îïóøåíèÿ èç äëèííûõ îòòîïûðåííûõ
âîëîñêîâ ïî âñåìó èëè ïî÷òè âñåìó ñòåáëþ ïðè åäèíè÷íîì ïðè-
ñóòñòâèè æåëåçèñòûõ ïóçûðåâèäíûõ âîëîñêîâ. Åäèíè÷íî ðàñòåíèÿ
D. cryophilum âñòðå÷àþòñÿ â áàññåéíàõ ðåê Ìåçåíè è Ïå÷îðû, ãäå
íåðåäêè ãèáðèäíûå ïîïóëÿöèè ñ D. elatum [Öâåëåâ, 1996]. Âèä
D. ochotense îáû÷åí â ðàéîíå ñàìîé ñåâåðíîé ïîëîñû ðåäêîëå-
ñèé è â ïîäçîíàõ þæíûõ (ãóáà Áóîð-Õàÿ) è òèïè÷íûõ òóíäð ãîðíîé
äîëèíû ð. Ëåíû è åå ëåâûõ è ïðàâûõ ïðèòîêîâ. Îí òàêæå âñòðå÷à-
åòñÿ â íèçîâüÿõ ð. Ëåíû, â áàññåéíå ð. Õàðàóëàõà è äðóãèõ ðåê,
âïàäàþùèõ â ãóáó Áóîð-Õàÿ. Âíå Àðêòèêè ýòîò âèä îòìå÷åí â Ñå-
âåðíîì Âåðõîÿíå (ð. Óíãóîõòàõ íà õðåáòå Îðóëãàí), â áàññåéíå
âåðõíåãî òå÷åíèÿ ð. Àëäàí íà õðåáòå Ñòàíîâîé (ãîëåö Ýâîòà), â
Þæíîé ÷àñòè Îõîòñêîãî ïîáåðåæüÿ [Þðöåâ, 1971]. Íåêîòîðûå
ñèñòåìàòèêè ïðèçíàþò ýòè âèäû ñàìîñòîÿòåëüíûìè [Ôðèçåí, 1990;
×åðåïàíîâ, 1995], äðóãèå [Þðöåâ, 1971] ðàññìàòðèâàþò êàê ïîä-
âèäû D. elatum (D. elatum ssp. cryophilum è D. elatum ssp.
ochotense).

Ê D. elatum s. str. áëèçîê D. villosum. Îí ñõîäåí ñ D. elatum s. str.,
íî öâåòîíîæêè è îñè ñîöâåòèÿ ó íåãî ãóñòî ïîêðûòû äîâîëüíî äëèí-
íûìè è îòñòîÿùèìè, áîëåå èëè ìåíåå èçîãíóòûìè êíèçó ïðîñòûìè
âîëîñêàìè. Ïî ìíåíèþ Í.Í. Öâåëåâà [1996], îí âîçíèê â êóëüòóðå â
ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè D. elatum  s. str. ñ îäíèì èç ãóñòîâîëîñèñ-
òûõ âèäîâ èç ðîäñòâà D. cuneatum s. str. (ñêîðåå âñåãî ñ
D. subcuneatum Tzvel.), î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò íåìíîãî êëèíîâèäíî-
îòòÿíóòîå îñíîâàíèå ïëàñòèíîê ñðåäíèõ è âåðõíèõ ñòåáëåâûõ ëèñòü-
åâ. Âèä ââåäåí â êóëüòóðó è èíîãäà äè÷àåò. Â Âîñòî÷íîé Åâðîïå, êàê
ñ÷èòàåò àâòîð, èìåþòñÿ äâà åñòåñòâåííûõ åãî ìåñòîíàõîæäåíèÿ: ïî
ñêëîíàì ê ð. Âîëãå ó ñåëà Êðàñíîå ßðîñëàâñêîé îáëàñòè è íà
ð. Ïèíåãå. Îäíàêî è îíè, âåðîÿòíî, èìåþò àíòðîïîãåííîå ïðîèñõîæ-
äåíèå [Öâåëåâ, 1996].

Â Âîñòî÷íûõ Êàðïàòàõ âñòðå÷àåòñÿ D. nacladense [Âiñþëiíà, 1952].
Ýòîò âèä âûäåëåí èç ïîäâèäà D. elatum (D. elatum subsp. nacladense
(Zapal) Holub) ïî íàëè÷èþ ìÿãêîãî îïóøåíèÿ ñ èçâèëèñòûìè ïðîñòû-
ìè âîëîñêàìè â ñî÷åòàíèè ñ ãóñòûì æåëåçèñòûì îïóøåíèåì. Ó íåãî â
îïóøåíèè ñîöâåòèé ïðèñóòñòâóþò è äëèííûå, è áîëåå êîðîòêèå îòòî-
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ïûðåííûå ïðîñòûå è æåëåçèñòûå âîëîñêè. Ïðîèçðàñòàåò íà èçâåñò-
íÿêîâûõ ñêàëàõ ×èâ÷èíñêèõ ãîð [Äîáðà÷åâà è äð., 1987; Öâåëåâ, 1996].

Â åâðîïåéñêîé è àðêòè÷åñêîé ôëîðå åñòü åùå îäèí ïðåäñòàâè-
òåëü áëèçêèõ ê D. elatum âèäîâ � D. alpinum, êîòîðûé ÷àñòî îáúåäèíÿ-
åòñÿ ñ D. elatum è ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê åãî ïîäâèä [×åðåïàíîâ, 1995].
Îò D. elatum ýòîò âèä [Öâåëåâ, 1996] îòëè÷àåòñÿ òåì, ÷òî îñü ñîöâå-
òèÿ, öâåòîíîæêè è ÷àøåëèñòèêè ñíàðóæè äîâîëüíî ãóñòî ïîêðûòû î÷åíü
êîðîòêèìè îòòîïûðåííûìè ïðÿìûìè âîëîñêàìè, ÷àñòî çàìåòíî ðàñ-
øèðåííûìè â íèæíåé ÷àñòè èëè îò÷àñòè æåëåçèñòûìè. Îí ïðèóðî÷åí,
ãëàâíûì îáðàçîì, ê ãîðíûì ðàéîíàì Þæíîé Ñèáèðè, Ñðåäíåé Àçèè è
Óðàëà ñ èçîëèðîâàííûìè ó÷àñòêàìè àðåàëà â Êàðïàòàõ. Ïðîèçðàñòàþ-
ùèå â ïðåäãîðüÿõ è íèçêîãîðüÿõ Ñðåäíåãî è þæíîé ÷àñòè Ñåâåðíîãî
Óðàëà ðàñòåíèÿ D. alpinum èìåþò çàâÿçè è ïëîäû, áîëåå èëè ìåíåå
ãóñòî îïóøåííûå êîðîòêèìè æåëåçèñòûìè âîëîñêàìè, êîòîðûå îáû÷-
íî ñèëüíî èçðåæèâàþòñÿ ïðè ñîçðåâàíèè. Ï.Â. Êóëèêîâ [2000] ïðåä-
ëîæèë èõ ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå îñîáîé ðàçíîâèäíîñòè � D. àlðinum
vàr. håbeñàrðum.

Â âûñîêîãîðüÿõ íà ãðàíèöå Ñðåäíåãî è Þæíîãî Óðàëà âñòðå÷àåò-
ñÿ âûäåëåííûé Ï.Â. Êóëèêîâûì [2000] èç D. elatum ýíäåìè÷íûé âèä
D. nurguschense Kulikov ñ îáèëüíûì îïóøåíèåì âñåõ îðãàíîâ. Îí îò-
ëè÷àåòñÿ íå òîëüêî çíà÷èòåëüíî áîëåå ãóñòûì äâóõúÿðóñíûì (ñîñòîÿ-
ùèì èç êîðîòêèõ æåëòîâàòûõ ïóçûðåâèäíî ðàñøèðåííûõ â îñíîâàíèè
è áîëåå äëèííûõ ïðÿìûõ áåëûõ ïðîñòûõ âîëîñêîâ) îïóøåíèåì ñòåá-
ëåé (îáû÷íî ïî âñåé äëèíå), ÷åðåøêîâ ëèñòüåâ, îñåé ñîöâåòèé, öâå-
òîíîæåê è ÷àøåëèñòèêîâ, íî è îïóøåíèåì çàâÿçåé è ëèñòîâîê, ñîñòî-
ÿùèì èç îòíîñèòåëüíî äëèííûõ è ãóñòûõ áåëûõ ïðèæàòûõ èëè ïîëóîò-
òîïûðåííûõ ïðîñòûõ âîëîñêîâ, ñîõðàíÿþùèõñÿ ïðè ñîçðåâàíèè ïëî-
äîâ [Êóëèêîâ, 2000].

Äîñòàòî÷íî õîðîøî èññëåäîâàíà äèôôåðåíöèàöèÿ áëèçêèõ ê
D. elatum âèäîâ â Ñèáèðè [Ñåðãèåâñêàÿ, 1930à,á, 1954; Ïîïîâ, 1957;
Ìàëûøåâ, 1965; Ôðèçåí, 1990, 1993]. Ë.Ï. Ñåðãèåâñêàÿ âûäåëèëà èç
D. elatum 3 âûñîêîãîðíûõ âèäà: D. mirabile, D. inconspicuum è D.
ukokense. Âèä D. mirabile âûäåëåí ïî íàëè÷èþ â íèæíåé è ñðåäíåé
÷àñòè ñòåáëÿ ãóñòûõ (èíîãäà ðåäêèõ) êîðîòêèõ ìÿãêèõ âîëîñêîâ, à â
ñîöâåòèè � ãóñòûõ êîðîòêèõ æåëòîâàòûõ âîëîñêîâ ñ ïðèìåñüþ äëèí-
íûõ áåëûõ. Âèä D. inconspicuum âûäåëåí ïî íàëè÷èþ ïðîñòûõ äëèí-
íûõ è êîðîòêèõ ìÿãêèõ ñ ïðèìåñüþ æåëåçèñòûõ âîëîñêîâ, áîëåå îáèëü-
íûõ â âåðõíåé ÷àñòè ñòåáëÿ, à òàêæå ãóñòûõ êîðîòêèõ ïðîñòûõ è æåëå-
çèñòûõ âîëîñêîâ â ñîöâåòèè. Âèä D. ukokense îòëè÷àåòñÿ íàëè÷èåì
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ãóñòîãî êîðîòêîãî æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ ñ ïðèìåñüþ ïðîñòûõ âîëîñ-
êîâ, áîëåå îáèëüíûõ íà öâåòîíîæêàõ è ïðèöâåòíè÷êàõ [Ôðèçåí, 1990,
1993]. Ýòè 3 âèäà â ñâîäêå Ñ.Ê. ×åðåïàíîâà [1995] ðàññìàòðèâàþòñÿ
êàê ñàìîñòîÿòåëüíûå. Îáùåé èõ îòëè÷èòåëüíîé ÷åðòîé ÿâëÿåòñÿ íèç-
êîðîñëîñòü (ìàêñèìàëüíàÿ âûñîòà îêîëî 40 ñì), ÷òî, âîçìîæíî, ñâÿ-
çàíî ñ ñóðîâûìè êëèìàòè÷åñêèìè óñëîâèÿìè ìåñòîîáèòàíèé. D. mirabile
è D. ukokense ÿâëÿþòñÿ ýíäåìèêàìè Ñèáèðñêîé ôëîðû. Âñå 3 âèäà
âñòðå÷àþòñÿ â Çàïàäíîé Ñèáèðè: D. mirabile � â ïîéìå ð. Òàëäóðà, D.
ukokense � íà ïëîñêîãîðüå Óêîê, â äîëèíå ðåê Äæþìàëû è Àê-Êîë, à
òàêæå íà ñåâåðå Ñèáèðè (ð. Øóé íà Øàïøàëüñêîì õðåáòå), à D.
inconspicuum, êðîìå òîãî, � íà þãî-âîñòîêå Êàçàõñòàíà è â Ñåâåðî-
Çàïàäíîé Ìîíãîëèè [Ôðèçåí, 1993]. Âîñòî÷íîñèáèðñêèé âûñîêîãîð-
íûé ýíäåìèê D. malyschevii âûäåëåí ïî íàëè÷èþ â ñîöâåòèè ãóñòîãî
æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ ñ ïðèìåñüþ ïðîñòûõ áåëûõ âîëîñêîâ [Ôðèçåí,
1993].

Òàêèì îáðàçîì, ñèñòåìàòè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ D. elatum è áëèçêèõ
ê íåìó âèäîâ îñíîâàíû íà îñîáåííîñòÿõ õàðàêòåðà îïóøåíèÿ ñòåá-
ëÿ è ñîöâåòèÿ, ïðè÷åì àâòîðàìè îáúåì ýòèõ âèäîâ òðàêòóåòñÿ ïî-
ðàçíîìó.

Ó ðàñòåíèé êîìïëåêñà D. aggr. elatum âñòðå÷àåòñÿ îïóøåíèå ÷å-
òûðåõ òèïîâ:

1) æåëåçèñòîå (êîðîòêèå æåëòîâàòûå âîëîñêè ñ ïóçûðåâèäíî ðàñ-
øèðåííûìè îñíîâàíèÿìè);

2) ùåòèíèñòîå äëèííîå îïóøåíèå ïðîñòûìè îòòîïûðåííûìè áå-
ëûìè âîëîñêàìè;

3) ùåòèíèñòîå êîðîòêîå îïóøåíèå ïðîñòûìè îòòîïûðåííûìè âî-
ëîñêàìè;

4) ìÿãêîå èçâèëèñòî-âîëíèñòîå.
Â ïðèðîäå âèäû ñ «÷èñòûì» òèïîì îïóøåíèÿ âñòðå÷àþòñÿ ðåäêî,

è èõ îïóøåíèå îáû÷íî ïðåäñòàâëåíî íåñêîëüêèìè òèïàìè âîëîñêîâ.
Àíàëèç çàêîíîìåðíîñòåé ðàñïðîñòðàíåíèÿ íà òåððèòîðèè Ðîññèè è
áûâøåãî ÑÑÑÐ áëèçêèõ ê D. elatum âèäîâ ïî òèïó îïóøåíèÿ (ñì. ðèñ. 1)
ïîçâîëèë âûÿâèòü ñëåäóþùèå çàêîíîìåðíîñòè.

1. Ðàñòåíèÿ ñ íåîïóøåííûìè ïîáåãàìè èëè èìåþùèå ðåäêîå
ïðÿìîå îïóøåíèå â íèæíåé ÷àñòè ñòåáëÿ (òèïè÷íûé âàðèàíò D. elatum
var. elatum) øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû íà ðàâíèííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ñ
óìåðåííûì êëèìàòîì, à òàêæå íà Ñåâåðíîì è Ïðèïîëÿðíîì Óðàëå
[Êóëèêîâ, 2000].
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2. Ðàñòåíèÿ ñ âûðàæåííûì ãóñòûì ùåòèíèñòûì îïóøåíèåì
(D. cryophilum) ðàñïðîñòðàíåíû ðåæå, âñòðå÷àþòñÿ â áîëåå ñóðîâûõ
êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ (òóíäðîâûå çîíû Àðêòèêè) è ýïèçîäè÷åñêè â
øèðîòàõ ñ áîëåå óìåðåííûì êëèìàòîì. Ýòîò òèï îïóøåíèÿ âñòðå÷à-
åòñÿ òàêæå â ñîöâåòèè åâðîïåéñêîãî ðàâíèííîãî ýíäåìè÷íîãî âèäà
D. villosum è êàðïàòñêîãî âèäà D. nacladense. Âåðîÿòíî, ýòè âèäû ñôîð-
ìèðîâàëèñü íà ðàâíèíàõ â ïåðèãëÿöèàëüíûõ çîíàõ â ïëåéñòîöåíîâîì
ïåðèîäå.

3. Ðàñòåíèÿ ñ âûðàæåííûì æåëåçèñòûì îïóøåíèåì (D. malyschevii
è D. ukokense) õàðàêòåðíû äëÿ ñóáàëüïèéñêèõ ëóãîâ Àëòàÿ. Ýòîò òèï
îïóøåíèÿ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ïðèñóòñòâóåò ó ðàñòåíèé âñåõ âèäîâ
è ðàçíîâèäíîñòåé (D. alpinum, D. nurguschense, D. mirabile,
D. inconspicuum è D. nacladense), âñòðå÷àþùèõñÿ â ñóáàëüïèéñêèõ ëóãàõ
îò Ñèáèðè äî Ñðåäíåé Åâðîïû, à òàêæå Êðàéíåãî ñåâåðà (D. cryophilum
è D. ochotense), íî îòñóòñòâóåò ó ðàñòåíèé Ñåâåðíîãî è Ïðèïîëÿðíîãî
Óðàëà. Âèäû ñ âûðàæåííûì æåëåçèñòûì îïóøåíèåì ñôîðìèðîâàëèñü,
âîçìîæíî, åùå äî ïëåéñòîöåíîâîãî ïåðèîäà, à â ïëåéñòîöåíîâûé �
ñïóñòèëèñü íà ðàâíèíó, îáðàçóÿ íåïðåðûâíûé àðåàë è ñêðåùèâàÿñü ñ
äðóãèìè âèäàìè, íå èìåþùèìè îïóøåíèÿ ýòîãî òèïà.

4. Ðàñòåíèÿ ñ âûðàæåííûì ìÿãêèì èçâèëèñòûì îïóøåíèåì âñòðå-
÷àþòñÿ â ñóáàëüïèéñêèõ ëóãàõ Àëòàÿ è ñåâåðî-çàïàäíîé Ìîíãîëèè
(D. inconspicuum), à òàêæå â àðêòè÷åñêîé òóíäðå (D. ochotense).

Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñîâðåìåííîå ðàçíîîáðàçèå ôîðì
D. elatum è áëèçêèõ ê íåìó âèäîâ îáðàçîâàëîñü â ðåçóëüòàòå ìåæâè-
äîâîé ãèáðèäèçàöèè ðàñòåíèé ñ äîìèíèðîâàíèåì ðàçëè÷íûõ òèïîâ
îïóøåíèÿ. Ýòè âèäû ìîãëè áûòü êàê òåòðàïëîèäíûìè, òàê è äèïëîèä-
íûìè. Ïîñëåäíèå, ïî ìíåíèþ Í.È. Ìàëþòèíà [1973], áëèæå ê èñõîä-
íûì ïðåäêîâûì âèäàì. Äèïëîèäíîå ÷èñëî õðîìîñîì (16) èìååòñÿ ó
D. malyschevii [Ôðèçåí, 1993]. Âåðîÿòíî, ýòîò âèä íàèáîëåå áëèçîê ê
ïðåäêîâûì ôîðìàì òåòðàïëîèäíûõ âèäîâ [Ñîêîëîâñêàÿ, 1962; Õðî-
ìîñîìíûå�, 1969; Ëåâèòñêèé, 1976; Êðàñíèêîâ, Øàóëî, 1986 è äð.] ñ
æåëåçèñòûì îïóøåíèåì â ñîöâåòèè (D. cryophilum è D. inconspicuum).
Ê ñîæàëåíèþ, äëÿ áîëüøèíñòâà âèäîâ (D. alpinum, D. nacladense,
D. ochotense, D. villosum, D. mirabile è D. ukokense) äàííûõ ïî èõ ïëî-
èäíîñòè íåò.

Èç âèäîâ êîìïëåêñà Delphinium  aggr. elatum â «Îïðåäåëèòåëå âûñ-
øèõ ðàñòåíèé Áàøêèðñêîé ÀÑÑÐ» [1988] óêàçûâàåòñÿ òîëüêî D. elatum,
îäíàêî íàëè÷èå â ãåðáàðèè Èíñòèòóòà áèîëîãèè ÓÍÖ ÐÀÍ ýêçåìïëÿ-
ðîâ ýòîãî âèäà ñ æåëåçèñòûì îïóøåíèåì íà ñòåáëå è â ñîöâåòèè ñâè-



Ãëàâà 2

16

äåòåëüñòâîâóåò î òîì, ÷òî íàðÿäó ñ D. elatum íà Þæíîì Óðàëå ìîãóò
èìåòü ðàñïðîñòðàíåíèå è D. alpinum, è D. nurguschense.

2.2.2. Êîìïëåêñ D. aggr. cuneatum Stev. ex DC.

Ó ðàñòåíèé ýòîãî êîìïëåêñà ñòåáëè âûñîêèå è áîëåå èëè ìåíåå
âîëîñèñòûå, ñ ïðîñòûìè âîëîñêàìè; ëèñòüÿ ïðè îñíîâàíèè êëèíîâèä-
íûå, îòòÿíóòûå â ÷åðåøîê, ãëóáæå ñåðåäèíû ðàññå÷åíû íà äîëè; öâå-
òû íåêðóïíûå, ñèíèå, ñî øïîðöåì, îáû÷íî ðàâíûì ëèñòî÷êàì îêîëî-
öâåòíèêîâ, â ãóñòîé, ïðîñòîé èëè ïðè îñíîâàíèè âåòâèñòîé êèñòè,
ìíîãî÷èñëåííûå. Ïðèöâåòíè÷êè ðàçíîîáðàçíîé ôîðìû; ëèñòîâîê òðè,
îíè ãîëûå èëè âîëîñèñòûå.

Êîìïëåêñ âêëþ÷àåò 4 áëèçêèõ âèäà � D. cuneatum Stev. ex DC., D.
subcuneatum Tzvcl., D. litwinowii Sambuk, D. duhmbergii Huth. Ê D.
cuneatum s. str. Í.Í. Öâåëåâ [1996, 2001] îòíîñèò ëèøü ïîïóëÿöèè ñ
ãîëûì èëè ïî÷òè ãîëûì ñîöâåòèåì è óçêîëèíåéíûìè ïðèöâåòíèêàìè,
ðàñïðîñòðàíåííûå ãëàâíûì îáðàçîì â áàññåéíàõ Îêè è ñðåäíåé Âîë-
ãè, à òàêæå íà Ñðåäíåì Óðàëå.

Ó âèäà D. subcuneatum îñü ñîöâåòèÿ, öâåòîíîæêè è ÷àøåëèñòèêè
ñíàðóæè äîâîëüíî ãóñòî ïîêðûòû î÷åíü êîðîòêèìè, êóð÷àâûìè, ïðè-
ëåãàþùèìè âîëîñêàìè. Ïðèöâåòíèêè è ïðèöâåòíè÷êè øèëîâèäíî-ëè-
íåéíûå. Çàâÿçü è ïëîäû îáû÷íî ãîëûå, ðåæå î÷åíü êîðîòêî âîëîñèñ-
òûå. Îò íàèáîëåå áëèçêîãî âèäà � D. cuneatum Stev. ex DC. � îòëè÷à-
åòñÿ ñîöâåòèÿìè è ÷àøåëèñòèêàìè: ñíàðóæè äîâîëüíî ãóñòî, íî î÷åíü
êîðîòêî îïóøåííûìè (íå ãîëûìè). Àðåàë ýòîãî âèäà âêëþ÷àåò Ñðåä-
íåå Ïîâîëæüå, Þæíûé Óðàë è Ñåâåðíóþ Óêðàèíó.

Âèä D. litwinowii î÷åíü ñõîäåí ñ ïðåäûäóùèì, íî èìååò ëàíöåòíî-
ÿéöåâèäíûå èëè øèðîêîëàíöåòíûå ïðèöâåòíèêè è ïðèöâåòíè÷êè.
Øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí îò ð. Îêè äî Ïîëòàâñêîé, Õàðüêîâñêîé, Âîðî-
íåæñêîé è Ñàðàòîâñêîé îáëàñòåé íà þãå, à íà âîñòîêå � äî Þæíîãî
Óðàëà [Öâåëåâ, 1996].

Âèä D. duhmbergii ñõîäåí ñ D. litwinowii, íî îñü ñîöâåòèÿ, öâå-
òîíîæêè è ÷àøåëèñòèêè ñíàðóæè ãîëûå, ðåæå ïî÷òè ãîëûå. Îò D.
cuneatum îòëè÷àåòñÿ áîëåå øèðîêèìè ïðèöâåòíèêàìè è ïðèöâåò-
íè÷êàìè. Ðàñïðîñòðàíåí â âîñòî÷íûõ è þãî-âîñòî÷íûõ ÷àñòÿõ Âîë-
æñêî-Äîíñêîãî ôëîðèñòè÷åñêîãî ðàéîíà, íî ñïîðàäè÷åñêè âñòðå-
÷àåòñÿ òàêæå â ñåâåðíûõ ðàéîíàõ Óêðàèíû, à òàêæå â îêðåñòíîñ-
òÿõ Áóçóëóêà Îðåíáóðãñêîé îáëàñòè. Ýòîò âèä áûë îïèñàí ïî ìà-
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òåðèàëó èç Þãî-Âîñòî÷íîé Åâðîïû, ñ Àëòàÿ è Òÿíü-Øàíÿ. Îäíî-
âðåìåííî íà Àëòàå áûëà îïèñàíà ðàçíîâèäíîñòü D. duhmhergii var.
re t rop i losum  Huth,  ïîçäíåå ïðèíÿòàÿ çà îñîáûé âèä �
D. retropilosum (Huth) Sambuk, ê êîòîðîìó, êàê îêàçàëîñü, ïðèíàä-
ëåæàò è äðóãèå ñèáèðñêèå ýêçåìïëÿðû, ïðèâåäåííûå ïðè ïåðâî-
îïèñàíèè D. duhmbergii (â òîì ÷èñëå è ýêçåìïëÿðû Äóìáåðãà, â
÷åñòü êîòîðîãî íàçâàí âèä ñ Àëòàÿ). Öèòèðîâàííûå ýêçåìïëÿðû ñ
Òÿíü-Øàíÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ îòíîñÿò ê D. turkestanicum Huth
èëè ê D. confusum Ì. Pop. Äëÿ íåãî, êàê è äëÿ âñåãî âèäà, óêàçû-
âàþòñÿ ãîëûå ñíàðóæè ÷àøåëèñòèêè è øèðîêèå (êàê ó D. litwinowii)
ïðèöâåòíèêè è ïðèöâåòíè÷êè.

Â îòëè÷èå îò âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum âèäû êîìïëåêñà
D. aggr. cuneatum ïëîõî äèôôåðåíöèðîâàíû ýêîëîãè÷åñêè è ãåîãðà-
ôè÷åñêè. Èõ îñíîâíûå òàêñîíîìè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ñâÿçàíû ñî ñòåïå-
íüþ îïóøåííîñòè ñîöâåòèÿ è ÷àøåëèñòèêîâ, à òàêæå øèðèíîé ïðè-
öâåòíèêîâ è ïðèöâåòíè÷êîâ.

Â «Îïðåäåëèòåëå âûñøèõ ðàñòåíèé Áàøêèðñêîé ÀÑÑÐ» [1988] óêà-
çûâàåòñÿ òîëüêî D. cuneatum, íî, ïî äàííûì Í.Í. Öâåëåâà [1996], äî
Þæíîãî Óðàëà ìîãóò äîõîäèòü D. subcuneatum è D. litwinowii.

2.2.3. Êîìïëåêñ D. aggr. dictyocarpum DC.

Ýòî åùå áîëåå êñåðîôèòèçèðîâàííàÿ ãðóïïà âèäîâ îáû÷íî ñ áî-
ëåå óçêèìè äîëÿìè ëèñòüåâ è áîëåå íèçêèìè ñòåáëÿìè. Îñíîâíîå
îòëè÷èå åå îò äâóõ ïðåäûäóùèõ àãðåãàòîâ � îêðàñêà ëåïåñòêîâ, êî-
òîðûå çäåñü íå òåìíî-áóðûå, à ñâåòëî-æåëòûå ñ áîëüøåé èëè ìåíü-
øåé ïðèìåñüþ ñèíåãî öâåòà, îñîáåííî íà íèæíåé ïàðå ëåïåñòêîâ-
ñòàìèíîäèåâ.

Êîìïëåêñ âêëþ÷àåò âèäû D. pubiflorum (DC.) Turcz. ex Huth,
D. dictyocarpum DC., D. cyananthum Nevski, D. uralense Nevski [Öâåëåâ,
1996].

D. pubiflorum ïî ôîðìå ëèñòüåâ, ïðèöâåòíèêîâ è ïðèöâåò-
íè÷êîâ, à òàêæå ïî îïóøåíèþ â ñîöâåòèè ñõîäåí ñ D. subcuneatum
è D. cyananthum, îòëè÷àÿñü îò íèõ ãóñòîâîëîñèñòûìè ñ îáåèõ
ñòîðîí (à íå òîëüêî ñíàðóæè) ÷àøåëèñòèêàìè, à îò ïåðâîãî èç
íèõ åùå è îêðàñêîé ëåïåñòêîâ. Èìååò îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîé
àðåàë, îõâàòûâàþùèé þãî-âîñòîê Âîëæñêî-Äîíñêîãî, çàïàä Çà-
âîëæñêîãî è ñåâåð Íèæíå-Äîíñêîãî ôëîðèñòè÷åñêèõ ðàéîíîâ.
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D. dictyocarpum � ïðåèìóùåñòâåííî çàïàäíîñèáèðñêèé âèä, çàõî-
äÿùèé íà Ñðåäíèé è Þæíûé Óðàë. ×àøåëèñòèêè, öâåòîíîæêè è îñü
ñîöâåòèÿ ãîëûå.

D. cyananthum îòëè÷àåòñÿ îò ïðåäûäóùåãî âèäà ãóñòûì îïóøåíè-
åì âñåõ ÷àñòåé ñîöâåòèÿ èç î÷åíü êîðîòêèõ êóð÷àâûõ ïðîñòûõ âîëîñ-
êîâ. Ýíäåìè÷íûé âèä, âñòðå÷àþùèéñÿ íà Àëòàå è â Ñðåäíåé Àçèè.

D. uralense � óçêîýíäåìè÷íûé âèä, èçâåñòíûé òîëüêî ñ Çèëàèðñ-
êîãî ïëàòî íà Þæíîì Óðàëå. ßâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì åùå áîëåå çíà÷è-
òåëüíîé êñåðîôèòèçàöèè èñõîäíîãî äëÿ âñåãî àãðåãàòà òèïà: èìååò
âîëîñèñòûå ïî âñåé äëèíå ñòåáëè è ãóñòîâîëîñèñòûå çàâÿçè è ïëîäû.

Âèäû êîìïëåêñà D. aggr. dictyocarpum õîðîøî äèôôåðåíöèðîâà-
íû ãåîãðàôè÷åñêè. Îñíîâíûå òàêñîíîìè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ñâÿçàíû ñî
ñòåïåíüþ îïóøåííîñòè ñòåáëåé è ñîöâåòèé ðàñòåíèé. Â «Îïðåäåëè-
òåëå âûñøèõ ðàñòåíèé Áàøêèðñêîé ÀÑÑÐ» [1988] óêàçûâàþòñÿ âèäû
D. uralense è D. dictyocarpum, íî, ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì [Öâåëåâ,
1996], íà Þæíîì Óðàëå ìîæåò âñòðå÷àòüñÿ D. cyananthum.

Ãëàâà 2
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Ã ë à â à 3

ÌÅÒÎÄÈÊÀ ÈÑÑËÅÄÎÂÀÍÈÉ

3.1. Àíàëèç ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäîâ

Â õîäå ïðîâåäåííûõ â 1997�2001 ãã. ìàðøðóòíûõ èññëåäîâà-
íèé âûÿâëåíû 42 ìåñòîîáèòàíèÿ ðàñòåíèé êîìïëåêñà D. aggr. elatum L.,
36 ìåñòîîáèòàíèé D. aggr. dictyocarpum DC. (14 � D.  dictyocarpum
DC. è 22 � D.  uralense) è 4 ìåñòîîáèòàíèÿ D. aggr. cuneatum DC.
Íà òèïè÷íûõ ó÷àñòêàõ çàêëàäûâàëè ñòàíäàðòíûå ãåîáîòàíè÷åñêèå
îïèñàíèÿ íà ïëîùàäè îò 100 ì2 (íà îòêðûòûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ) äî
400 ì2 (ïîä ïîëîãîì ëåñà). Â ïåðèîä êàìåðàëüíîé îáðàáîòêè îïè-
ñàíèé ïðîâîäèëè èõ êëàññèôèêàöèþ è ïðèâÿçêó ê ñóùåñòâóþùåé
ñèñòåìå åäèíèö ýêîëîãî-ôëîðèñòè÷åñêîé êëàññèôèêàöèè ðàñòèòåëü-
íûõ ñîîáùåñòâ Þæíîãî Óðàëà [Àëåêñàíäðîâà, 1969; Ñîëîìåù è äð.,
1998; Ìèðêèí, Íàóìîâà, 1998]. Çàòåì àíàëèçèðîâàëè ðàñïðîñòðà-
íåíèå ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ ñ ïðèñóòñòèåì èçó÷àåìûõ âèäîâ è
ó÷àñòèå âèäîâ âî ôëîðèñòè÷åñêîì ñîñòàâå ñîîáùåñòâ.

3.2. Àíàëèç ôåíîòèïè÷åñêîé è ïîïóëÿöèîííîé
ìîðôîëîãè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè

Ñáîð ìàòåðèàëà. Ìàòåðèàë äëÿ àíàëèçà ôåíîòèïè÷åñêîé è ïî-
ïóëÿöèîííîé ìîðôîëîãè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ðàñòåíèé ðîäà
Delphinium áûë ñîáðàí íà 38 ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ, çàëîæåííûõ â ðàç-
ëè÷íûõ ÷àñòÿõ àðåàëîâ ýòèõ âèäîâ, â íàèáîëåå êîíòðàñòíûõ ïî ýêî-
ëîãè÷åñêèì óñëîâèÿì ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ, âûÿâëåííûõ íà
îñíîâå ïðåäâàðèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé èõ ïðèóðî÷åííîñòè ê ýëå-
ìåíòàì ðåëüåôà, êîðåííûì è ïðîèçâîäíûì òèïàì ðàñòèòåëüíîñòè
[Êàí÷óðèí, Ôåäîðîâ, 2000à,á; Ìóõàìåòçÿíîâà, Ôåäîðîâ, 2000; Ôå-
äîðîâ, Ìóõàìåòçÿíîâà, 2002]. Õàðàêòåðèñòèêà ïðîáíûõ ïëîùàäåé
ïðèâåäåíà â òàáë. 1, ðàçìåùåíèå ïîêàçàíî íà ðèñ. 2�4.
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1

Ïðîäîëæåíèå òàáë. 1

1 2 3 4 5 6 7 8

ÀÐ Aðõàíãåëüñêàÿ ëîã Ai , U-F 150 95 50 5

ÁË Áëàãîâåùåíñêàÿ ïðèðóñëîâàÿ òåððàñà A-De 140 80 15 1-3

ÌÈ Ìèøêèíñêàÿ-1 ëîã Co-As, Ai 120 90 40 åäèíè÷íî

ÒÂ Òàâòèìàíîâñêàÿ ëîã Ai , U-F 45 70 50 åäèíè÷íî

Delphinium aggr. cuneatum DC.

KK Kàíäðûêóëüñêàÿ ïëàòîîáðàçíàÿ âåðøèíà L-Q 70 80 50 åäèíè÷íî

ÀK Àñëûêóëüñêàÿ ïëàòîîáðàçíàÿ âåðøèíà L-Q 65 80 45 åäèíè÷íî

Delphinium aggr. dictyocarpum DC.

Delphinium dictyocarpum DC.

ÌÅ Ìåëåóçîâñêàÿ þãî-âîñòî÷íûé ñêëîí õîëìà 25° L-H 45 100 - 3-5

ÇÈ Çèàí÷óðèíñêàÿ âîñòî÷íûé ñêëîí õîëìà 25° An 40 70 - åäèíè÷íî

ÁÓ Áóðçÿíñêàÿ ñåâåðíûé ñêëîí 25° íàä ð. Áåëàÿ An 80 70 - åäèíè÷íî

ÈÄ Èäåëüáàêîâñêàÿ þãî-âîñòî÷íûé ñêëîí õîëìà 20° L-H 60 90 - 1-2

Ñ1 Ñåìèêîëåíêîâñêàÿ-1 þãî-âîñòî÷íûé ñêëîí õîëìà 25° An 60 100 - åäèíè÷íî

Þ1 Þìàãóçèíñêàÿ-1
ëîùèíà íà þãî-çàïàäíîì ñêëîíå

áàëêè 30°
An 80 70 - 1-2

ÀÌ Àêìóðóíñêàÿ
ëîã íà þãî-âîñòî÷íîì ñêëîíå

õîëìà 20°
An 80 85 - 1-2

ÞË Þëäûáàåâñêàÿ âîñòî÷íûé ñêëîí õîëìà 15° An 120 50 - åäèíè÷íî

Delphinium uralense Nevski

ÑÃ Ñàãèòîâñêàÿ ðîâíàÿ âåðøèíà ñûðòà L-Q 18 90 30 1-2

 KÀ Kàðãàëèíñêàÿ ñûðò, þãî-âîñòî÷íûé ñêëîí 15° L-Q 120 95 30 1-2
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Ð è ñ .  2 .  Ðàçìåùåíèå ïðîáíûõ ïëîùàäåé êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L.
(Çäåñü è äàëåå: ïîëíûå íàçâàíèÿ âûáîðîê ïðèâîäÿòñÿ â òàáë. 1)
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Ð è ñ .  3 .  Ðàçìåùåíèå ïðîáíûõ ïëîùàäåé Delphinium dictyocarpum DC. (l) è
Delphinium aggr. cuneatum DC. (n)
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Ð è ñ .  4 .  Ðàçìåùåíèå  ïðîáíûõ  ïëîùàäåé  Delphinium  uralense  Nevski  íà
Çèëàèðñêîì ïëàòî
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Ïðîáíûå ïëîùàäè çàêëàäûâàëè íà ó÷àñòêàõ, òèïè÷íûõ äëÿ âûáðàí-
íûõ òèïîâ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ. Íà êàæäîé èç íèõ ñëó÷àéíûì îáðà-
çîì, íî íå áëèæå ÷åì â 20 ì äðóã îò äðóãà îòáèðàëè 30�35 ãåíåðàòèâ-
íûõ ðàñòåíèé. Ó îòîáðàííûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé îòìå÷àëè âîçðàñ-
òíîå ñîñòîÿíèå, ÷èñëî ïîáåãîâ, âûñîòó è ðÿä äðóãèõ âàðèàáåëüíûõ ïà-
ðàìåòðîâ ñòåáëÿ, ëèñòà, ñîöâåòèÿ è öâåòêà (âñåãî 51) (òàáë. 2, ðèñ.
5�8), îòðàæàþùèõ îáëèê ðàñòåíèé èç ðàçëè÷íûõ ìåñòîîáèòàíèé.

Âîçðàñòíîå ñîñòîÿíèå ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé îòìå÷àëè ïî òðåõ-
áàëëüíîé øêàëå [Ìèõàéëîâñêàÿ, 1976; Ñìèðíîâà è äð., 1976; Ôåäî-
ðîâ, Ìàðòüÿíîâ, 1993]: 1 � ìîëîäûå ðàñòåíèÿ (ñ îäíèì öâåòóùèì
ïîáåãîì è åùå íå ïàðòèêóëèðîâàâøèìñÿ ñòåáëåêîðíåì); 2 � ñðåäíå-
âîçðàñòíûå (ñ ÷àñòè÷íî ïàðòèêóëèðîâàâøèìñÿ ñòåáëåêîðíåì, èìåþ-

Ðèñ. 5. Èçìåðåíèÿ ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ëèñòà ó ðà-
ñòåíèé ðîäà Delphinium L.:
1 � äëèíà ëèñòîâîé ïëàñòèíû;
2 � øèðèíà ëèñòîâîé ïëàñòèíû;
3 � øèðèíà îñíîâàíèÿ ñðåäíåé
ëîïàñòè;
4 � øèðèíà îñíîâàíèÿ öåíòðàëü-
íîé äîëè ñðåäíåé ëîïàñòè;
5 � äëèíà ñðåäíåé ëîïàñòè;
6 � äëèíà íåðàñ÷ëåíåííîé ÷àñòè
ëèñòîâîé ïëàñòèíû;
7 � óãîë ìåæäó êðàéíèìè ëîïàñòÿ-
ìè

Ðèñ. 6. Èçìåðåíèÿ ìîðôî-
ëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ öâåòêà
ó ðàñòåíèé ðîäà Delphinium L.:

1 � óãîë âåðõíåãî îòãèáà âåí÷è-
êà;
2 � øèðèíà øïîðöà;
3 � óãîë èçãèáà øïîðöà;
4 � øèðèíà ëèñòî÷êîâ îêîëî-
öâåòíèêà;
5 � äëèíà ëèñòî÷êîâ îêîëîöâåò-
íèêà
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ùèå òîëüêî ãåíåðàòèâíûå ïîáåãè);
3 � ñòàðåþùèå (íà ÷àñòè îòäåëÿþùèõ-
ñÿ ïàðòèêóë ñòåáëåêîðíÿ âñëåäñòâèå
èõ ñòàðåíèÿ ïðåêðàùàåòñÿ îáðàçîâà-
íèå ãåíåðàòèâíûõ ïîáåãîâ). Ðàçâè-
òîñòü ñîöâåòèÿ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòå-
íèé îòìå÷àëè òàêæå ïî òðåõáàëëüíîé
øêàëå [Ôåäîðîâ è äð., 1956]: 1 � ñîö-
âåòèÿ áåç ïàðàêëàäèåâ; 2 � ñîöâåòèÿ
ñ ïàðàêëàäèÿìè ïåðâîãî ïîðÿäêà; 3
� ñîöâåòèÿ ñ ïàðàêëàäèÿìè âòîðîãî
ïîðÿäêà.

Äëèíó è ãóñòîòó îïóøåíèÿ ñòåáëÿ
èçìåðÿëè íà âûñîòå 5�10 ñì îò êîð-
íåâîé øåéêè â òðåõêðàòíîé ïîâòîðíî-
ñòè ïîä áèíîêóëÿðîì ÌÁÑ-9 ñ 4-êðàò-
íûì óâåëè÷åíèåì. Èíòåíñèâíîñòü îê-
ðàñêè öâåòêîâ îòìå÷àëè ïî òðåõáàë-
ëüíîé ñèñòåìå: ïî÷òè áåëûå, ñèíèå,
òåìíî-ñèíèå [Íåâñêèé, 1937].

Ñòàòèñòè÷åñêàÿ îáðàáîòêà. Âû-
äåëåíèå ôåíîòèïîâ ðàñòåíèé è àíà-
ëèç ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû áëèçêî-
ðîäñòâåííûõ âèäîâ ïðîâîäèëè äâóìÿ
ìåòîäàìè: ïî ñèñòåìàòè÷åñêè çíà÷è-
ìûì ïðèçíàêàì (õàðàêòåðó îïóøåíèÿ
îðãàíîâ ðàñòåíèé) è ìåòîäîì êëàñòåð-
íîãî àíàëèçà ïî ñîâîêóïíîñòè êàê ñè-
ñòåìàòè÷åñêè çíà÷èìûõ, òàê è ìîðôî-
ëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, íå èñïîëüçóå-
ìûõ ïðè ðàçäåëåíèè áëèçêèõ âèäîâ,
íî îòðàæàþùèõ îñîáåííîñòè ôîðìû,
îêðàñêè è îïóøåíèÿ. Ïðè âûäåëåíèè
ôåíîòèïîâ ó âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr.
elatum è D. aggr. dictyocarpum èñïîëüçîâàëè 25 ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïà-
ðàìåòðîâ ðàñòåíèé, ó âèäà D. uralense � 30 (òàáë. 2).

Àíàëèç ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû ïðîâîäèëè ïî ñðåäíåâûáîðî÷-
íûì çíà÷åíèÿì âûøåóêàçàííûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ, à òàê-
æå ÷àñòîòå âñòðå÷àåìîñòè ôåíîòèïîâ. Ñðåäíåâûáîðî÷íûå çíà÷åíèÿ

Ðèñ .  7 .  Èçìåðåíèÿ ìîðôî-
ëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ñîöâåòèÿ
ó ðàñòåíèé ðîäà Delphinium L.:
1 �  äëèíà ñîöâåòèÿ;
2 � äëèíà êîíå÷íîãî ìåæäîóçëèÿ
ñîöâåòèÿ
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Ðèñ. 8. Îïóøåíèå ãåíåðàòèâíûõ îðãàíîâ ðàñòåíèé Delphinium aggr. elatum L.:
À � çàâÿçü ãîëàÿ, Á � çàâÿçü ñ æåëåçèñòûì îïóøåíèåì, Â � çàâÿçü ñ ïðîñòûì è

æåëåçèñòûì îïóøåíèåì, Ã � æåëåçèñòîå îïóøåíèå íà öâåòîíîæêå

ïàðàìåòðîâ îòðàæàþò, â ïåðâóþ î÷åðåäü, àäàïòàöèþ ïîïóëÿöèé ê êîí-
êðåòíûì ìåñòîîáèòàíèÿì, à ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè ôåíîòèïîâ � åùå
è èñòîðèþ ôîðìèðîâàíèÿ ñîâðåìåííîãî âíóòðèâèäîâîãî ðàçíîîáðà-
çèÿ.

À Á

Â Ã
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Êëàñòåðíûé àíàëèç ïðîâîäèëè ïî ïðîãðàììå SYN-TAX IV [Podani,
1990], ïðåäíàçíà÷åííîé äëÿ àíàëèçà ýêîëîãè÷åñêèõ è òàêñîíîìè÷åñ-
êèõ äàííûõ. Â êà÷åñòâå ìåðû ðàçëè÷èÿ âûáîðîê èñïîëüçîâàëè Åâêëè-
äîâî ðàññòîÿíèå, äåíäðîãðàììó ñòðîèëè ïî ìåòîäó «äàëüíåãî ñîñå-
äà» [Ïåñåíêî, 1982].

3.3. Àíàëèç ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ðàñòåíèé
íà ðàííèõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà

Äëÿ ïðîâåäåíèÿ èññëåäîâàíèé èñïîëüçîâàëè ñåìåíà D. elatum, D.
dictyocarpum, D. uralense è D. aggr. cuneatum. Ñåìåíà D. elatum áûëè
ñîáðàíû íà ïðîáíîé ïëîùàäè ÁË â Áëàãîâåùåíñêîì ðàéîíå, D.
dictyocarpum è D. uralense � â Çèàí÷óðèíñêîì ðàéîíå ñîîòâåòñòâåííî
íà ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ Ñ1 è Ñ2, D. aggr. cuneatum � íà ïðîáíîé ïëîùà-
äè ÀÊ â Äàâëåêàíîâñêîì ðàéîíå.

Ïî íàëè÷èþ ïåðèîäà ïîêîÿ, òåìïåðàòóðíîìó ðåæèìó, äëèòåëüíî-
ñòè, ýíåðãèè ïðîðàñòàíèÿ [Barton, 1965; Stokes, 1965; Ðûñèíà, 1969;
Íèêîëàåâà, 1967, 1988; Íèêîëàåâà è äð., 1985, 1987; Bewley, Black,
1982; Òðèôîíîâà, 1984; Ìàëþòèí, 1992; Tompson, 1968; Ñåì¸íîâà,
Îíèï÷åíêî, 1990] è âñõîæåñòè ñâåæåñîáðàííûõ ñåìÿí ðàñòåíèÿ ðîäà
Delphinium îòíîñÿòñÿ ê ãðóïïå ðàñòåíèé ñ ñåìåíàìè, êîòîðûå òðåáóþò
äëÿ ïðîðàñòàíèÿ îñîáûõ óñëîâèé [Âàñèëüåâà, 1974; Áîðèñîâà, 1996],
à èìåííî � îïðåäåëåííîãî âðåìåíè äëÿ äîðàçâèòèÿ çàðîäûøà â óñ-
ëîâèÿõ òåïëîé ñòðàòèôèêàöèè [Harrington, 1921; Ãðóøåâèöêèé, 1961;
Æèçíåñïîñîáíîñòü ñåìÿí, 1978]. Ñåìåíà âûñåâàëè â çàðàíåå ïîäãî-
òîâëåííûå ÷àøêè Ïåòðè ñ ïðîêàëåííûì ïðîñåÿííûì ïåñêîì, ïî 300
ñåìÿí â êàæäóþ. Â òå÷åíèå 10 ñóòîê ïðîâîäèëè òåïëóþ ñòðàòèôèêà-
öèþ (ïðè òåìïåðàòóðå 18�23°Ñ), çàòåì � õîëîäíóþ ñòðàòèôèêàöèþ
(ïðè òåìïåðàòóðå 5�9°Ñ). ×åðåç 2 íåäåëè ñåìåíà íà÷àëè ïðîðàñòàòü è
áûëè âûñàæåíû â ÿùèêè ñ çåìëåé. Â äàëüíåéøåì îòìå÷àëè âðåìÿ
ïðîðàñòàíèÿ, ïîÿâëåíèÿ âñõîäîâ è ïðîðîñòêîâ, îòìå÷àëè èçìåíåíèÿ
ôîðìû ëèñòîâûõ ïëàñòèí, ïðîèñõîäÿùèå â òå÷åíèå êàæäîé èç ýòèõ
ñòàäèé. Ìîðôîëîãè÷åñêèå ïàðàìåòðû îöåíèâàëè íà ñòàäèÿõ ñåìÿäîëü-
íûõ ëèñòüåâ, ïåðâîãî è âòîðîãî íàñòîÿùèõ ëèñòüåâ. Ïîñëåäíåå èçìå-
ðåíèå ïðîâîäèëè ÷åðåç 8 ìåñÿöåâ ïîñëå âûñåâà ñåìÿí.

Äëÿ èçìåðåíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ó ñåìÿäîëüíûõ ëè-
ñòüåâ îòáèðàëè ñëó÷àéíûì îáðàçîì 30 ðàñòåíèé. Ïðè ýòîì ó÷èòûâà-
ëè 6 âàðèàáåëüíûõ ïàðàìåòðîâ ëèñòà, îòðàæàþùèõ ìîðôîëîãè÷åñêèå
îñîáåííîñòè ðàñòåíèé íà äàííîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ: íàëè÷èå ðåñ-
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íèò÷àòîãî îïóøåíèÿ ïî êðàþ
ëèñòîâîé ïëàñòèíêè (ÐÎë); äëè-
íà ëèñòîâîé ïëàñòèíêè â ìì
(Äëï); øèðèíà ëèñòîâîé ïëàñ-
òèíêè â ìì (Øëï); ôîðìà ëèñ-
òîâîé ïëàñòèíêè [Ôåäîðîâ,
1956]: 1 � ñåðäöåâèäíàÿ (Ô1);
2 �ÿéöåâèäíàÿ (Ô2); 3 � îêðóã-
ëàÿ (Ô3); ôîðìà îñíîâàíèÿ
ëèñòîâîé ïëàñòèíêè: 1 � ñåðä-
öåâèäíàÿ (Î1); 2 � âûåì÷àòàÿ
(Î2); 3 � îêðóãëàÿ (Î3); íîðìè-
ðîâàííàÿ ïî äëèíå ëèñòà øè-
ðèíà ëèñòà (îòíîñèòåëüíàÿ
øèðèíà ëèñòà (ÎØë).

Ó íàñòîÿùåãî ïåðâîãî è
âòîðîãî ëèñòüåâ ó÷èòûâàëè 18
âàðèàáåëüíûõ ïàðàìåòðîâ ëè-
ñòà: óãîë ìåæäó êðàéíèìè ëî-

ïàñòÿìè  ëèñòîâîé  ïëàñòèíû  â ãðàäóñàõ (Óë) (ðèñ. 9, ïîç. 6); èíäåêñû
ðàññå÷åííîñòè ëèñòîâîé ïëàñòèíû â ìì: îòíîøåíèå ðàññòîÿíèÿ îò
îñíîâàíèÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíû äî âûåìêè ìåæäó öåíòðàëüíîé è âåðõ-
íåé áîêîâîé ëîïàñòÿìè (ÈÐëï1) (ðèñ. 9, ïîç. 4); îòíîøåíèå ðàññòîÿíèÿ
îò îñíîâàíèÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíû äî âûåìêè ìåæäó âåðõíåé è íèæíåé
áîêîâûìè ëîïàñòÿìè ê äëèíå íèæíåé áîêîâîé ëîïàñòè (ÈÐëï2) (ðèñ. 9,
ïîç. 5); îòíîøåíèå ðàññòîÿíèÿ îò îñíîâàíèÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíû äî
âûåìêè ìåæäó öåíòðàëüíîé è âåðõíåé áîêîâîé ëîïàñòÿìè ê îòíîøå-
íèþ ðàññòîÿíèÿ îò îñíîâàíèÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíû äî âûåìêè ìåæäó
âåðõíåé è íèæíåé áîêîâûìè ëîïàñòÿìè (ÈÐëï3); äëèíà öåíòðàëüíîé
ëîïàñòè â ìì (Äëöë) (ðèñ. 9, ïîç. 1); äëèíà âåðõíåé áîêîâîé ëîïàñòè â
ìì (Äëâáë) (ðèñ. 9, ïîç. 2); äëèíà íèæíåé áîêîâîé ëîïàñòè â ìì (Äëíáë)
(ðèñ. 9, ïîç. 3); íîðìèðîâàííûå ïî äëèíå öåíòðàëüíîé ëîïàñòè äëèíà
âåðõíåé áîêîâîé ëîïàñòè (îòíîñèòåëüíàÿ äëèíà âåðõíåé áîêîâîé ëî-
ïàñòè (ÎÄâáë)) è äëèíà íèæíåé áîêîâîé ëîïàñòè (îòíîñèòåëüíàÿ äëèíà
íèæíåé áîêîâîé ëîïàñòè (ÎÄíáë)); îòíîøåíèå äëèíû âåðõíåé áîêîâîé
ëîïàñòè ê íèæíåé áîêîâîé ëîïàñòè (îòíîñèòåëüíàÿ äëèíà áîêîâîé
ëîïàñòè (ÎÄáë)); íàëè÷èå ñåãìåíòîâ ó öåíòðàëüíîé ëîïàñòè: ïðàâîãî
ñåãìåíòà (ÑÖËïð) è ëåâîãî ñåãìåíòà (ÑÖËëåâ); íàëè÷èå íèæíèõ áîêî-
âûõ ëîïàñòåé: ïðàâîé íèæíåé (ÍËïð) è ëåâîé íèæíåé (ÍËëåâ); íàëè÷èå
ñåãìåíòîâ ó íèæíåé áîêîâîé ëîïàñòè: ïðàâîãî ñåãìåíòà (ÑÍËïð) è ëå-

Ðèñ.  9 .  Èçìåðåíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ
ïàðàìåòðîâ 1 è 2 íàñòîÿùåãî ëèñòà ó ðàñòå-
íèé ðîäà Delphinium L. íà ðàííèõ ýòàïàõ
îíòîãåíåçà (îïèñàíèå èçìåðåííûõ ïàðàìåòðîâ
ïðèâåäåíî â òåêñòå)
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âîãî ñåãìåíòà (ÑÍËëåâ); äëèíà îò îñíîâàíèÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíû äî
âûåìêè ìåæäó öåíòðàëüíîé è âåðõíåé áîêîâîé ëîïàñòüþ (Äë1ðàñ÷); äëèíà
îò îñíîâàíèÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíû äî âûåìêè ìåæäó âåðõíåé è íèæíåé
áîêîâûìè ëîïàñòÿìè (Äë2ðàñ÷).

.

3.4. Ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç êîìïëåêñà
Delphinium aggr. elatum L. ñ èñïîëüçîâàíèåì
èçîôåðìåíòíûõ ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ

Ñáîð ìàòåðèàëà. Ìàòåðèàë äëÿ àíàëèçà ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû
ïîïóëÿöèé êîìïëåêñà D. aggr. elatum áûë îòîáðàí íà îñíîâå àíàëèçà
ôåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ è ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû êîìïëåê-
ñà ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì â 9 íàèáîëåå êîíòðàñòíî ðàçëè÷à-
þùèõñÿ ïîïóëÿöèÿõ (ÈÍ, ÊÁ, Ì1, Ê1, Ê2, Ê3, È6, ÍÓ è ØÃ). Íà êàæäîé
ïðîáíîé ïëîùàäè îòáèðàëè ñëó÷àéíûì îáðàçîì (íî íå áëèæå ÷åì â
20 ì äðóã îò äðóãà, ÷òîáû èñêëþ÷èòü ïðîèñõîæäåíèå äâóõ ðàñòåíèé îò
îäíîé ìàòåðèíñêîé îñîáè) 30�32 ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé D. elatum. Ó
íèõ îòäåëÿëè êîðíåâèùà, ïî÷êè êîòîðûõ èñïîëüçîâàëè â äàëüíåéøåì
äëÿ ïðîâåäåíèÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé.

Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå èññëåäîâàíèå èçîôåðìåíòîâ. Äëÿ ïðè-
ãîòîâëåíèÿ ýêñòðàãèðóþùåãî ðàñòâîðà èñïîëüçîâàëè 0.1 Ì òðèñ-HCl
áóôåð (pH 8.0), â êîòîðûé äîáàâëÿëè ñàõàðîçó (17%), ðàâíûé îáúåì
íåðàñòâîðèìîãî ïîëèâèíèëïèððîëèäîíà Polóclare AT, 0.5 ìë 2-ìåðêàï-
òîýòàíîëà, 0.5 ã äèýòèëäèòèîêàðáàìàòà íàòðèÿ, 50 ìã íàòðèåâîé ñîëè
ýòèëåíäèàìèíòåòðàóêñóñíîé êèñëîòû, 35 ìã àìèíîêàïðîíîâîé êèñëî-
òû. Íàâåñêó ïîêîÿùèõñÿ êîðíåâûõ ïî÷åê, îñâîáîæäåííûõ îò ïîêðîâíûõ
÷åøóé, ðàñòèðàëè â ñòóïêàõ ñ äîáàâëåíèåì äåñÿòèêðàòíîãî îáúåìà ýê-
ñòðàãèðóþùåãî áóôåðà. Ãîìîãåíàò öåíòðèôóãèðîâàëè 15 ìèíóò ïðè
10 000 îáîðîòàõ â ìèíóòó. Äåêàíòèðîâàííóþ íàäîñàäî÷íóþ æèäêîñòü
ïîñëå äîáàâëåíèÿ íåñêîëüêèõ êàïåëü ðàñòâîðà ëèäèðóþùåãî êðàñèòå-
ëÿ áðîìôåíîëîâîãî ñèíåãî (â 40%-ì ðàñòâîðå ñàõàðîçû) íàñëàèâàëè â
ãåëü â êîëè÷åñòâå 20 ìêë íà ëóíêó. Äëÿ ðàçäåëåíèÿ èçîôåðìåíòîâ èñ-
ïîëüçîâàëè äèñê-ýëåêòðîôîðåç â âåðòèêàëüíûõ ïëàñòèíàõ 7.5%-ãî ïî-
ëèàêðèëàìèäíîãî ãåëÿ ñ pH ðàçäåëÿþùåãî ãåëÿ 8.9 [Davis, 1964; Ornstein,
1964] â òðèñ-ãëèöèíîâîì ýëåêòðîäíîì áóôåðå ñ ðÍ 8.3.

Äëÿ ãèñòîõèìè÷åñêîãî îêðàøèâàíèÿ èçîôåðìåíòîâ â ãåëÿõ ïðè-
ìåíÿëè ñòàíäàðòíûå ìåòîäèêè [Shaw, Prassad, 1970] ñ íàøèìè íåçíà-
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÷èòåëüíûìè ìîäèôèêàöèÿìè. Èíêóáèðîâàíèå ãåëåé ïðîâîäèëè â òåð-
ìîñòàòå ñ ðàáî÷åé òåìïåðàòóðîé 37°Ñ.

Äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ëîêóñîâ èñïîëüçîâàëè íàèáîëåå øèðîêî èçâåñò-
íûé ìåòîä, ïðè êîòîðîì ïðèìåíÿþòñÿ ñîêðàùåííûå ëàòèíñêèå íàçâàíèÿ
êîíòðîëèðóåìûõ èìè ôåðìåíòîâ, ñ çàìåíîé âòîðîé è ïîñëåäóþùèõ áóêâ
ñ ïðîïèñíûõ íà ñòðî÷íûå [Prakash et al., 1969]. Ëîêóñû, êîäèðóþùèå
îäèí è òîò æå ôåðìåíò, íóìåðîâàëè àðàáñêèìè öèôðàìè, êîòîðûå óâå-
ëè÷èâàëèñü ïî ìåðå óìåíüøåíèÿ àíîäíîé ïîäâèæíîñòè èçîôåðìåíòîâ
(Lap-1, Lap-2 è ò.ä.). Äëÿ îáîçíà÷åíèÿ àëëîçèìîâ ïîëèàëëåëüíûõ ëîêóñîâ
ïðèíÿò ýòîò æå ïîäõîä (íàïðèìåð, Adh-11, Adh-12 è ò.ä.).

Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç ðåçóëüòàòîâ. Äëÿ ñòàòèñòè÷åñêîé îáðà-
áîòêè äàííûõ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèõ àíàëèçîâ èñïîëüçîâàëè êîìïüþ-
òåðíóþ ïðîãðàììó BIOSYS-1 [Swofford, Selander, 1981]. Ìåæâûáîðî÷-
íàÿ ãåòåðîãåííîñòü ÷àñòîò àëëåëåé, ñòåïåíü îòêëîíåíèÿ íàáëþäàå-
ìûõ è îæèäàåìûõ ïî ïðàâèëó Õàðäè�Âàéíáåðãà ðàñïðåäåëåíèé ãåíî-
òèïîâ îöåíèâàëè ïî ñëåäóþùèì êðèòåðèÿì è ñïîñîáàì: ìîäèôèöè-
ðîâàííûé äëÿ ïîëèàëëåëüíûõ ëîêóñîâ è ìàëûõ îæèäàåìûõ ÷èñëåííî-
ñòåé G, îáû÷íûé Õ2, îáúåäèíåíèå ãåíîòèïîâ ñ íèçêèìè çíà÷åíèÿìè
îæèäàåìûõ ÷èñëåííîñòåé â îäèí êëàññ [Æèâîòîâñêèé, 1991]. Äëÿ õà-
ðàêòåðèñòèêè óðîâíÿ ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè èñïîëüçîâàíû ÷àñ-
òîòà àëëåëåé, ñðåäíåå ÷èñëî àëëåëåé íà ëîêóñ, íàáëþäàåìàÿ ãåòåðî-
çèãîòíîñòü, îæèäàåìàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü, êîýôôèöèåíò èíáðèäèíãà
(èíäåêñ ôèêñàöèè Ðàéòà), à äëÿ îïèñàíèÿ ñòåïåíè ïîäðàçäåëåííîñòè
âûáîðîê � F-còàòèñòèêà Ðàéòà [Wright, 1965] è ãåíåòè÷åñêîå ðàññòîÿ-
íèå Íåÿ D [Nei, 1972].

3.5. Àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèé
êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L.

Ïðîñòðàíñòâåííóþ ñòðóêòóðó ïîïóëÿöèé âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr.
elatum èçó÷àëè íà ïðèìåðå ãåòåðîãåííîé â ôåíîòèïè÷åñêîì è ãåíîòè-
ïè÷åñêîì îòíîøåíèè èíçåðñêîé ïîïóëÿöèè (ÈÍ), ðàñïîëîæåííîé íà
ñåâåðíîì êàìåíèñòîì ñêëîíå íà ëåâîì áåðåãó ð. Ìàë. Èíçåð, ó ïîä-
íîæüÿ ã. Ìàë. ßìàíòàó (òåððèòîðèÿ Þæíî-Óðàëüñêîãî ãîñóäàðñòâåí-
íîãî çàïîâåäíèêà). Îñíîâíàÿ, çàïàäíàÿ, ÷àñòü ïîïóëÿöèè, îãðàíè÷åí-
íàÿ ïëîùàäüþ 150 ì íà 65 ì, ðàñïîëàãàåòñÿ ââåðõ ïî ñêëîíó ïîëîñîé
îò çåðêàëà ðåêè è âûøå íà âûâàëàõ â ðàñòèòåëüíîì ñîîáùåñòâå àññî-
öèàöèè Aconito-Delphinietum elati Solometch et al. 1989 ñîþçà
Calamagrostion arundinaceae Oberd. 1950 ïîðÿäêà Calamagrostietalia
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Îberd. 1950 êëàññà Mulgedio-Aconitetea Hadac et Klika in Klika et Hadac
1944 è ÷àñòè÷íî ïîä ïîëîãîì ñîñíîâî-áåðåçîâîãî ëåñà ñ ïðèìåñüþ
ïèõòû, îòíîñÿùåãîñÿ ê àññîöèàöèè Bupleuro longifolii-Pinetum sylvestris
Fedorov 1991 ñîþçà Lathyro gmelinii-Pinion sylvestris Ermakov 1991 in
Ermakov et al. 1991 ïîðÿäêà Carici macrourae-Pinetalia sylvestris Ermakov,
Koroljuk et Latchinsky 1991 êëàññà Brachypodio pinnati-Betuletea pendulae
Ermakov, Koroljuk et Latchinsky 1991. Âîñòî÷íàÿ ÷àñòü ïîïóëÿöèè îòäå-
ëåíà îò çàïàäíîé óâàëîì øèðèíîé 50�60 ì è ïðèóðî÷åíà ê äíèùó
ëîãà. Ðàñòåíèÿ D. elatum ëîêàëèçîâàíû âäîëü ðóñëà ðó÷üÿ â ñîñòàâå
ñîîáùåñòâà àññîöèàöèè Alnetum incanae Ludi 1921 ñîþçà Alnion incanae
Pawlowski in Pawlowski et Wallisch 1928 ïîðÿäêà Fagetalia sylvaticae
Pawlowski in Pawlowski, Sokolowski et Wallisch 1928 êëàññà Querco-
Fagetea Br. -Bl. et Vlieger in Vlieger 1937.

Â îáåèõ ÷àñòÿõ ïîïóëÿöèè áûëè çàêàðòèðîâàíû è îòîáðàíû 95 ðàñ-
òåíèé D. elatum. Ó íèõ îòìå÷àëè ñòåïåíü âûðàæåííîñòè æåëåçèñòîãî è
ïðîñòîãî îïóøåíèÿ â íèæíåé ÷àñòè ñòåáëåé, ñîöâåòèÿ è çàâÿçè, à òàêæå
ôåíîòèïè÷åñêóþ ïðèíàäëåæíîñòü. Êîðíåâèùíûå ïî÷êè èñïîëüçîâàëè
äëÿ ïðîâåäåíèÿ ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà íà îñíîâå èçî-
ôåðìåíòíûõ ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ ïî âûøåîïèñàííîé ìåòîäèêå.

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðèðîâàííîñòè ãåíî-
òèïîâ è ôåíîòèïîâ â ïðåäåëàõ îòäåëüíîãî ó÷àñòêà èñïîëüçîâàëè àâ-
òîêîððåëÿöèîííûé àíàëèç [Sokal, Oden, 1978; Sokal, Wartenberg, 1983;
Waser, Prise, 1994; Geburek, Tripp-Knowles, 1994; Smouse, Peakall, 1999].
Ðàñ÷åòû ïðîâåäåíû ïî ïðîãðàììå Spatial Genetic Software [Degen,
2000]. Ìåòîä ïðèìåíÿëè äëÿ òåñòèðîâàíèÿ ñòåïåíè ãåíåòè÷åñêîãî
ñõîäñòâà áëèçêîðàñïîëîæåííûõ îñîáåé, ïðèóðî÷åííûõ ê êëàññàì äè-
ñòàíöèé îïðåäåëåííîé âåëè÷èíû, â ñðàâíåíèè ñ ëþáûìè ñëó÷àéíûìè
ãåíîòèïàìè. Äëÿ êîëè÷åñòâåííîé îöåíêè ñòåïåíè ñõîäñòâà ãåíîòèïîâ
ðàññ÷èòàí èíäåêñ Ìîðàíà I [Cliff, Ord, 1981], êîòîðûé ìîæåò âàðüèðî-
âàòü îò �1 äî +1. Ïðè âûõîäå çíà÷åíèé â òîì èëè èíîì êëàññå äèñòàí-
öèè çà îáëàñòü äîâåðèòåëüíîãî èíòåðâàëà îí ñâèäåòåëüñòâóåò î íå-
ñëó÷àéíîì ðàñïðåäåëåíèè ãåíîòèïîâ â äâóìåðíîì ïðîñòðàíñòâå.

Ìåõàíèçìû ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ èñïîëüçîâàííûõ èçîôåðìåí-
òíûõ ñèñòåì èçó÷àëè ïî ìåòîäó, îñíîâàííîìó íà ñîïîñòàâëåíèè ôå-
íîòèïîâ èçîôåðìåíòîâ ìàòåðèíñêèõ ðàñòåíèé è èõ ïîòîìñòâà îò ñâî-
áîäíîãî îïûëåíèÿ [Gillet, Hattemer, 1989]. Ïðè ýòîì â ñîñòàâå èçî-
ôåðìåíòîâ ïîòîìñòâà èäåíòèôèöèðîâàëèñü îòöîâñêèå è ìàòåðèíñ-
êèå âàðèàíòû áåëêîâ, äîñòîâåðíîñòü ïîëó÷åííûõ äàííûõ îöåíèâàëàñü
òåñòîì Õ2.



Ãëàâà 3

36

3.6. Àíàëèç ìåæïîïóëÿöèîííûõ ðàçëè÷èé ïî ñîäåðæàíèþ
ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ íà êàæäîé ïðîá-
íîé ïëîùàäè îòáèðàëè ñëó÷àéíûì îáðàçîì (íå áëèæå ÷åì â 20 ì äðóã
îò äðóãà) 10�15 ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé, ó êîòîðûõ îòäåëÿëè êîðíåâè-
ùà è ëèñòüÿ. Ïðåäâàðèòåëüíî èçìåëü÷åííûå ÷àñòè ðàñòåíèé ñóøèëè
ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå äî âîçäóøíî-ñóõîãî ñîñòîÿíèÿ. Ñóõèå îá-
ðàçöû âçâåøèâàëè è èçìåëü÷àëè äî ÷àñòèö ðàçìåðîì íå áîëåå 2 ìì.
Ñóììó äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ èçâëåêàëè èç îáðàçöîâ ðàñòåíèé ìå-
òîäîì ìíîãîêðàòíîé ýêñòðàêöèè èç èçìåëü÷åííîãî ñûðüÿ 70%-ì âîä-
íûì àöåòîíîì [Ñòåïàíåíêî, 1957]. Äëÿ ýòîãî èç ñðåäíåâûáîðî÷íûõ
îáðàçöîâ îòáèðàëè ïî 10 ã èçìåëü÷åííûõ ÷àñòåé ðàñòåíèé (êîðíè, ñòåáëè
è ëèñòüÿ), çàëèâàëè 70%-ì âîäíûì àöåòîíîì â ñîîòíîøåíèè 10:1 è
îñòàâëÿëè äëÿ íàñòàèâàíèÿ íà 36 ÷àñîâ. Èç îòôèëüòðîâàííîãî ýêñòðàê-
òà íà ðîòîðíîì èñïàðèòåëå îòãîíÿëè àöåòîí (ïðè òåìïåðàòóðå áàíè íå
âûøå 45°Ñ). Ýêñòðàêöèþ ïðîâîäèëè äî ïîëíîãî èçâëå÷åíèÿ àëêàëîè-
äîâ. Ïîëíîòó ýêñòðàêöèè ïðîâåðÿëè êà÷åñòâåííîé ðåàêöèåé íà òðåòè÷-
íûé àçîò â ìîëåêóëå äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ ñ êðåìíåâîëüôðàìîâîé
êèñëîòîé: âîäíûé ýêñòðàêò ïîäêèñëÿëè äî pH 35%-ì ðàñòâîðîì ñåðíîé
êèñëîòû, çàòåì ïðèêàïûâàëè 10%-é âîäíûé ðàñòâîð êðåìíåâîëüôðà-
ìîâîé êèñëîòû H8[Si(W2O7)6] õ nH2Î. Òâîðîæèñòûé îñàäîê áåëîãî öâåòà
ñâèäåòåëüñòâóåò î ïðèñóòñòâèè â ýêñòðàêòå äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ.
Îáúåäèíåííûå âîäíûå èçâëå÷åíèÿ ïîäêèñëÿëè 5%-é ñåðíîé êèñëîòîé
äî pH 3, õëîðîôîðìîì ýêñòðàãèðîâàëè îðãàíè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ íå-
àëêàëîèäíîãî õàðàêòåðà, à âîäíûé ðàñòâîð, ñîäåðæàùèé àëêàëîèäû,
ïîäùåëà÷èâàëè äî pH 12 10%-ì ðàñòâîðîì ãèäðîêñèäà íàòðèÿ. Äàëåå
àëêàëîèäû èñ÷åðïûâàþùå ýêñòðàãèðîâàëè õëîðîôîðìîì, âûñóøèâàëè
ñ ïîìîùüþ ñóëüôàòà ìàãíèÿ. Çàòåì õëîðîôîðì óïàðèâàëè íà ðîòîð-
íîì èñïàðèòåëå ïðè òåìïåðàòóðå íå âûøå 40°Ñ. Îñòàòêè ðàñòâîðèòåëÿ
îòêà÷èâàëè âûñîêîâàêóóìíûì íàñîñîì. Óïàðåííûé îáðàçåö âçâåøèâà-
ëè íà àíàëèòè÷åñêèõ âåñàõ ÂËÐ-200.

3.7. Èçó÷åíèå ñåçîííîé äèíàìèêè ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ

Èçó÷åíèå îñîáåííîñòåé ðèòìà ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé è
ñåçîííîé äèíàìèêè ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ âè-
äîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé ïðîèçðàñòà-
íèÿ ïðîâîäèëîñü íà äâóõ ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ � ÁË è È6. Ïåðâàÿ ðàñïî-
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ëîæåíà â ðàâíèííîé ÷àñòè Ïðåäóðàëüÿ (250 ì íàä ó.ì.) â Áëàãîâåùåí-
ñêîì ðàéîíå, à âòîðàÿ çàëîæåíà íà ã. Ìàë. Èðåìåëü íà âûñîòå 1080 ì
íàä ó.ì. Íà êàæäîé ïðîáíîé ïëîùàäè ÷åðåç 10 äíåé ó 40 ãåíåðàòèâ-
íûõ ðàñòåíèé îòìå÷àëè ôåíîëîãè÷åñêîå ðàçâèòèå, èçìåðÿëè äëèíó
ïîáåãîâ è ñîöâåòèé è îòáèðàëè îáðàçöû ëèñòüåâ, ñòåáëåé è êîðíåé
äëÿ àíàëèçà ñîäåðæàíèÿ àëêàëîèäîâ.

Êðîìå òîãî, ïðîâîäèëè èçó÷åíèå ñåçîííîé äèíàìèêè ñîäåðæàíèÿ
ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. dictyocarpum
íà ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ Ñ1 (D. dictyocarpum) è Ñ2 (D. uralense). Îáðàç-
öû ýòèõ âèäîâ ñîáèðàëè òîëüêî íà îñíîâíûõ ôåíîëîãè÷åñêèõ ñòàäèÿõ:
ðîçåòêè, áóòîíèçàöèè, öâåòåíèÿ, ïëîäîíîøåíèÿ è â êîíöå ïåðèîäà
âåãåòàöèè. Ñáîð ìàòåðèàëà ïðîâîäèëè àíàëîãè÷íûì îáðàçîì.

Àíàëèç ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ ïðîâîäèëè ïî
ìåòîäèêå, îïèñàííîé â ðàçäåëå 3.6.
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Ã ë à â à 4

ÇÀÊÎÍÎÌÅÐÍÎÑÒÈ ÐÀÑÏÐÎÑÒÐÀÍÅÍÈß
ÊÎÌÏËÅÊÑÎÂ ÁËÈÇÊÎÐÎÄÑÒÂÅÍÍÛÕ ÂÈÄÎÂ
ÐÎÄÀ DELPHINIUM L.

4.1. Ãåîãðàôè÷åñêèå àðåàëû

4.1.1. Êîìïëåêñ D. aggr. elatum L.

Îñíîâíûå ïëîùàäè ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ ñ ó÷àñòèåì ðàñòå-
íèé êîìïëåêñà D. aggr. elatum ñîñðåäîòî÷åíû â ãîðíî-ëåñíîé çîíå. Â
ãîðíîé ÷àñòè Þæíîãî Óðàëà îíè ïðîèçðàñòàþò â ïîäãîëüöîâîì âûñî-
êîòðàâüå è íà äíèùàõ ãëóáîêèõ, êàíüîíîîáðàçíûõ ëîãîâ, â Çàóðàëüå
âñòðå÷àþòñÿ òîëüêî â ëîãàõ ãîðíîãî ìàññèâà Èðåíäûê, òàê êàê åñòå-
ñòâåííàÿ ðàñòèòåëüíîñòü ðàâíèííîé ÷àñòè ïðåäñòàâëåíà ëóãîâî-ñòåï-
íûìè è ñòåïíûìè ñîîáùåñòâàìè.

Â Ïðåäóðàëüå ðàñòåíèÿ êîìïëåêñà D. aggr. elatum ïðîèçðàñòàþò
ïðåèìóùåñòâåííî â çîíå ðàñïðîñòðàíåíèÿ õâîéíûõ è ñìåøàííûõ õâîé-
íî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ (ñåâåðíàÿ ÷àñòü Ïðåäóðàëüÿ è Óôèìñêîå
ïëàòî). Â þæíîé ÷àñòè Ïðåäóðàëüÿ îíè ïðàêòè÷åñêè íå âñòðå÷àþòñÿ. Â
ñðåäíåé ÷àñòè Ïðåäóðàëüÿ ïðåäñòàâëåíû ìàëî÷èñëåííûìè ÷àñòè÷íî
èëè ïîëíîñòüþ èçîëèðîâàííûìè ïîïóëÿöèÿìè, ïðèóðî÷åííûìè ïðå-
èìóùåñòâåííî ê âåðõíèì è ñðåäíèì ÷àñòÿì ñûðûõ ëîãîâ ñ ðåçêî âû-
ðàæåííîé ïåðåìåííîñòüþ óâëàæíåíèÿ. Â âåðõíèõ è ñðåäíèõ ÷àñòÿõ
ëîãîâ ïðîèñõîäèò ñìûâ ìåëêîçåìà è îáíàæàåòñÿ êàìåíèñòîå äíî, ïî
êîòîðîìó îáû÷íî òåêóò ðó÷üè. Â íèæíèõ ÷àñòÿõ ëîãîâ íàêàïëèâàåòñÿ
ìåëêîçåì, íà íàíîñàõ êîòîðîãî óñëîâèÿ äëÿ ñåìåííîãî âîçîáíîâëå-
íèÿ ðàñòåíèé ðàññìàòðèâàåìîãî êîìïëåêñà çíà÷èòåëüíî õóæå, è ïî-
ýòîìó îíè ïðåäñòàâëåíû çäåñü ëèáî åäèíè÷íûìè ýêçåìïëÿðàìè, ëèáî
íå âñòðå÷àþòñÿ âîâñå. Ïðè óìåíüøåíèè ïîâåðõíîñòíîãî ñòîêà ïðîèñ-
õîäèò «çàèëèâàíèå» êàìåíèñòîãî äíà ëîãîâ è ïîñòåïåííîå âûïàäåíèå
ðàñòåíèé êîìïëåêñà D. aggr. elatum. Ïðîöåññ «çàèëèâàíèÿ» ëîãîâ óñè-
ëèâàåòñÿ â ïåðèîäû ñ áîëåå çàñóøëèâûì êëèìàòîì (ïîñëåäíèé òàêîé
ïåðèîä íà÷àëñÿ îêîëî 200 ëåò íàçàä [Òóðêîâ, 1981]). Õàðàêòåð ñîâðå-
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ìåííîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ êîìïëåêñà D. aggr. elatum â Ïðåäóðàëüå
îáóñëîâëåí èçìåíåíèåì êëèìàòà â ãîëîöåíå. Íàèáîëüøåå ðàñïðîñò-
ðàíåíèå ýòîò âèä, âèäèìî, èìåë â ïåðèîä õîëîäíîãî, áîëåå âëàæíîãî
êëèìàòà â êîíöå ïëåéñòîöåíà � íà÷àëå ãîëîöåíà.

4.1.2. Êîìïëåêñ D. aggr. dictyocarpum DC.

Ðàñòèòåëüíûå ñîîáùåñòâà ñ ó÷àñòèåì ðàñòåíèé êîìïëåêñà D. aggr.
dictyocarpum âñòðå÷àþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â þæíîé ÷àñòè Ïðåäóðà-
ëüÿ, â Çàóðàëüå è íà Çèëàèðñêîì ïëàòî. Îñíîâíîé àðåàë D. uralense â
íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðèóðî÷åí ê ïëîñêèì âåðøèíàì ñûðòîâ â þæíîé è
þãî-çàïàäíîé ÷àñòè Çèëàèðñêîãî ïëàòî. Þæíàÿ è çàïàäíàÿ ãðàíèöà
ðàñïðîñòðàíåíèÿ D. uralense ñîâïàäàåò ñ åñòåñòâåííîé ãðàíèöåé ïå-
ðåõîäà ñûðòîâ â õîëìèñòî-óâàëèñòûé ðåëüåô, ãäå íà ñêëîíàõ óâàëîâ
ýòîò âèä çàìåùàåòñÿ íà D. dictyocarpum. Ñ âîñòîêà ðàñïðîñòðàíåíèå
âèäà îãðàíè÷èâàåò ñïëîøíîé ìàññèâ õâîéíûõ ëåñîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê
ñîþçó Trollio europaeae-Pinion sylvestris (Fedorov 1991) Ermakov 1993
ñîþçà Lathyro gmelinii-Pinion sylvestris Ermakov 1991 in Ermakov et al.
1991 ïîðÿäêà Carici macrourae-Pinetalia sylvestris Ermakov, Koroljuk et
Latchinsky 1991 êëàññà Brachypodio pinnati-Betuletea pendulae Ermakov,
Koroljuk et Latchinsky 1991 [Ô¸äîðîâ, 1991; Åðìàêîâ è äð., 1991]. Ñå-
âåðíàÿ ãðàíèöà ðàñïðîñòðàíåíèÿ D. uralense íà Çèëàèðñêîì ïëàòî
ïðîõîäèò þæíåå øèðîòíîãî òå÷åíèÿ ð. Áåðäÿø � ïðèòîêà ð. Áîëüøîé
Èê è ñîâïàäàåò ñ ãðàíèöåé ðàñïðîñòðàíåíèÿ íàñòîÿùèõ ñòåïåé. Çà
ïðåäåëàìè Çèëàèðñêîãî ïëàòî À.À. Ìóëäàøåâûì îáíàðóæåíû 3 èçî-
ëèðîâàííûõ ìåñòîîáèòàíèÿ ýòîãî âèäà. Äâà èç íèõ ðàñïîëîæåíû â
ëåñíîé çîíå ïðèìåðíî â 100 êì ñåâåðíåå ãðàíèöû îñíîâíîãî àðåàëà:
íà îñòåïíåííîì êàìåíèñòîì ó÷àñòêå ïðèðóñëîâîé òåððàñû ð. Êóæè
(ïðèòîê ð. Ìàë. Èíçåð) íà òåððèòîðèè çàïîâåäíèêà «Øóëüãàí-Òàø»
(Îïðåäåëèòåëü âûñøèõ ðàñòåíèé Áàøêèðñêîé ÀÑÑÐ, 1988) è åùå ñå-
âåðíåå � íà áåðåãó ð. Áåëîé ó äåðåâíè Áàéíàçàðîâî. Ïîïóëÿöèè ìà-
ëî÷èñëåííû. Èõ èçîëÿöèÿ îò îñíîâíîãî àðåàëà ìîãëà ïðîèçîéòè â ãî-
ëîöåíå ïðè óâåëè÷åíèè âëàæíîñòè êëèìàòà, êîãäà ïðîèçîøëî íàñòóï-
ëåíèå ëåñîâ [Ñàííèêîâ, 1993], îáðàçîâàâøèõ â ñåâåðíîé ÷àñòè Çèëà-
èðñêîãî ïëàòî ñïëîøíîé ïîêðîâ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îòñóòñòâèå ýòîãî
âèäà íà áåçëåñíûõ ó÷àñòêàõ ñåâåðíîé ÷àñòè Çèëàèðñêîãî ïëàòî þæ-
íåå øèðîòíîãî òå÷åíèÿ ð. Áåðäÿø ñâÿçàíî ñ èõ àíòðîïîãåííûì ïðî-
èñõîæäåíèåì, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóþò âñòðå÷àþùèåñÿ îñòàòêè ïíåé
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äóáà è ëèñòâåííèöû. Òðåòüå èçîëèðîâàííîå ìåñòîîáèòàíèå íàõîäèò-
ñÿ íà ó÷àñòêå êàìåíèñòîé ñòåïè â Áàéìàêñêîì ðàéîíå ÐÁ â Çàóðàëüå,
ãäå À.À. Ìóëäàøåâûì áûëè íàéäåíû íåñêîëüêî ýêçåìïëÿðîâ ýòîãî
âèäà. Èçîëèðîâàííûå ïîïóëÿöèè ìîãëè èìåòü ñâÿçü ñ îñíîâíûì àðå-
àëîì òîëüêî â ïëåéñòîöåíå, êîãäà áîëüøóþ ÷àñòü Þæíîãî Óðàëà çàíè-
ìàëè áåçëåñíûå ó÷àñòêè ñ ãîðíî-ñòåïíîé ðàñòèòåëüíîñòüþ [Ãîð÷à-
êîâñêèé, 1962; Ïàíîâà, 1981, 1996].

Íà òåððèòîðèè ÐÁ âèä D. dictyocarpum ïðîèçðàñòàåò â Ïðåäóðà-
ëüå, Çàóðàëüå è þæíîé, íèçêîãîðíîé õîëìèñòî-óâàëèñòîé ÷àñòè Þæ-
íîãî Óðàëà. Â íèçêîãîðíîé ÷àñòè Þæíîãî Óðàëà D. dictyocarpum âñòðå-
÷àåòñÿ íà Çèëàèðñêîì ïëàòî ïî áàëêàì è â íèæíèõ ÷àñòÿõ ñêëîíîâ
õîëìîâ, à ñåâåðíåå Çèëàèðñêîãî ïëàòî � íà îñòåïíåííûõ êðóòûõ áå-
ðåãàõ ð. Áåëîé (ïî êîòîðûì äîõîäèò äî çàïîâåäíèêà «Øóëüãàí-Òàø»).
Â Ïðåäóðàëüå ìàññîâîå ðàñïðîñòðàíåíèå âèäà îòìå÷àåòñÿ, ãëàâíûì
îáðàçîì, þæíåå ã. Ìåëåóçà.

4.1.3. Êîìïëåêñ D. aggr. cuneatum Stev. ex DC.

Âèä D. cuneatum ðàñïðîñòðàíåí â åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ðîññèè. Âîñòî÷-
íàÿ ãðàíèöà åãî àðåàëà ïðîõîäèò ïî Áàøêèðñêîìó Ïðåäóðàëüþ. Â íàñòîÿ-
ùåå âðåìÿ îí âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî íà Áåëåáååâñêîé âîçâûøåííîñòè, õîòÿ
åùå â íà÷àëå âåêà åãî åäèíè÷íûå ýêçåìïëÿðû íàõîäèëè â 100�150 êì
ñåâåðî-âîñòî÷íåå, â ×èøìèíñêîì è Óôèìñêîì ðàéîíàõ ÐÁ. Íà Áåëåáååâ-
ñêîé âîçâûøåííîñòè ïðîèçðàñòàåò ïî îïóøêàì îñòåïíåííûõ ëåñîâ.

4.2. Öåíîàðåàëû

Â õîäå ïðîâåäåííûõ ìàðøðóòíûõ èññëåäîâàíèé âûÿâëåíû ñîîò-
âåòñòâåííî 42, 14, 22 è 4 ìåñòîîáèòàíèÿ D. aggr. elatum,
D. dictyocarpum, D. uralense è D. aggr. cuneatum. Óñòàíîâëåíî, ÷òî
âèäû ðîäà Delphinium âñòðå÷àþòñÿ â ñîñòàâå ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ,
îòíîñÿùèõñÿ â ñèñòåìå åäèíèö ýêîëîãî-ôëîðèñòè÷åñêîé êëàññèôè-
êàöèè Áðàóí-Áëàíêå ê 16 ñîþçàì 11 ïîðÿäêîâ 7 êëàññîâ.

Ïðîäðîìóñ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, â ñîñòàâå êîòîðûõ âñòðå-
÷àþòñÿ âèäû ðîäà Delphinium L.:

Êëàññ QUERCO-FAGETEA Br.-Bl. et Vlieger in Vlieger 1937
Ïîðÿäîê Fagetalia sylvaticae Pawlowski in Pawlowski, Sokolowski et
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 Wallisch 1928
Ñîþç Aconito septentrionalis-Tilion cordatae Solomeshch et al. 1993
Ñîþç Alnion incanae Pawlowski in Pawlowski et Wallisch 1928
Ïîðÿäîê Abietenalia sibiricae Ermakov 1995
Ñîþç Aconito septentrionalis-Piceion Solomeshch et al. 1993
Ñîþç Milio-Abietion sibiricae Zhitlukhina ex Ermakov 1995
Ïîðÿäîê Quercetalia pubescentis Klika 1933
Ñîþç Lathyro-Quercion roboris Solomeshch et al. 1989
Êëàññ BRACHYPODIO PINNATI-BETULETEA PENDULAE Ermakov,

 Koroljuk et Latchinsky 1991
Ïîðÿäîê Carici macrourae-Pinetalia sylvestris Ermakov, Koroljuk et

      Latchinsky 1991
Ñîþç Trollio europaeae-Pinion sylvestris (Fedorov 1991) Ermakov 1993
Êëàññ VACCINIO-PICEETEA Br.-Bl. in Br.-Bl., Siss. et Vlieger 1939
Ïîðÿäîê Piceetalia excelsae Pawlowsky in Pawlowski, Sokolowski
  et Wallisch  1928
Ñîþç Piceion excelsae Pawlowsky in Pawlowski, Sokolowski et Wallisch

1928 em. K.-Lund 1981
Êëàññ FESTUCO-BROMETEA Br.-Bl. et Tx. 1943
Ïîðÿäîê Festucetalia valesiacae Br.-Bl. et Tx. ex Br.-Bl. 1949
Ñîþç Amygdalion nanae V. Golub in Iljina et al. 1991
Ñîþç Lathyro pallescentis-Helictotrichion schelliani  Solomeshch et al. 1994
Ïîðÿäîê Helictotricho-Stipetalia Toman 1969
Ñîþç Helictotricho-Stipion Toman 1969
Ñîþç Orostachion spinosae Saitov 1989
Êëàññ MOLINIO-ARRHENATHERETEA R. Tx. 1937 em. R. Tx. 1970
Ïîðÿäîê Galietalia veri Mirkin et Naumova 1986
Ñîþç Trifolion montani Naumova 1986
Ñîþç Polygonion krascheninnikovii Kashapov 1985
Ïîäñîþç Trollienion europaei Mukhamedyarova 1988
Êëàññ GALIO-URTICETEA Passarge 1967
Ïîðÿäîê Lamio albi-Chenopodietalia Bonihenrici Kopecky 1969
Ñîþç Aegopodion podagrariae R. Tx. 1967
Ïîðÿäîê Convolvuletalia sepium R. Tx. 1950
Ñîþç Senecionion fluviatilis R. Tx. 1950
Êëàññ MULGEDIO-ACONITETEA Hadac et Klica in Klica et Hadac 1944
Ïîðÿäîê Calamagrostietalia Oberd. 1950
Ñîþç Calamagrostion arundinaceae Oberd. 1950
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Íàèáîëåå øèðîêèé öåíîàðåàë èìåþò âèäû êîìïëåêñà D. aggr. elatum,
íàèáîëåå óçêèå � D. aggr. cuneatum è D. dictyocarpum (òàáë. 3).

4.2.1. Êîìïëåêñ D. aggr. elatum L.

Ýòîò êîìïëåêñ âèäîâ èìååò íàèáîëåå øèðîêèé öåíîàðåàë. Ðàñòå-
íèÿ åãî âèäîâ âñòðå÷àþòñÿ â ñîñòàâå ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, îòíî-
ñÿùèõñÿ ê 15 àññîöèàöèÿì 11 ñîþçîâ 9 ïîðÿäêîâ 6 êëàññîâ ðàñòè-
òåëüíîñòè. Âèäû êîìïëåêñà D. aggr. elatum èìåþò âûñîêîå ïîñòîÿí-
ñòâî è äîâîëüíî áîëüøîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå â âûñîêîòðàâíûõ

Ñîþçû
Âèäû

D. aggr.
elatum

D. dictyo-
carpum

D. uralense
D. aggr.

cuneatum

Aconito septentrionalis-Tilion
cordatae

î÷åíü ðåäêî

Alnion incanae î÷åíü ðåäêî

Aconito septentrionalis-Piceion î÷åíü ðåäêî

Milio-Abietion sibiricae î÷åíü ðåäêî

Trollio europaeae-Pineon
sylvestris

î÷åíü ðåäêî

Piceion excelsae î÷åíü ðåäêî

Polygonion krascheninnikovii î÷åíü ðåäêî î÷åíü ðåäêî

Aegopodion podagrariae åäèíè÷íî

Senecionion fluviatilis äî 5-10%

Calamagrostion arundinaceae äî 10%

Lathyro-Quercion roboris î÷åíü ðåäêî åäèíè÷íî åäèíè÷íî î÷åíü ðåäêî

Amygdalion nanae
ðåäêî, èëè

î÷åíü ðåäêî
åäèíè÷íî ðåäêî

Lathyro pallescentis-
Helictotrichion schelliani

äî 5%,
ðåäêî

îò åäèíè÷-
íîãî äî 5%

Trifolion montani ðåäêî åäèíè÷íî ðåäêî

Helictotricho-Stipion ðåäêî

Orostachion spinosae ðåäêî

Ò à  á  ë  è  ö  à  3

Ïðåäñòàâëåííîñòü âèäîâ ðîäà Delphinium â ñîþçàõ ðàñòèòåëüíîñòè
Þæíîãî Óðàëà
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ñîîáùåñòâàõ, ðàñïðîñòðàíåííûõ ó âåðõíåé ãðàíèöû ëåñà è ñïóñêàþ-
ùèõñÿ â ëåñíîé ïîÿñ ïî ðóñëàì ðó÷üåâ è âðåìåííûõ âîäîòîêîâ (àññî-
öèàöèè Aconito-Delphinietum elati Solometch et al. 1989; Cicerbito
uralensis-Aconogonetum alpini Ishb. et al. 1996 ñîþçà Calamagrostion
arundinaceae), à òàêæå â íèòðîôèëüíûõ ñîîáùåñòâàõ ïðèðóñëîâîãî
âûñîêîòðàâüÿ â ïîéìàõ ìåëêèõ ðåê è ðó÷üåâ (àññîöèàöèÿ Cirsio oleracei-
Aconitetum septentrionalis Khaziakhmetov et al. 1989 ñîþçà Senecionion
fluviatilis) (ñì. òàáë. 3). Ðàñòåíèÿ ýòîãî êîìïëåêñà èíîãäà âñòðå÷àþòñÿ
â ïðèðóñëîâûõ çàðîñëÿõ êðàïèâû (àññîöèàöèÿ Urtico-Filipenduletum Klotz
et. Koch 1986 ñîþçà Aegopodion podagrariae), â ãèãðîìåçîôèëüíûõ
òåìíîõâîéíûõ ëåñàõ íà áåäíûõ êèñëûõ ïî÷âàõ (àññîöèàöèÿ Carici albae-
Piceetum obovatae Solometch et al. 1992 ñîþçà Piceion excelsae) è â
ñåðîîëüøàíèêàõ (àññîöèàöèÿ Alnetum incanae Ludi 1921 ñîþçà Alnion
incanae). Â çîíàõ êîíòàêòà èç ýòèõ ñîîáùåñòâ ðàñòåíèÿ D. aggr. elatum
ìîãóò ïðîíèêàòü è èçðåäêà âñòðå÷àòüñÿ â ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ
äðóãèõ òèïîâ: â ìåçîôèòíûõ øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñàõ ñîþçà Aconito
septentrionalis-Tilion cordatae, â ñìåøàííûõ õâîéíî-øèðîêîëèñòâåííûõ
è òåìíîõâîéíûõ ëåñàõ ñîþçîâ Aconito septentrionalis-Piceion è Milio-
Abietion sibiricae, â ãîðíûõ ñîñíîâî-áåðåçîâûõ ëåñàõ ñîþçà Trollio
europaeae-Pineon sylvestris, â ìåçîôèòíûõ ëóãàõ ìåæãîðíûõ ëîæáèí è
íèçêîãîðèé Þæíîãî Óðàëà ñîþçà Polygonion krascheninnikovii, à òàêæå
íà êàìåíèñòûõ îñûïÿõ ó ïåðåãèáîâ óâàëîâ íà çàïàäíîì ìàêðîñêëîíå
Þæíîãî Óðàëà â ðåäêîñòîéíûõ äóáíÿêàõ ñîþçà Lathyro-Quercion roboris
ó ñåâåðíîé ãðàíèöû åãî àðåàëà.

Òàêèì îáðàçîì, íà Þæíîì Óðàëå îñíîâíûìè òèïàìè ìåñòîîáèòà-
íèé, ê êîòîðûì ïðèóðî÷åíû âèäû êîìïëåêñà D. aggr. elatum, ÿâëÿþòñÿ
ãëóáîêèå, âëàæíûå ëîãà, à â ãîðàõ � ïîäãîëüöîâûå ìåñòîîáèòàíèÿ íà
ñåâåðíûõ êðóòûõ ñêëîíàõ ñ ãîðíûìè, íåïîëíîðàçâèòûìè ïî÷âàìè, ãäå
îáèëüíûå ëåòíèå è çèìíèå îñàäêè îáåñïå÷èâàþò ïîñòîÿííîå ïðîòî÷-
íîå óâëàæíåíèå ýêîòîïîâ è ñïîñîáñòâóþò àêòèâíîìó ðàçâèòèþ ñèíó-
çèè âûñîêîòðàâüÿ.

4.2.2. Êîìïëåêñ D. aggr. dictyocarpum DC.

Ïî ñðàâíåíèþ ñ âèäàìè êîìïëåêñà D. aggr. elatum âèäû êîìïëåê-
ñà D. aggr. dictyocarpum âñòðå÷àþòñÿ â áîëåå êñåðîôèòíûõ ðàñòè-
òåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ. Åäèíñòâåííûé ñîþç, â ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùå-
ñòâàõ êîòîðîãî ïðåäñòàâëåíû âèäû îáîèõ êîìïëåêñîâ � Lathyro-
Quercion roboris, íî è â ïðåäåëàõ íåãî âèäû êîìïëåêñà D. aggr.
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dictyocarpum ïðèñóòñòâóþò òîëüêî â òèïè÷íûõ, íàèáîëåå êñåðîôèòíûõ
ñîîáùåñòâàõ, â êîòîðûõ âèäû D. aggr. elatum íèêîãäà íå âñòðå÷àþòñÿ.

Âèäû êîìïëåêñà D. aggr. dictyocarpum âûÿâëåíû â ñîñòàâå 12 àñ-
ñîöèàöèé 6 ñîþçîâ 3 ïîðÿäêîâ 3 êëàññîâ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ.

Âèä D. dictyocarpum íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ â ñëàáîíàðóøåí-
íûõ ëóãîâî-ñòåïíûõ ðàçíîòðàâíî-êîâûëüíûõ ñîîáùåñòâàõ ñîþçà Lathyro
pallescentis-Helictotrichion schelliani, ôîðìèðóþùèõñÿ íà âûïîëîæåííûõ
ó÷àñòêàõ â íèæíèõ ÷àñòÿõ ñêëîíîâ õîëìîâ. Âûøå ïî ñêëîíàì îí ïðîèç-
ðàñòàåò â êóñòàðíèêîâûõ ñïèðåéíî-ìèíäàëüíûõ ñîîáùåñòâàõ ñîþçà
Amygdalion nanae. Îíè îêàéìëÿþò ëèïîâî-äóáîâî-êëåíîâûå ëåñà, îòíî-
ñÿùèåñÿ ê ñîþçó Lathyro-Quercion roboris, èëè âîçíèêàþò âñëåäñòâèå
ïåðåâûïàñà ñêîòà è ðóáîê ëåñà. Â ëåñàõ ñîþçà Lathyro-Quercion roboris
ýòîò âèä âñòðå÷àåòñÿ, íî î÷åíü ðåäêî, ïðèìóùåñòâåííî áëèæå ê îïóø-
êàì. Âèä D. dictyocarpum èíîãäà ïðîèçðàñòàåò òàêæå è â ëîãàõ â ñîñòà-
âå âòîðè÷íûõ ñíûòåâî-ëèñîõâîñòíûõ ñîîáùåñòâ ñîþçà Trifolion montani,
ôîðìèðóþùèõñÿ â ñòåïíîé çîíå â ïîéìàõ ðåê è ðó÷üåâ íà ìåñòå çàðîñ-
ëåé îëüõè ÷åðíîé è ÷åðåìóõè èëè íà ãðàíè÷àùèõ ñ íèìè ó÷àñòêàõ íà
òèïè÷íûõ ÷åðíîçåìàõ ñ ìîùíîñòüþ ïî÷âåííîãî ñëîÿ 70 ñì.

Âèä D. uralense âñòðå÷àåòñÿ â êñåðîôèòíûõ ïåðèñòîêîâûëüíî-
òûðñîâûõ êàìåíèñòûõ ñòåïÿõ ñîþçà Helictotricho-Stipion íà ãîðíî-
ñòåïíûõ ïðèìèòèâíûõ îðãàíîãåííî-ùåáíèñòûõ ïî÷âàõ ñ ìîùíîñòüþ
ïî÷âåííîãî ñëîÿ 10�12 ñì. Ýòè ñòåïè ÿâëÿþòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ
êîìïîíåíòîâ êîìïëåêñà ëåñîñòåïíîé ðàñòèòåëüíîñòè, çàíèìàþùåãî
ïëàòîîáðàçíûå âåðøèíû è âåðõíèå ÷àñòè ñêëîíîâ ñûðòîâ (480�540 ì
íàä ó.ì.) â çàïàäíîé è þãî-çàïàäíîé ÷àñòè Çèëàèðñêîãî ïëàòî. Èíîãäà
ýòîò âèä ïðîèçðàñòàåò íà ãðóáîñêåëåòíûõ ìàëîðàçâèòûõ ïî÷âàõ ñ
âûõîäàìè ñêàëüíûõ ïîðîä â ãîðíîêîëîñíèêîâî-òèï÷àêîâûõ ñòåïíûõ
ñîîáùåñòâàõ ñîþçà Orostachion spinosae. Äàííûå ðàñòèòåëüíûå ñî-
îáùåñòâà íå çàíèìàþò áîëüøèõ ïëîùàäåé è îáû÷íî îêðóæåíû ïå-
ðèñòîêîâûëüíûìè ñòåïÿìè. Ïî÷âû â ýòèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ñèëüíî íà-
ãðåâàþòñÿ â æàðêîå âðåìÿ ãîäà è ïðîìåðçàþò çèìîé èç-çà ìàëî-
ìîùíîãî, âûäóâàåìîãî âåòðàìè ñíåæíîãî ïîêðîâà. Â ïîíèæåíèÿõ
ðåëüåôà ýòîò âèä áîëåå îáèëåí. Çäåñü îí âñòðå÷àåòñÿ â ñîñòàâå
áîëåå ìåçîôèòíûõ ðàçíîòðàâíî-êîâûëüíûõ ñòåïíûõ ñîîáùåñòâ ñ
êîâûëåì êðàñèâåéøèì ñîþçà Lathyro pallescentis-Helictotrichion
schelliani íà ëóãîâî-÷åðíîçåìíûõ ïî÷âàõ. Âèä D. uralense èíîãäà ïðè-
ñóòñòâóåò òàêæå â ñîñòàâå êóñòàðíèêîâûõ ñïèðåéíî-ìèíäàëüíûõ ñî-
îáùåñòâ ñîþçà Amygdalion nanae, ïðèóðî÷åííûõ ê êàìåíèñòûì ñêëî-
íàì õðåáòîâ è ëîæáèíàì íà âåðøèíàõ ñûðòîâ, à òàêæå îïóøêàì ëåñ-
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íûõ ñîîáùåñòâ. Èç îòêðûòûõ ìåñòîîáèòàíèé îí èíîãäà çàõîäèò â
êñåðîôèòíûå, ïàðêîâûå äóáîâî-ëèñòâåííè÷íûå ëåñà, îòíîñÿùèåñÿ
ê ñîþçó Lathyro-Quercion roboris. Îíè ïðèóðî÷åíû ê âåðõíèì ÷àñòÿì
ñêëîíîâ è âûðîâíåííûì ïëîñêèì âåðøèíàì ñûðòîâ, ãäå ôîðìèðó-
þòñÿ íà òåìíî-ñåðûõ ëåñíûõ ñëàáîðàçâèòûõ ïî÷âàõ. Âèä
D. dictyocarpum, êàê è âèä D. uralense, íå óñòîé÷èâ ê âûïàñó è èñ÷å-
çàåò â ñëó÷àå âûñîêîé ïàñòáèùíîé íàãðóçêè.

Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî íàèáîëüøåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ðàñòåíèé
âèäû D. dictyocarpum è D. uralense èìåþò â ñîîáùåñòâàõ ñîþçà Lathyro
pallescentis-Helictotrichion schelliani, âèä D. uralense èìååò áîëåå êñå-
ðîôèòíóþ îðèåíòàöèþ, ÷òî ïîçâîëÿåò åìó ïðîèçðàñòàòü íà áîëåå
ìåëêîïðîôèëüíûõ è áîëåå èññóøàåìûõ ïî÷âàõ â ðàñòèòåëüíûõ ñîîá-
ùåñòâàõ ñîþçîâ Helictotricho-Stipion è Orostachion spinosae. Âèä
D. dictyocarpum, èìåþùèé áîëåå ìîùíóþ ïî ñðàâíåíèþ ñ D. uralense
êîðíåâóþ ñèñòåìó, â ñîñòàâå ýòèõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ íå âñòðå-
÷àåòñÿ. Ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå âèäîâ D. aggr. dictyocarpum âî âñåõ
òèïàõ ñîîáùåñòâ, êàê ïðàâèëî, íå ïðåâûøàåò 5%.

Íà îñíîâå àíàëèçà ðàñïðîñòðàíåíèÿ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, ê
êîòîðûì ïðèóðî÷åí D. uralense, óñòàíîâëåí ïîòåíöèàëüíûé àðåàë
[Ðåéìåðñ, 1990] ýòîãî âèäà íà Çèëàèðñêîì ïëàòî [Ìóõàìåòçÿíîâà è
äð., 2000]. Îí èìååò ïëîùàäü îêîëî 26 000 ãà. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ïðîäîëæàåòñÿ ôðàãìåíòàöèÿ àðåàëà â ñâÿçè ñ ñèëüíûì ïåðåâûïà-
ñîì. Ïî äàííûì ãåîáîòàíè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ Çèëàèðñêîãî è Çè-
àí÷óðèíñêîãî ðàéîíîâ, ïðîâåäåííîãî 10 ëåò íàçàä, ñëàáîíàðóøåí-
íûå âûïàñîì ìåñòîîáèòàíèÿ çàíèìàëè 32 %, ñðåäíåíàðóøåííûå �
42 % è ñèëüíîíàðóøåííûå � 26 % îò ïëîùàäè ïîòåíöèàëüíîãî àðå-
àëà. Âèä ïî÷òè îòñóòñòâóåò â ñåâåðî-âîñòî÷íîé ÷àñòè ïîòåíöèàëüíî-
ãî àðåàëà, ãäå ïðàêòè÷åñêè âñå îñòåïíåííûå îòêðûòûå ìåñòîîáèòà-
íèÿ ñèëüíî ñáèòû.

4.2.3. Êîìïëåêñ D. aggr. cuneatum Stev. ex DC.

Ðàñòåíèÿ êîìïëåêñà âèäîâ D. aggr. cuneatum ïðîèçðàñòàþò íà
ïëîñêèõ âåðøèíàõ Áåëåáååâñêîé âîçâûøåííîñòè ïî êðàþ è îïóøêàì
îñòåïíåííûõ äóáîâî-ëèïîâî-áåðåçîâûõ ëåñîâ ñîþçà Lathyro-Quercion,
âî âòîðè÷íûõ ïîñëåëåñíûõ îñòåïíåííûõ ëóãàõ ñîþçà Trifolion montani
è íà áîëåå ìåçîôèòíûõ ïîëÿíàõ ïîäñîþçà Trollienion europaei. Ïðîåê-
òèâíîå ïîêðûòèå âèäîâ D. aggr. cuneatum âî âñåõ òèïàõ ñîîáùåñòâ
îáû÷íî ñîñòàâëÿåò ìåíåå 5%.
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4.3. Ýêîëîãè÷åñêàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ âèäîâ
ðîäà Delphinium L.

Ïîäâîäÿ èòîã îáñóæäåíèþ çàêîíîìåðíîñòåé ïðîèçðàñòàíèÿ
ðàñòåíèé ðîäà Delphinium, ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî îíè øèðîêî ïðåä-
ñòàâëåíû â åñòåñòâåííûõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ Þæíîãî Óðàëà.
Íàèáîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå èìåþò ðàñòåíèÿ êîìïëåêñà D. aggr.
elatum, ïðîèçðàñòàþùèå â äîñòàòî÷íî óâëàæíåííûõ èëè ìåçîãèãðî-
ôèòíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. Ýêîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè âèäîâ êîìïëåê-
ñà D. aggr. elatum îïðåäåëèëè èõ ðàñïðîñòðàíåíèå � îò ïîäãîëüöîâî-
ãî ïîÿñà íàèáîëåå âûñîêèõ õðåáòîâ Þæíîãî Óðàëà äî ëîãîâ â ðàâíèí-
íîé ÷àñòè Ïðåäóðàëüÿ, Çàóðàëüÿ è Çèëàèðñêîãî ïëàòî.

Êîìïëåêñ D. aggr. dictyocarpum ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðåçóëüòàò
àäàïòàöèè ðàñòåíèé ðîäà Delphinium ê ïðîèçðàñòàíèþ â êñåðîôèòíûõ
ìåñòîîáèòàíèÿõ [Öâåëåâ, 1996]. Çàêîíîìåðíîñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ
âèäîâ ýòîãî êîìïëåêñà îáóñëîâëåíû ðàñïðîñòðàíåíèåì ñòåïíîé ðàñ-
òèòåëüíîñòè íà Þæíîì Óðàëå, ïîýòîìó îíè  ïðîèçðàñòàþò ïðåèìóùå-
ñòâåííî â þæíûõ ðàéîíàõ Ïðåäóðàëüÿ, â Çàóðàëüå è íà Çèëàèðñêîì
ïëàòî. Êñåðîôèòíîñòü íàèáîëåå âûðàæåíà ó D. uralense, ôîðìèðîâà-
íèå êîòîðîãî ñâÿçàíî ñ óñëîâèÿìè ïðîèçðàñòàíèÿ â ãîðíîé ñòåïè Çè-
ëàèðñêîãî ïëàòî, ãäå ìåëêîïðîôèëüíûå ïî÷âû áûñòðî èññóøàþòñÿ â
ïåðèîäû ëåòíèõ çàñóõ.

Ðàñòåíèÿ êîìïëåêñà D. aggr. cuneatum ïðèóðî÷åíû ê ìåçî-êñå-
ðîôèòíûì óñëîâèÿì ìåñòîîáèòàíèÿ Áåëåáååâñêîé âîçâûøåííîñòè, è
íà ãðàäèåíòå âëàæíîñòè ýòîò êîìïëåêñ çàíèìàåò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëî-
æåíèå ìåæäó êîìïëåêñàìè D. aggr. elatum è D. aggr. dictyocarpum. Âå-
ðîÿòíî, ðàñòåíèÿ êîìïëåêñà D. aggr. cuneatum èìåëè øèðîêîå ðàñïðî-
ñòðàíåíèå â Ïðåäóðàëüå â ïëåéñòîöåíîâûé ïåðèîä, êîãäà â ýòîé çîíå
ëåñîñòåïíàÿ ðàñòèòåëüíîñòü çàíèìàëà áîëüøèå ïëîùàäè [Ãîð÷àêîâñ-
êèé, 1962, 1966]. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íà òåððèòîðèè ÐÁ êîìïëåêñ
D. aggr. cuneatum èìååò ìåíüøèé àðåàë, ÷åì âèä D. uralense, è íóæäà-
åòñÿ âî âêëþ÷åíèè â «Êðàñíóþ êíèãó Ðåñïóáëèêè Áàøêîðòîñòàí».

Ãëàâà 4
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Ã ë à â à 5

ÔÅÍÎÒÈÏÈ×ÅÑÊÎÅ ÐÀÇÍÎÎÁÐÀÇÈÅ
È ÏÎÏÓËßÖÈÎÍÍÀß ÑÒÐÓÊÒÓÐÀ ÊÎÌÏËÅÊÑÎÂ
ÁËÈÇÊÎÐÎÄÑÒÂÅÍÍÛÕ ÂÈÄÎÂ ÐÎÄÀ DELPHINIUM L.

Áëèçêèå âèäû êîìïëåêñîâ ñåêöèè Delphinastrum ðîäà
Delphinium îòëè÷àþòñÿ íå âñåãäà ÷åòêîé ýêîëîãî-ãåîãðàôè÷åñêîé
îáîñîáëåííîñòüþ è íàëè÷èåì ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé íà ñòûêå èõ
àðåàëîâ [Öâåëåâ, 1996; Êóëèêîâ, 2000]. Ïîïóëÿöèè ãèáðèäíîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ äåëÿòñÿ íà äâà êëàññà: ñêîïëåíèÿ ãèáðèäîâ (hybrid
swarms) è èíòðîãðåññèâíûå ïîïóëÿöèè [Ãðàíò, 1984]. Ïåðâûé ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ñëîæíóþ ñìåñü ðîäèòåëüñêèõ ôîðì, ãèáðèäîâ F1,
îñîáåé, âîçíèêøèõ â ðåçóëüòàòå âîçâðàòíûõ ñêðåùèâàíèé è ðàñ-
ùåïëåíèÿ. Â òàêèõ ñêîïëåíèÿõ íàáëþäàåòñÿ, êàê è ñëåäóåò îæè-
äàòü, î÷åíü âûñîêàÿ ñòåïåíü èíäèâèäóàëüíîé èçìåí÷èâîñòè. Èíò-
ðîãðåññèâíûå ïîïóëÿöèè âîçíèêàþò ïðè ìíîãîêðàòíûõ âîçâðàò-
íûõ ñêðåùèâàíèÿõ ãèáðèäîâ ñ îäíèì èç ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ. Ðà-
ñòåíèÿ ýòèõ ïîïóëÿöèé ñõîäíû ñ íèì, íî ïðîÿâëÿþò èçìåí÷èâîñòü
â ñòîðîíó äðóãîãî ðîäèòåëüñêîãî âèäà. Åñëè èíòðîãðåññèÿ çàõî-
äèò äîñòàòî÷íî äàëåêî, òî îíà ìîæåò ïðèâåñòè ê ñòèðàíèþ ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ è ýêîëîãè÷åñêèõ ðàçëè÷èé ìåæäó èñõîäíûìè âèäà-
ìè, êîòîðûå â ðåçóëüòàòå áóäóò íèçâåäåíû äî óðîâíÿ ïîëóâèäîâ ñ
îáðàçîâàíèåì ñèíãàìåîíà � ñîâîêóïíîñòè ïîëóâèäîâ, êîòîðàÿ âå-
äåò ñåáÿ íà ñâîåé âíåøíåé ãðàíèöå êàê õîðîøî èçîëèðîâàííûé
áèîëîãè÷åñêèé âèä, íî îòëè÷àåòñÿ îò íåãî áîëåå ñëîæíîé âíóò-
ðåííåé ñòðóêòóðîé [Ãðàíò, 1984].

Èñõîäÿ èç òîãî, ÷òî íà Þæíîì Óðàëå èçó÷àåìûå êîìïëåêñû âèäîâ
ñåêöèè Delphinastrum ìîãóò èìåòü ñëîæíóþ ñòðóêòóðó è âêëþ÷àòü â
ñåáÿ êàê òèïè÷íûå, òàê è ãèáðèäíûå ïîïóëÿöèè, èçó÷åíèå ñòðóêòóðû
êîìïëåêñîâ ïðîâîäèëè â äâà ýòàïà. Íà ïåðâîì àíàëèçèðîâàëè èíäè-
âèäóàëüíîå ðàçíîîáðàçèå ðàñòåíèé â ïðåäåëàõ êîìïëåêñà ñ âûäåëå-
íèåì «òèïè÷íûõ» è «îòêëîíÿþùèõñÿ» ôåíîòèïîâ. Íà âòîðîì � àíàëè-
çèðîâàëè ÷àñòîòó âñòðå÷àåìîñòè âûäåëåííûõ ôåíîòèïîâ â âûáîðêàõ,
ïðèóðî÷åííûõ ê ðàçíûì ÷àñòÿì þæíîóðàëüñêîãî àðåàëà è êîíòðàñò-
íûì óñëîâèÿì ïðîèçðàñòàíèÿ.
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5.1. Êîìïëåêñ D. aggr. elatum L.

Âèäû êîìïëåêñà D. àggr. elatum îòëè÷àþòñÿ çíà÷èòåëüíûì ïîëè-
ìîðôèçìîì, îñîáåííî â îòíîøåíèè ðàçìåðîâ è îïóøåíèÿ ðàçëè÷íûõ
îðãàíîâ ðàñòåíèÿ [Öâåëåâ, 1996; Êóëèêîâ, 2000]. Õàðàêòåð îïóøåíèÿ
(ïðåæäå âñåãî ÷àñòåé ñîöâåòèÿ � îñåé, öâåòîíîæåê, ÷àøåëèñòèêîâ)
ïîñëóæèë îñíîâíûì ïðèçíàêîì ïðè âûäåëåíèè èç D. elatum ðÿäà «ìåë-
êèõ» è íå âñåìè ñèñòåìàòèêàìè ïðèçíàâàåìûõ âèäîâ, 5�6 èç êîòîðûõ
ïðåäñòàâëåíû âî ôëîðå Âîñòî÷íîé Åâðîïû [Öâåëåâ, 1996]. Ïî ìíå-
íèþ Ï.Â. Êóëèêîâà [2000], êîìïëåêñ D. aggr. elatum ìîæåò áûòü ïðåä-
ñòàâëåí íà Óðàëå òðåìÿ áëèçêîðîäñòâåííûìè âèäàìè � D. elatum, D.
àlðinum è D. nurguschense, êîòîðûå ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé ìíîãî÷èñ-
ëåííûìè ïåðåõîäíûìè ôîðìàìè. Îäíàêî ýòè ñâåäåíèÿ èìåëè ïðåä-
âàðèòåëüíûé õàðàêòåð, òàê êàê èññëåäîâàíèÿ êîìïëåêñà D. aggr. elatum
ïðîâîäèëèñü ïðåèìóùåñòâåííî íà Ñðåäíåì è Ñåâåðíîì Óðàëå. Íà
Þæíîì Óðàëå íàìè âûÿâëåíî âûñîêîå ðàçíîîáðàçèå ðàñòåíèé êîìï-
ëåêñà D. àggr. elatum ïî ñèñòåìàòè÷åñêè çíà÷èìûì ïðèçíàêàì, ïðîÿâ-
ëÿþùååñÿ êàê íà ìåæïîïóëÿöèîííîì, òàê è íà âíóòðèïîïóëÿöèîííîì
óðîâíÿõ, â ñâÿçè ñ ÷åì áûë ïðîâåäåí àíàëèç ôåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíî-
îáðàçèÿ ðàñòåíèé êîìïëåêñà D. àggr. elatum.

5.1.1. Ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ðàñòåíèé

5.1.1.1. Àíàëèç ñî÷åòàíèé ðàçëè÷íîé ñòåïåíè
îïóøåííîñòè îðãàíîâ

Àíàëèç ðàçëè÷íîé ñòåïåíè îïóøåííîñòè îðãàíîâ ó 475 ðàñòåíèé
èç 20 âûáîðîê âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum íà Þæíîì Óðàëå ïî-
çâîëèë âûÿâèòü 81 âàðèàíò íåïîâòîðÿþùèõñÿ ñî÷åòàíèé. Èç íèõ òîëü-
êî 11 ñî÷åòàíèé âñòðåòèëîñü íå ìåíåå 5 ðàç, òî åñòü ÷èñëåííîñòü
ðàñòåíèé ñ ýòèìè ñî÷åòàíèÿìè áûëà íå ìåíåå 1% îò îáùåãî êîëè÷å-
ñòâà àíàëèçèðóåìûõ ðàñòåíèé. Âûäåëèâøèåñÿ íåïîâòîðÿþùèåñÿ ñî-
÷åòàíèÿ áûëè îáúåäèíåíû â 10 ãðóïï, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñîáîé ôåíî-
òèïû òðåõ âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum (òàáë. 4).

Âèä D. elatum èìååò äâà îñíîâíûõ ôåíîòèïà, îáðàçóþùèõ ïðè äîìè-
íèðîâàíèè äâå ôîðìû ýòîãî âèäà: D. elatum var. elatum è D. elatum var.
glandulosum nov. Ðàíåå íå îïèñàííàÿ ôîðìà D. elatum var. glandulosum
îòëè÷àåòñÿ îò òèïè÷íûõ ðàñòåíèé D. elatum var. elatum íàëè÷èåì â íèæ-
íåé ÷àñòè ñòåáëÿ æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ, à îò âèäà D. alpinum � îòñóò-
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ñòâèåì îïóøåíèÿ ýòîãî òèïà â ñîöâåòèè (òàáë. 4). Êàê áóäåò ïîêàçàíî
íèæå (â ðàçäåëå 5.1.1.3), ðàñòåíèÿ ýòîé ôîðìû àáñîëþòíî äîìèíèðóþò â
ðÿäå ìåñòîîáèòàíèé ïî ïåðèìåòðó Þæíîãî Óðàëà.

Âèä D. alpinum ïðåäñòàâëåí äâóìÿ ôîðìàìè: D. alpinum  var. alpinum
è D. alpinum var. hebecarpum. Ïåðâàÿ èìååò òðè ôåíîòèïà: «òèïè÷íûé»,
«ðåäêîîïóøåííûé» è «ñëàáîîïóøåííûé». D. alpinum var. hebecarpum
ïðåäñòàâëåí äâóìÿ ôåíîòèïàìè: «òèïè÷íûé» è «ñëàáîîïóøåííûé».

Ó âèäà D. nurguschense ìîæíî âûäåëèòü 3 ôåíîòèïà: «òèïè÷íûé»
è äâà íåòèïè÷íûõ � «ñëàáîîïóøåííûé» è «êðèîôèëóìîâèäíûé».

Êëþ÷è ðàçëè÷èÿ ôåíîòèïîâ ðàñòåíèé êîìïëåêñà áëèçêîðîäñòâåí-
íûõ âèäîâ Delphinium aggr. elatum L.:

1. Ñîöâåòèå æåëåçèñòî îïóøåíî ............................................. 4
� Ñîöâåòèå áåç æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ .................................. 2
2. Ñîöâåòèå ãóñòî îïóøåíî ïðÿìûì ùåòèíèñòûì îïóøåíèåì.........

Ò à á ë è ö à  4

Îñîáåííîñòè îïóøåíèÿ îðãàíîâ ðàñòåíèé ó ôåíîòèïîâ êîìïëåêñà
Delphinium aggr. elatum L.

Ñòåáåëü Ñîöâåòèå Çàâÿçü  

Ôåíîòèïû 

×àñòîòà 
âñòðå÷àåìî

ñòè, % ïðîñ-
òîå 

æåëå-
çèñòîå 

ïðîñ-
òîå 

æåëå-
çèñòîå 

æåëå-
çèñòîå 

ïðîñ-
òîå 

D. elatum var. elatum: 

«Òèïè÷íûé» 54.0 -(+) - - - - - 

D. elatum var. glandulosum nov.: 

«Òèïè÷íûé» 18.6 -(+) +(++) -(+) - - - 

D. alpinum var. alpinum: 

«Òèïè÷íûé» 5.0 +(++) +(-) +(-) ++ - - 

«Ðåäêîîïóøåííûé» 1.8 +(++) +(++) -(+) + - - 

«Ñëàáîîïóøåííûé» 5.5 +(-) - +(-) + - - 

D. alpinum var. hebecarpum: 

«Òèïè÷íûé» 5.3 ++(+) ++(+) -(+) ++(+) +(++) - 

«Ñëàáîîïóøåííûé» 2.8 -(+) - -(+) ++(+) +(++) - 

D. nurguschense: 

«Òèïè÷íûé» 2.0 ++(+) +(++) +(-) ++(+) +(++) + 

«Ñëàáîîïóøåííûé» 2.6 ++(+) - + +(++) +(++) + 

«Êðèîôèëóìîâèäíûé» 2.4 ++(+) - ++ -(+) - -(+) 

 

-
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........................D. nurguschense ôåíîòèï «êðèîôèëóìîâèäíûé»
� Ñîöâåòèå íå îïóøåíî èëè îïóøåíî ðåäêèìè ïðîñòûìè ùåòèíè-

ñòûìè âîëîñêàìè .......................................................................... 3
3. Íèæíÿÿ ÷àñòü ñòåáëÿ æåëåçèñòî îïóøåíà ...........................
..............D. elatum var. glandulosum nov. ôåíîòèï «òèïè÷íûé»
 � Íèæíÿÿ ÷àñòü ñòåáëÿ áåç æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ ...............
............................D. elatum var. elatum ôåíîòèï «òèïè÷íûé»
4. Çàâÿçü æåëåçèñòî îïóøåíà ................................................. 5
 � Çàâÿçü íå èìååò æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ ............................. 8
5. Çàâÿçü îïóøåíà ïðîñòûìè ùåòèíèñòûìè âîëîñêàìè .......... 6
 � Çàâÿçü íå îïóøåíà ïðîñòûìè ùåòèíèñòûìè âîëîñêàìè ..... 7
6. Íèæíÿÿ ÷àñòü ñòåáëÿ æåëåçèñòî îïóøåíà ...........................
..................................D. nurguschense ôåíîòèï «òèïè÷íûé»
 � Íèæíÿÿ ÷àñòü íå èìååò æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ ..................
........................D. nurguschense ôåíîòèï «ñëàáîîïóøåííûé»
7. Íèæíÿÿ ÷àñòü ñòåáëÿ æåëåçèñòî îïóøåíà ...........................
......................D. alpinum var. hebecarpum ôåíîòèï «òèïè÷íûé»
 � Íèæíÿÿ ÷àñòü íå èìååò æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ ..................
.........D. alpinum var. hebecarpum ôåíîòèï «ñëàáîîïóøåííûé»
8. Ñîöâåòèå ãóñòî îïóøåíî æåëåçèñòûìè âîëîñêàìè .............
...........................................D. alpinum ôåíîòèï «òèïè÷íûé»
 � Ñîöâåòèå ðåäêî îïóøåíî æåëåçèñòûìè âîëîñêàìè ............ 9
9. Íèæíÿÿ ÷àñòü ñòåáëÿ æåëåçèñòî îïóøåíà ...........................
................................D. alpinum ôåíîòèï «ðåäêîîïóøåííûé»
 � Íèæíÿÿ ÷àñòü íå èìååò æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ ..................
................................D. alpinum ôåíîòèï «ñëàáîîïóøåííûé»

5.1.1.2. Èññëåäîâàíèå ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ðàñòåíèé
ìåòîäîì êëàñòåðíîãî àíàëèçà

Ïîñëå ïðîâåäåíèÿ àíàëèçà ñî÷åòàíèé îïóøåíèÿ îðãàíîâ ó ðàñòå-
íèé îñòàâàëîñü íåÿñíûì, êàê ìîãëè áû ñãðóïïèðîâàòüñÿ ðàñòåíèÿ ïðè
ó÷åòå åùå è äðóãèõ èçìåí÷èâûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ. Äëÿ èçó-
÷åíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ðàñòåíèé âèäîâ êîìïëåêñà D.
aggr. elatum áûë èñïîëüçîâàí êëàñòåðíûé àíàëèç ïî çíà÷åíèÿì 25
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ, îòðàæàþùèõ îñîáåííîñòè ôîðìû, îïó-
øåíèÿ è îêðàñêè ñòåáëåé, ëèñòüåâ, ñîöâåòèé è öâåòîâ [ßíáàåâ è äð.,
2000]. Â ñâÿçè ñ ïðîãðàììíûì îãðàíè÷åíèåì íà ÷èñëî êëàññèôèöè-



Ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå è ïîïóëÿöèîííàÿ ñòðóêòóðà êîìïëåêñîâ...

51

ðóåìûõ îáúåêòîâ äëÿ àíàëèçà áûëè èñïîëüçîâàíû äàííûå èçìåðåíèé
òîëüêî ïî 210 ðàñòåíèÿì, âçÿòûì ñëó÷àéíûì îáðàçîì (íî ïðîïîðöèî-
íàëüíî ÷èñëåííîñòè) èç 20 âûáîðîê. Ðåçóëüòàòû êëàñòåðíîãî àíàëèçà
ïðèâåäåíû íà ðèñ. 10. Â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî äåíäðîãðàììà çàíèìàåò

î÷åíü ìíîãî ìåñòà, íà ðèñóíêå äàíû òîëüêî íàèáîëåå ñèëüíî ðàçëè-
÷àþùèåñÿ êëàñòåðû, îáúåäèíÿþùèå ìîðôîëîãè÷åñêè áëèçêèå ðàñòå-
íèÿ (èõ êîëè÷åñòâî ïðèâåäåíî â ñêîáêàõ). Íà äåíäðîãðàììå âñå ðàñ-
òåíèÿ îáúåäèíèëèñü â 2 ìàêðîêëàñòåðà, âêëþ÷àþùèå, ñîîòâåòñòâåí-
íî, òðè è ÷åòûðå êëàñòåðà. Ïðè ñðàâíåíèè ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåí-
íîñòåé ðàñòåíèé, âõîäÿùèõ â ýòè êëàñòåðû (òàáë. 5), óñòàíîâëåíî, ÷òî
îñíîâíûì ïðèçíàêîì, ïî êîòîðîìó øëà äèôôåðåíöèàöèÿ ðàñòåíèé,
áûë õàðàêòåð îïóøåíèÿ. Ðàñòåíèÿ êëàñòåðîâ I�III îòëè÷àþòñÿ áîëåå
äëèííûì ïðîñòûì îïóøåíèåì (ÄÎïÄ). Â ïåðâîì ìàêðîêëàñòåðå äî-
ìèíèðóþò ðàñòåíèÿ áåç æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ íà ñòåáëå (ÎïÏæ0) è
áåç æåëåçèñòîãî (ÎïÑæ0) è ïðîñòîãî (ÎïÑï0) îïóøåíèÿ â ñîöâåòèè  è
íà çàâÿçÿõ (ÎïÇï0). Ðàçëè÷èå êëàñòåðîâ I�III ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïàðà-
ìåòðàì ðàñòåíèé íå î÷åíü ñèëüíîå. Íàèáîëåå «òèïè÷íûì» äëÿ ãðóïïû
ÿâëÿåòñÿ êëàñòåð II, òàê êàê â êëàñòåð I ïîïàëà ÷àñòü ðàñòåíèé ñ ðåä-
êèì æåëåçèñòûì îïóøåíèåì íà ñòåáëå (ÎïÏæ1), à â êëàñòåðå III íåêî-
òîðàÿ ÷àñòü ðàñòåíèé èìååò ðåäêîå æåëåçèñòîå îïóøåíèå â ñîöâåòèè
(ÎïÑæ1). Ðàñòåíèÿ ïåðâîãî êëàñòåðà îòëè÷àþòñÿ îò ðàñòåíèé äðóãèõ

Ð è ñ .  1 0 .  Äåíäðîãðàììà
ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàçëè÷èÿ ðàñ-
òåíèé âèäîâ êîìïëåêñà Delp-
hinium aggr. elatum L. íà Þæíîì
Óðàëå.

Ðèìñêèìè öèôðàìè îáîçíà-
÷åíû êëàñòåðû ðàñòåíèé, â ñêîá-
êàõ � ÷èñëî ðàñòåíèé â ñîîòâåò-
ñòâóþùåì êëàñòåðå. Ëàòèíñêèìè
áóêâàìè îáîçíà÷åíû ãðóïïû êëà-
ñòåðîâ, èìåþùèå òàêñîíîìè÷åñ-
êóþ èíòåðïðåòàöèþ:

A � D. elatum var. elatum;
B � D. elatum var. glandulosum;
C � D. alpinum;
D � D. nurguschense
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êëàñòåðîâ ýòîé ãðóïïû â ñðåäíåì íåñêîëüêî áîëüøåé øèðèíîé ëèñ-
òî÷êà îêîëîöâåòíèêà. Êëàñòåðû îòëè÷àþòñÿ ïî ÷àñòîòå âñòðå÷àåìîñòè
ðàñòåíèé ñ ðàçíîé èíòåíñèâíîñòüþ îêðàñêè öâåòêà (ÈÎö) è ïèãìåíòè-
ðîâàííîñòè ïîáåãà (Ïï). Â êëàñòåðå III ñãðóïïèðîâàíû ðàñòåíèÿ ñ íå-
ïèãìåíòèðîâàííûì ñòåáëåì (Ïï1), à â êëàñòåðå II âûøå äîëÿ ðàñòåíèé
ñ òåìíî-ñèíèìè öâåòàìè (ÈÎö3).

Âî âòîðîì ìàêðîêëàñòåðå íàèáîëåå ñèëüíî îòëè÷àåòñÿ îò ïðî÷èõ
êëàñòåð VII. Îí âûäåëÿåòñÿ íàëè÷èåì ó ðàñòåíèé íà çàâÿçÿõ (ÎïÇï) è
ñîöâåòèè (ÎïÑï) ïðîñòîãî îïóøåíèÿ. Äëÿ ðàñòåíèé ýòîãî êëàñòåðà õà-
ðàêòåðíî òàêæå æåëåçèñòîå îïóøåíèå ñîöâåòèé (ÎïÑæ), à ñòåáåëü ìî-
æåò áûòü êàê ñ îïóøåíèåì, òàê è áåç íåãî. Ðàñòåíèÿ ýòîé ãðóïïû ïðåä-
ñòàâëåíû â îñíîâíîì ôåíîòèïàìè «òèïè÷íûé» è «ñëàáîîïóøåííûé»
âèäà D. nurguschense (òàáë. 6).

Êëàñòåðû Ìîðôîëîãè÷åñ
êèå ïðèçíàêè  I II III IV V VI VII 

Ïï 2.00±0.10 2.14±0.12 1.24±0.06 1.24±0.07 2.50±0.13 2.15±0.16 1.67±0.16 
Ïï1,% 10 25 72 77 5 15 33 
Ïï2,% 80 35 26 20 37 45 67 
Ïï3,% 10 40 2 2 58 40 0 
ÄÎïÄ 1.44±0.09 1.30±0.06 1.32±0.05 1.17±0.04 0.96±0.08 1.05±0.07 1.00±0.11 
ÃÎïÄ 1.61±0.22 1.68±0.26 1.37±0.14 1.30±0.17 1.61±0.29 1.87±0.31 1.46±0.43 

ÎïÏæ0,% 60 95 97 5 0 30 56 
ÎïÏæ1,% 35 5 3 32 0 30 33 
ÎïÏæ2,% 5 0 0 64 100 40 11 
ÎïÑæ0,% 95 98 76 95 74 0 11 
ÎïÑæ1,% 5 3 21 5 21 10 44 
ÎïÑæ2,% 0 0 3 0 5 90 44 
ÎïÇæ0,% 100 100 93 100 100 40 0 
ÎïÇæ1,% 0 0 2 0 0 60 78 
ÎïÇæ2,% 0 0 5 0 0 0 22 
ÎïÑï0,% 100 95 71 89 95 80 11 
ÎïÑï1,% 0 3 22 9 5 20 89 
ÎïÑï2,% 0 3 7 2 0 0 0 
ÎïÇï0,% 100 100 98 100 100 95 0 
ÎïÇï1,% 0 0 2 0 0 5 100 
ÎïÇï2,% 0 0 0 0 0 0 0 
ÈÎö1,% 0 0 5 0 0 0 0 
ÈÎö2,% 75 45 79 80 58 50 56 
ÈÎö3,% 25 55 16 20 42 50 44 

Øëîê 8.08±0.25 5.97±0.14 6.10±0.14 7.01±0.20 6.89±0.38 7.29±0.26 6.81±0.35 

 

Ò à á ë è ö à  5

Ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ãðóïï ðàñòåíèé êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L.,
âûäåëåííûõ ïðè ïðîâåäåíèè êëàñòåðíîãî àíàëèçà

Ï ð è ì å ÷ à í è å .  Çäåñü è äàëåå: ïîëíîå íàçâàíèå ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ
ïðèâåäåíî â òàáë. 2.

-
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Êëàñòåð VI îòëè÷àåòñÿ îò êëàñòåðîâ V è IV íàëè÷èåì ó áîëüøèí-
ñòâà ðàñòåíèé íà ñîöâåòèè ãóñòîãî æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ (ÎïÑæ2).
Çàâÿçè ó ðàñòåíèé ýòîé ãðóïïû ìîãóò èìåòü ðåäêîå æåëåçèñòîå îïó-
øåíèå (ÎïÇæ1) ëèáî ìîãóò áûòü íå îïóøåíû (ÎïÇæ0). Ðàñòåíèÿ ýòîãî
êëàñòåðà îáðàçóþò îäíó ôåíîòèïè÷åñêóþ ãðóïïó, â êîòîðóþ âõîäÿò â
îñíîâíîì òèïè÷íûå ôåíîòèïû D. alpinum var. alpinum è D. alpinum var.
hebecarpum (òàáë. 6), ñëåäîâàòåëüíî, îíà ìîðôîëîãè÷åñêè ñîîòâåò-
ñòâóåò òèïè÷íûì âàðèàíòàì âèäà D. alpinum.

Ðàçëè÷èå ìåæäó êëàñòåðàìè IV è V çíà÷èòåëüíî ñëàáåå, ÷åì ìåæäó
êëàñòåðàìè I�III (ñì. ðèñ. 8). Ðàñòåíèÿ ýòèõ êëàñòåðîâ ðàçëè÷àþòñÿ èí-
òåíñèâíîñòüþ æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ (ÎïÏæ) è ïèãìåíòèðîâàííîñòüþ

Ôåíîòèïè÷åñêèå ãðóïïû ðàñòåíèé 
Ôåíîòèïû 

A B C D 

     D. elatum var. elatum: 

«òèïè÷íûé» 76 
98 

3 
2 

  

     D. elatum var. glandulosum nov.: 

«òèïè÷íûé» 
8 
14 

86 
86   

     D. alpinum var. alpinum: 

«òèïè÷íûé» 
1 
9 

5 
27 

35 
64  

«ðåäêîîïóøåííûé» 
1 
25 

5 
75   

«ñëàáîîïóøåííûé» 
7 
89  5 

11  

     D. alpinum var. hebecarpum: 

«òèïè÷íûé» 
3 
27  40 

73  

«ñëàáîîïóøåííûé» 
1 
25  15 

75  

     D. nurguschense: 

«òèïè÷íûé»  
2 
17 

5 
17 

44 
67 

«ñëàáîîïóøåííûé»    44 
100 

«êðèîôèëóìîâèäíûé» 4 
83   11 

17 
 

Ò à á ë è ö à  6

Âñòðå÷àåìîñòü ôåíîòèïîâ ðàñòåíèé êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L.
â ãðóïïàõ, âûäåëåííûõ ïðè ïðîâåäåíèè êëàñòåðíîãî àíàëèçà

ïî 25 ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì, %

Ï ð è ì å ÷ à í è å .  Â ÷èñëèòåëå � âñòðå÷àåìîñòü ôåíîòèïîâ â ñîîòâåòñòâóþùåé
ãðóïïå, â çíàìåíàòåëå � îòíîøåíèå ÷èñëà ðàñòåíèé ôåíîòèïà â ãðóïïå ê îáùåé
÷èñëåííîñòè ôåíîòèïà.
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ñòåáëÿ (Ïï). Êàê è â ñëó÷àå ñ êëàñòåðàìè I�III, ïî ýòèì ïðèçíàêàì íåâîç-
ìîæíî ñäåëàòü äèàãíîç äëÿ âûäåëåíèÿ êëàñòåðîâ â ÷åòêî ðàçäåëÿþùè-
åñÿ ôåíîòèïû. Ðàñòåíèÿ ýòîãî ìàêðîêëàñòåðà ïðåäñòàâëåíû â îñíîâ-
íîì ôåíîòèïîì D. elatum var. glandulosum (ñì. òàáë. 6).

Ñëåäîâàòåëüíî, ïðè êëàññèôèêàöèè ðàñòåíèé ïî 25 íàèáîëåå èí-
ôîðìàòèâíûì ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì âûäåëÿþòñÿ äâå ôîðìû
D. elatum: D. elatum var. elatum (A) è D. elatum var. glandulosum (B) è
âèäû D. alpinum (C) è D. nurguschense (D). Âèä D. alpinum íà ôîðìû íå
äèôôåðåíöèðóåòñÿ. Âîçìîæíî, ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî â ÷èñòîì âèäå,
ò.å. ñ àáñîëþòíûì äîìèíèðîâàíèåì, îí íå âñòðå÷àåòñÿ.

5.1.1.3. Çàêîíîìåðíîñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ ôåíîòèïîâ

Ðàñòåíèÿ ôåíîòèïîâ, ñîîòâåòñòâóþùèõ òèïè÷íîìó ìîðôîëîãè÷åñ-
êîìó îïèñàíèþ âèäîâ è îïèñàííûì â ëèòåðàòóðå ôîðìàì (D. elatum
var. elatum ôåíîòèï «òèïè÷íûé», D. nurguschense ôåíîòèï «òèïè÷íûé»,
D. alpinum var. hebecarpum ôåíîòèï «òèïè÷íûé» è D. alpinum  var. alpinum
ôåíîòèï «òèïè÷íûé»), ñîñòàâëÿþò 67.2% îò îáùåé ÷èñëåííîñòè ïðî-
àíàëèçèðîâàííûõ ðàñòåíèé. Ó âèäà D. elatum «íåòèïè÷íûå», íî óêëà-
äûâàþùèåñÿ â îáúåì âèäà ðàñòåíèÿ ñ æåëåçèñòûì îïóøåíèåì â íèæ-
íåé ÷àñòè ïîáåãîâ ñîñòàâèëè 25.8%, ó òèïè÷íîé ôîðìû D. alpinum
var. alpinum � 58.3%, ó ôîðìû D. alpinum var. hebecarpum � 35.0%, ó
D. nurguschense � 67.7%. Ðàñïðåäåëåíèå ïî âûáîðêàì è ñîîòíîøå-
íèå «òèïè÷íûõ» è «íåòèïè÷íûõ» ôåíîòèïîâ â ðàçëè÷íûõ ìåñòîîáèòà-
íèÿõ ñèëüíî âàðüèðóþò.

Àíàëèç ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè âûäåëåííûõ ôåíîòèïîâ â ðàçëè÷-
íûõ óñëîâèÿõ ïðîèçðàñòàíèÿ (òàáë. 7) ïîêàçàë, ÷òî ôåíîòèï «òèïè÷-
íûé» ôîðìû D. elatum var. elatum àáñîëþòíî äîìèíèðóåò â ïðåäó-
ðàëüñêèõ (ÁË, ÒÂ, Ì1,Ê1, Ê2, ÄÓ è ÊÈ) è çàóðàëüñêèõ (Ó×) ðàâíèííûõ
âûáîðêàõ. Îí òàêæå ïðåîáëàäàåò â ïðåäãîðüÿõ (ÍÓ è ÀÐ) è ìåæãîðíûõ
äîëèíàõ Þæíîãî Óðàëà (Á5). Åäèíè÷íî âñòðå÷àåòñÿ â áîëüøèíñòâå
ëîêàëèòåòîâ, çà èñêëþ÷åíèåì 2 ãîðíûõ âûáîðîê (È6 è ÑÈ), ãäå D.
elatum çàìåùàåòñÿ íà D. alpinum, à òàêæå òðåõ íèçêîãîðíûõ âûáîðîê
(ÒÁ, ÒË è Ê3), ãäå ýòîò ôåíîòèï çàìåùàåòñÿ íà ôåíîòèï «òèïè÷íûé»
D. elatum var. glandulosum. Ôåíîòèï «òèïè÷íûé» ôîðìû D. elatum var.
elatum äîìèíèðóåò â íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ïðîèçðàñòà-
íèÿ: íà ðàâíèíå, â çîíå ïðîèçðàñòàíèÿ õâîéíî-øèðîêîëèñòâåííûõ
ëåñîâ, ãäå âñòðå÷àåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ñîîáùåñòâàõ àññîöèàöèé
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Alnetum incanae, Cirsio oleracei-Aconitetum septentrionalis, Urtico-
Filipenduletum.

Ôåíîòèï «òèïè÷íûé» äîìèíèðóåò â òðåõ èçîëèðîâàííûõ íèçêîãîð-
íûõ âûáîðêàõ (ÒÁ, ÒË è Ê3). Ñ ÷àñòîòîé 20�30% îí âñòðå÷àåòñÿ â
ñðåäíåãîðíîé (Á5 è ÈÍ) è íèçêîãîðíîé ÷àñòè (ØÃ è ÊÁ) Þæíîãî Óðà-
ëà. Âûáîðêà Ê3 ïðèóðî÷åíà ê îäíîìó èç íàèáîëåå õîëîäíûõ òèïîâ
ìåñòîîáèòàíèé � åëîâî-ëèñòâåííè÷íûì ëåñàì àññîöèàöèè Carici albae-
Piceetum obovatae, ïðîèçðàñòàþùèì íà êðóòûõ ñåâåðíûõ ñêëîíàõ Óôèì-
ñêîãî ïëàòî. Â ñîñòàâ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ ýòîãî òèïà âõîäèò áîëü-
øîå ÷èñëî ðàñòåíèé-ðåëèêòîâ ïëåéñòîöåíîâîãî êîìïëåêñà (Primula
cortusoides L., Cortusa matthioli  L., Zigodenus sibiricus (L.) A. Gray.,
Swida alba (L.) Opiz, Carex alba Scop., Lonicera altaica Pall. Ex DC. è äð.)
[Ãîð÷àêîâñêèé, Øóðîâà, 1982]. Ýòî ïîçâîëÿåò ñäåëàòü ïðåäïîëîæå-
íèå î òîì, ÷òî â ïëåéñòîöåíîâûé ïåðèîä äàííûé ôåíîòèï, âèäèìî,
áûë øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí â íèçêîãîðíîé ÷àñòè Þæíîãî Óðàëà è â
Ïðåäóðàëüå. Îí äîìèíèðóåò â ãëóáîêèõ ëîãàõ â ñòåïíîé çîíå ïî ïåðè-
ìåòðó Þæíîãî Óðàëà (ÒË è ÒÁ), ãäå, áëàãîäàðÿ èçîëÿöèè, ñìîã ñîõðà-
íèòüñÿ ñ ïëåéñòîöåíîâîãî ïåðèîäà è íå áûë âûòåñíåí áîëåå êîíêó-
ðåíòîñïîñîáíûì ôåíîòèïîì «òèïè÷íûé» ôîðìû D. elatum var. elatum.
Ôåíîòèï ôîðìû D. elatum var. glandulosum âñòðå÷àåòñÿ â ãëóáîêèõ
õîëîäíûõ ëîãàõ â ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ Alnetum incanae è ñ ýêî-
ëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ ÿâëÿåòñÿ áîëåå êðèîôèëüíûì ïî ñðàâíåíèþ
ñ ôåíîòèïîì ôîðìû D. elatum var. elatum.

Ôåíîòèï «òèïè÷íûé» ôîðìû D. alpinum var. alpinum ïðèñóòñòâóåò
ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ ãîðíûõ âûáîðêàõ çà èñêëþ÷åíèåì âûáîðêè È6,
ãäå îí çàìåùàåòñÿ ôåíîòèïîì «òèïè÷íûé» ôîðìû D. alpinum var.
hebecarpum. Ñ îòíîñèòåëüíî âûñîêîé ÷àñòîòîé (50%) îí âñòðå÷àåòñÿ
òîëüêî â âûáîðêå ÑÈ, â îñòàëüíûõ âûáîðêàõ îòìå÷àåòñÿ åäèíè÷íî.

Ôåíîòèï «ðåäêîîïóøåííûé» ôîðìû D. alpinum var. alpinum åäè-
íè÷íî ïðåäñòàâëåí â áîëüøèíñòâå íèçêîãîðíûõ è ñðåäíåãîðíûõ ìåñ-
òîîáèòàíèé. Áëèçêèé ê íåìó ôåíîòèï «ñëàáîîïóøåííûé» (ñ îòñóòñòâèåì
æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ â íèæíåé ÷àñòè ñòåáëÿ) äîâîëüíî ÷àñòî (ñ ÷à-
ñòîòîé îêîëî 40%) âñòðå÷àåòñÿ â ëîãàõ ïðåäãîðèé Þæíîãî Óðàëà (ÌÊ
è ÀÐ), íî åäèíè÷íî îòìå÷åí êàê â ãîðíûõ (ÈÍ è ÊÁ), òàê è â ðàâíèííûõ
ìåñòîîáèòàíèÿõ (ÒÂ, ÄÓ è ÊÈ). Âûñîêàÿ ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè ïîñ-
ëåäíåãî ôåíîòèïà â ïðåäãîðüÿõ Þæíîãî Óðàëà, âåðîÿòíî, ñâÿçàíà ñ
òåì, ÷òî ðàñòåíèÿ ñ ðåäêîîïóøåííûì ñîöâåòèåì ìîãóò ÿâëÿòüñÿ ãèá-
ðèäàìè D. elatum õ D. alpinum [Öâåëåâ, 1996], îáðàçîâàâøèìèñÿ â
ïðåäãîðüÿõ íà ñòûêå ýêîëîãè÷åñêèõ àðåàëîâ äàííûõ âèäîâ. Åäèíè÷íàÿ
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âñòðå÷àåìîñòü ôåíîòèïà «ñëàáîîïóøåííûé» íà ðàâíèíå â çîíå õâîé-
íî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ ñâèäåòåëüñòâóåò î ðàñïðîñòðàíåíèè D.
alpinum â ïåðèîäû ñ áîëåå õîëîäíûì êëèìàòîì â Ïðåäóðàëüå.

Ôåíîòèï «òèïè÷íûé» âèäà D. alpinum var. hebecarpum äîìèíèðóåò
â íàèáîëåå âîçâûøåííîé ÷àñòè Þæíîãî Óðàëà � â ïîäãîëüöîâûõ ëóãàõ
ó âåðõíåé ãðàíèöû ðàñïðîñòðàíåíèÿ ëåñíîé ðàñòèòåëüíîñòè (âûáîð-
êà È6) â ñîîáùåñòâàõ àññîöèàöèè Cicerbito uralensis-Aconogonetum
alpini ñ ïðèìåñüþ Urtico-Filipenduletum. Åäèíè÷íî îí âñòðå÷àåòñÿ íèæå,
â ãîðàõ â çîíå ðàñïðîñòðàíåíèÿ ëåñíîé ðàñòèòåëüíîñòè (ÈÍ, ÑÈ è
ØÃ) è â Çàóðàëüå â âûáîðêå ÒÓ.

Ôåíîòèï «ñëàáîîïóøåííûé» âèäà D. alpinum var. hebecarpum åäè-
íè÷íî îòìå÷åí â ãîðàõ (ÑÈ, ÈÍ, È6 è ÊÁ) è ïðåäãîðüÿõ (ÌÊ è ÀÐ)
Þæíîãî Óðàëà. Íàèáîëüøóþ âñòðå÷àåìîñòü (17%) îí èìååò â ïîä-
ãîëüöîâûõ ëóãàõ (È6).

Ôåíîòèïû âèäà D. nurguschense â âñåõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ïðèñóò-
ñòâóþò åäèíè÷íî. Åãî ôåíîòèïû «òèïè÷íûé» è «ñëàáîîïóøåííûé» âñòðå-
÷àþòñÿ â ãîðàõ è ïðåäãîðüÿõ Þæíîãî Óðàëà. Ôåíîòèï «êðèîôèëóìî-
âèäíûé» âèäà D. nurguschense åäèíè÷íî îòìå÷åí â ðàâíèííûõ (ÒÂ, ÄÓ
è ÊÈ) è íèçêîãîðíûõ (ÒÁ) ïîïóëÿöèÿõ.

5.1.2. Ïîïóëÿöèîííàÿ ñòðóêòóðà êîìïëåêñà

5.1.2.1. Êëàññèôèêàöèÿ ïîïóëÿöèé ïî ÷àñòîòå âñòðå÷àåìîñòè
ôåíîòèïîâ

Àíàëèç ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè ôåíîòèïîâ â èçó÷åííûõ âûáîðêàõ
âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum ïîêàçàë, ÷òî íà Þæíîì Óðàëå ðàñòåíèÿ
ýòîãî êîìïëåêñà îáðàçóþò 6 ãðóïï ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé (ñì. òàáë. 7). Â
ñèñòåìå áèîëîãè÷åñêèõ åäèíèö èõ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ýêîòîïè-
÷åñêèå ðàñû � «ïîïóëÿöèè èëè ñèñòåìû ïîïóëÿöèé, ñòàòèñòè÷åñêè
îòëè÷àþùèåñÿ ïî ñîñòàâó ñâîèõ ãåíîôîíäîâ è ïî ñâîèì ãåíåòè÷åñêè
äåòåðìèíèðîâàííûì ôåíîòèïè÷åñêèì ïðèçíàêàì îò äðóãèõ ïîïóëÿ-
öèé èëè ñèñòåì ïîïóëÿöèé, îòíîñÿùèõñÿ ê òîìó æå âèäó» [Ãðàíò, 1984,
ñ. 28]. Âèä D. elatum ïðåäñòàâëåí òðåìÿ ãðóïïàìè ïîïóëÿöèé: ðàâíèí-
íîé, ãîðíî-äîëèííîé è íèçêîãîðíîé. Ðàâíèííàÿ ãðóïïà âêëþ÷àåò âî-
ñåìü âûáîðîê: ñåìü ïðåäóðàëüñêèõ (Ì1, Ê1, Ê2, ÁË, ÒÂ, ÄÓ è ÊÈ),
îáðàçóþùèõ ïðåäóðàëüñêóþ ðàâíèííóþ äèçúþíêòèâíóþ ïîïóëÿöèþ, è
îäíó çàóðàëüñêóþ âûáîðêó (Ó×), ïðåäñòàâëÿþùóþ çàóðàëüñêóþ ðàâ-
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íèííóþ ïîïóëÿöèþ, êîòîðàÿ èçîëèðîâàíà îò ïðåäóðàëüñêîé õðåáòàìè
Þæíîãî Óðàëà. Â îáåèõ ïîïóëÿöèÿõ äîìèíèðóþò ðàñòåíèÿ ôîðìû D.
elatum var. elatum. Îíè ñîñòîÿò èç ïîëóèçîëèðîâàííûõ ôðàãìåíòîâ,
ïðèóðî÷åííûõ ê âëàæíûì ëîãàì è ïîéìàì ìåëêèõ ðåê â çîíå ðàñïðî-
ñòðàíåíèÿ ñìåøàííûõ õâîéíî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ, ãäå âèä D.
elatum âñòðå÷àåòñÿ â ñîñòàâå ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ Alnetum incanae,
ðåæå Cirsio oleracei-Aconitetum septentrionalis è Urtico-Filipenduletum è
Alnetum incanae. Âñëåäñòâèå àíòðîïîãåííûõ íàãðóçîê (ñåíîêîøåíèÿ,
ïàñòüáû ñêîòà â ëîãàõ, ïðîêëàäûâàíèÿ ïî ëîãàì òðîï) è èçìåíåíèÿ
êëèìàòà íà áîëåå çàñóøëèâûé â ïîñëåäíèå 2�3 ñòîëåòèÿ [Òóðêîâ, 1981],
ôðàãìåíòèðîâàííîñòü àðåàëîâ ýòèõ ïîïóëÿöèé ïîñòîÿííî âîçðàñòàåò.

Íèçêîãîðíàÿ ãðóïïà âêëþ÷àåò èçîëèðîâàííûå ëîêàëüíûå ïîïó-
ëÿöèè, êîòîðûå ïðèóðî÷åíû ê ðàñòèòåëüíûì ñîîáùåñòâàì Alnetum
incanae è Cirsio oleracei-Aconitetum septentrionalis â õîëîäíûõ ãëóáîêèõ
ëîãàõ â íèçêîãîðíîé ÷àñòè Þæíîãî Óðàëà (ÒË è ÒÁ), à òàêæå ê åëîâî-
ïèõòîâî-ëèñòâåííè÷íûì ëåñàì àññîöèàöèè Carici albae-Piceetum
obovatae, ïðîèçðàñòàþùèì íà ìíîãîëåòíåé ïî÷âåííîé ìåðçëîòå íà
êðóòûõ è õîëîäíûõ ñåâåðíûõ ñêëîíàõ Óôèìñêîãî ïëàòî (Ê3) [Êóëàãèí,
1976]. Â ýòèõ ïîïóëÿöèÿõ äîìèíèðóþò ðàñòåíèÿ ôîðìû D. elatum var.
glandulosum. Â ïëåéñòîöåíå îíè, ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, èìåëè îáùèé
íåïðåðûâíûé àðåàë. Ôîðìà D. elatum var. glandulosum îòíîñèòåëüíî
ðåäêà è íóæäàåòñÿ íà Óôèìñêîì ïëàòî â îõðàíå â êîìïëåêñå ñ ðàñòè-
òåëüíûìè ñîîáùåñòâàìè àññîöèàöèè Carici albae-Piceetum obovatae.

Ãîðíî-äîëèííàÿ ãðóïïà ïîïóëÿöèé ïðåäñòàâëåíà äâóìÿ ëîêàëüíû-
ìè ïîïóëÿöèÿìè (ÍÓ è Á5). Îíè ïðèóðî÷åíû ê ñîîáùåñòâàì Alnetum
incanae è Aconito-Delphinietum elati â ïîéìàõ ðó÷üåâ è ìåëêèõ ðåê â
ãîðíûõ äîëèíàõ â çîíå ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñîñíîâî-áåðåçîâûõ ëåñîâ.
Äëÿ íèõ õàðàêòåðíî äîìèíèðîâàíèå ðàñòåíèé D. elatum var. elatum ñ
ïðèìåñüþ D. elatum var. glanldulosum. Ïîïóëÿöèè ýòîãî òèïà, êàê ïðà-
âèëî, íåìíîãî÷èñëåííû, íî äîâîëüíî øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â ìåæ-
ãîðíûõ äîëèíàõ.

Ðàñòåíèÿ âèäà D. alpinum äîìèíèðóþò â äâóõ ãðóïïàõ ïîïóëÿöèé �
ïîäãîëüöîâîé è ãîðíî-ëåñíîé. Â ïåðâîé, ïðåäñòàâëåííîé âûáîðêîé
È6, ïðåîáëàäàåò ôåíîòèï «òèïè÷íûé» ôîðìû D. alpinum var.
hebecarpum. Îíà ïðèóðî÷åíà ê ïîäãîëüöîâîìó âûñîêîòðàâüþ ó âåðõ-
íåé ãðàíèöû ðàñïðîñòðàíåíèÿ ëåñà (ñîîáùåñòâà Cicerbito uralensis-
Aconogonetum alpini). Òàêèå ñîîáùåñòâà íà Þæíîì Óðàëå äîñòàòî÷íî
ðåäêè, â ñâÿçè ñ ÷åì ïîïóëÿöèè ýòîãî òèïà ïðåäñòàâëåíû èçîëèðîâàí-
íûìè ëîêàëèòåòàìè â ïîäãîëüöîâîì âûñîêîòðàâüå íàèáîëåå âûñîêèõ
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âåðøèí. Îñíîâíîé àðåàë ôîðìû D. alpinum var. hebecarpum ðàñïîëî-
æåí ñåâåðíåå � â ïðåäãîðüÿõ è íèçêîãîðüÿõ Ñðåäíåãî è þæíîé ÷àñòè
Ñåâåðíîãî Óðàëà (áàññåéíû ðåê ×óñîâàÿ, Âèæàé, Êîéâà, Ñåðãà, Òàãèë,
âåðõîâüÿ ðåê Ëÿëÿ è Ëîáâà) [Êóëèêîâ, 2000].

Ãîðíî-ëåñíàÿ ãðóïïà ïîïóëÿöèé ïðåäñòàâëåíà îäíîé ïîïóëÿöèåé
(ÑÈ). Â ïîïóëÿöèÿõ ýòîãî òèïà äîìèíèðóåò ôåíîòèï òèïè÷íîé ôîðìû
D. alpinum, êðîìå íåãî ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ ôåíîòèïû ôîðìû D. alpinum
var. hebecarpum è âèäà D. nurguschense. Â îòëè÷èå îò ïðåäûäóùåé
ãðóïïû ýòè ïîïóëÿöèè ïðèóðî÷åíû ê íèæå ðàñïîëîæåííûì ñîîáùå-
ñòâàì Alnetum incanae. Îíè îáíàðóæåíû íà ïëîñêèõ âåðøèíàõ â ñå-
âåðíîé ÷àñòè Þæíîãî Óðàëà (îêðåñòíîñòÿõ ã. Ñèì) è â ëîãàõ, ñïóñêàþ-
ùèõñÿ ñ ýòèõ âåðøèí â ïðåäãîðüÿ.

Ïîñëåäíÿÿ � øåñòàÿ ãðóïïà ïîïóëÿöèé � ãîðíûå ñìåøàííûå.
Îíà ïðåäñòàâëåíà âûáîðêàìè (ÌÊ, ÀÐ, ØÃ, ÊÁ è ÈÍ), ïðèóðî÷åí-
íûìè ïðåèìóùåñòâåííî ê ëîãàì ìåæäó íåáîëüøèìè õðåáòàìè (ÌÊ,
ÀÐ, ØÃ è ÊÁ) èëè áåðåãàì ãîðíûõ ðåê è ðó÷üåâ (ÈÍ), ãäå ðàñòåíèÿ
âèäîâ ýòîãî êîìïëåêñà âõîäÿò ñ ñîñòàâ øèðîêîãî ñïåêòðà ðàñòè-
òåëüíûõ ñîîáùåñòâ (Urtico-Filipenduletum, Cirsio oleracei-Aconitetum
septentrionalis, Aconito-Delphinietum elati è Alnetum incanae). Â ãîð-
íî-ëåñíîé çîíå ýòà ãðóïïà ïîïóëÿöèé íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåíà
è èìååò ïî÷òè íåïðåðûâíûé àðåàë íà ñòûêå ïîïóëÿöèé âèäîâ D.
elatum è D. alpinum. Â íåé îäíîâðåìåííî âñòðå÷àþòñÿ â ðàçëè÷-
íîì ñîîòíîøåíèè äðóã ñ äðóãîì «òèïè÷íûå» è «íåòèïè÷íûå» ôå-
íîòèïû êàê âèäà D. elatum, òàê è D. alpinum, à èíîãäà åùå è D.
nurguschense, ÷òî, âèäèìî, ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì èõ èíòðîãðåñ-
ñèâíîé ãèáðèäèçàöèè. Ñðåäè îïèñàííûõ âûáîðîê ýòîé ãðóïïû ïî-
ïóëÿöèé íàèáîëåå èíòåðåñíû äâå. Ïåðâàÿ (ÌÊ) ïðèóðî÷åíà ê ïîé-
ìå ðó÷üÿ â ìåæãîðíîé äîëèíå, áåðóùåãî íà÷àëî â âîçâûøåííîé
÷àñòè, ãäå âñòðå÷àåòñÿ D. alpinum, è âûòåêàþùåãî íà ðàâíèíó, ãäå
äîìèíèðóåò âèä D. elatum. Ðàñòåíèÿ ýòîé âûáîðêè áîëåå ÷åì íà
70% ñîñòîÿò èç ðàñòåíèé «íåòèïè÷íûõ» ôåíîòèïîâ D. alpinum è D.
nurguschense. Ýòî ìîæíî îáúÿñíèòü òåì, ÷òî âäîëü ðóñëà ïðîèñ-
õîäèò èíòåíñèâíûé îáìåí ãåíàìè ìåæäó ðàñòåíèÿìè D. alpinum,
ïðîèçðàñòàþùèìè â èçãîëîâüå ðó÷üÿ, è ðàñòåíèÿìè D. elatum, ðàñ-
ïðîñòðàíåííûìè â ïîéìå ðå÷êè, â êîòîðóþ âïàäàåò ðó÷åé. Ýòà
âûáîðêà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïîïóëÿöèþ èíòðîãðåññèâíîãî òèïà
[Ãðàíò, 1984], ÿâëÿþùóþñÿ ðåçóëüòàòîì ìíîãîêðàòíûõ âîçâðàò-
íûõ ñêðåùèâàíèé ãèáðèäîâ ñ âèäîì D. elatum. Äëÿ ïîïóëÿöèé ýòîãî
òèïà õàðàêòåðíî ñõîäñòâî ñ îñíîâíûì ðîäèòåëüñêèì âèäîì ïðè



Ãëàâà 5

60

ïðîÿâëåíèè èçìåí÷èâîñòè â ñòîðîíó äðóãîãî ðîäèòåëüñêîãî âèäà
[Anderson, 1949, 1953; Ïóòåíèõèí, Êàðàìûøåâà, 1999].

Âòîðàÿ âûáîðêà (ÈÍ), ðàñïîëîæåííàÿ íà áåðåãó ð. Ìàë. Èíçåð ó
ïîäíîæüÿ ã. Ìàë. ßìàíòàó, èíòåðåñíà òåì, ÷òî â íåé ïî÷òè â ðàâíûõ
ïðîïîðöèÿõ ïðèñóòñòâóþò âñå «òèïè÷íûå» ôåíîòèïû âèäîâ êîìïëåêñà
D. aggr. elatum, à «íåòèïè÷íûå» âñòðå÷àþòñÿ ñ íåáîëüøîé ÷àñòîòîé �
òîëüêî 15%. Ïî êëàññèôèêàöèè ñâÿçóþùèõ ïîïóëÿöèé ãèáðèäíîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ [Ãðàíò, 1984] åå ìîæíî îòíåñòè ê «ñêîïëåíèþ ãèáðè-
äîâ» (hybrid swarms), â êîòîðûõ íàáëþäàåòñÿ î÷åíü âûñîêàÿ ñòåïåíü
èíäèâèäóàëüíîé èçìåí÷èâîñòè.

Â çàêëþ÷åíèå ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî ðàñòåíèÿ «òèïè÷íûõ» ôåíîòè-
ïîâ âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum ñ æåëåçèñòûì îïóøåíèåì ñîöâå-
òèÿ ÷àùå âñåãî ïðîèçðàñòàþò íà îòêðûòûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ â ãîðàõ,
ãäå ìåíüøå óðîâåíü êîíêóðåíöèè. Ôîðìû ðàñòåíèé áåç æåëåçèñòîãî
îïóøåíèÿ â ñîöâåòèè (íàïðèìåð, òèïè÷íàÿ ôîðìà D. elatum  var. elatum)
âñòðå÷àþòñÿ â óñëîâèÿõ áîëåå ìÿãêîãî êëèìàòà è áîëüøåé êîíêóðåí-
öèè ñ äðåâåñíûìè ðàñòåíèÿìè.

Òàêèì îáðàçîì, êîìïëåêñ D. aggr. elatum íà Þæíîì Óðàëå ïðåä-
ñòàâëåí äâóìÿ âèäàìè � D. elatum è D. alpinum. Îáùàÿ âñòðå÷àåìîñòü
âñåõ ôåíîòèïîâ D. nurguschense íè â îäíîé èç âûáîðîê íå ïðåâûøàåò
26% (âûáîðêà ÌÊ), è èõ ïðèñóòñòâèå, âèäèìî, ñâÿçàíî ñ ïðîöåññàìè
èíòðîãðåññèâíîé ãèáðèäèçàöèè ýòîãî âèäà ñ äðóãèìè â ïëåéñòîöåíî-
âûé ïåðèîä, êîãäà õàðàêòåðíûå äëÿ D. nurguschense ìåñòîîáèòàíèÿ
èìåëè áîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ þæíàÿ ãðàíèöà
àðåàëà ýòîãî âèäà ïðîõîäèò, âèäèìî, â ñåâåðíîé ÷àñòè Þæíîãî Óðàëà.

Àâòîð âèäà D. nurguschense Ï.Â. Êóëèêîâ [2000] óêàçûâàë, ÷òî îí,
âèäèìî, èìååò ãèáðèäíîå ïðîèñõîæäåíèå, è ìîã îáðàçîâàòüñÿ, êàê è
âèêàðíûé ê íåìó âîñòî÷íîåâðîïåéñêèé âûñîêîãîðíûé ýíäåìè÷íûé âèä
D. ïàñlàdåïså, â ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè âèäà D. cryophilum ñ âèäîì
D. alpinum [Öâåëåâ, 1996], à èìåííî ñ D. alpinum var. hebecarpum. Â
ïîëüçó ïðåäïîëîæåíèÿ î âîçìîæíîé ãèáðèäèçàöèè ýòèõ âèäîâ â ïëåé-
ñòîöåíå ñâèäåòåëüñòâóåò åäèíè÷íàÿ âñòðå÷àåìîñòü ðàñòåíèé ôåíî-
òèïà «êðèîôèëóìîâèäíûé», êîòîðûå ìîðôîëîãè÷åñêè áëèæå ê âèäó D.
cryophilum, à òàêæå äàííûå îá îáùíîñòè âûñîêîãîðíîé è àðêòè÷åñêîé
ôëîðû [Þðöåâ, 1971], êîòîðàÿ ìîãëà ñïóñêàòüñÿ ïî ìåðå ïîõîëîäà-
íèÿ èç ïîäãîëüöîâîãî ïîÿñà âíèç, à çàòåì ïî ìåðå òàÿíèÿ ëåäíèêîâ
îòñòóïèòü â àðêòè÷åñêóþ çîíó.

Â íàèáîëåå õîëîäíûå ïåðèîäû ïëåéñòîöåíà íà Þæíîì Óðàëå ðà-
ñòåíèÿ âèäà D. alpinum, âèäèìî, ïðîèçðàñòàëè è â Ïðåäóðàëüå, à â
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ãîðàõ âñòðå÷àëñÿ è D. nurguschense. Ïðè ïîòåïëåíèè êëèìàòà â ãîðàõ
ñîêðàòèëàñü ïëîùàäü òóíäðîâûõ ñîîáùåñòâ, ïî ïåðèìåòðó êîòîðûõ â
íàñòîÿùèé ìîìåíò âñòðå÷àåòñÿ D. nurguschense, è îí çàìåùàëñÿ, ÷à-
ñòè÷íî ãèáðèäèçèðóÿñü, âèäîì D. alpinum. Íà ðàâíèíå èñ÷åçàëè îò-
êðûòûå ìåñòîîáèòàíèÿ âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum. Â ëîãàõ, ïîä
ïîëîãîì ëåñà âèä D. alpinum è ôîðìà D. elatum var. glandulosum nov.
çàìåùàëèñü íà áîëåå óñòîé÷èâóþ ê öåíîòè÷åñêîìó äàâëåíèþ òèïè÷-
íóþ ðàâíèííóþ ôîðìó D. elatum var. elatum.

Ðåøàþùóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè ñîâðåìåííîé ñòðóêòóðû ýòîãî
êîìïëåêñà íà Þæíîì Óðàëå ñûãðàë êîíòàêò è ãèáðèäèçàöèÿ â ïëåé-
ñòîöåíå âèäîâ D. elatum, D. alpinum è D. cryophilum. Èçìåíåíèå êëè-
ìàòà â êîíöå ïëåéñòîöåíà � íà÷àëå ãîëîöåíà ïðèâåëî ê óìåíüøåíèþ
è ôðàãìåíòàöèè àðåàëîâ âèäîâ D. cryophilum è D. alpinum è èõ ãèáðè-
äèçàöèè äðóã ñ äðóãîì è ñ D. elatum. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðîèñõîäèò
èíòåíñèâíàÿ èíòðîãðåññèâíàÿ ãèáðèäèçàöèÿ ôîðì âèäîâ êîìïëåêñà
D. aggr. elatum â íèçêîãîðíîé è ñðåäíåãîðíîé ÷àñòè Þæíîãî Óðàëà è
Çàóðàëüÿ è ôîðìèðîâàíèå ýíäåìè÷íûõ ôîðì â èçîëèðîâàííûõ ìåñ-
òîîáèòàíèÿõ â Ïðåäóðàëüå è Çàóðàëüå.

5.1.2.2. Ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ðàñòåíèé
âûäåëåííûõ òèïîâ ïîïóëÿöèé

Ïîïóëÿöèè D. elatum. Â öåëîì ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî óñëîâèÿ ïðî-
èçðàñòàíèÿ ðàñòåíèé â ïîïóëÿöèÿõ D. elatum íåîäèíàêîâû. Â ðàâíèí-
íûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ëîãà îòëè÷àþòñÿ áîëüøèì, ÷åì â ãîðàõ, íàíîñîì
ìåëêîçåìà è òåìïåðàòóðíûì ðåæèìîì. Ïîýòîìó ðàñòåíèÿ âûäåëåí-
íûõ ïîïóëÿöèé ðàçëè÷àþòñÿ íå òîëüêî ïî ïðèçíàêàì îïóøåíèÿ, íî è
ïî íåêîòîðûì ïàðàìåòðàì, îòðàæàþùèì ñòåïåíü ñîîòâåòñòâèÿ óñëî-
âèé ïðîèçðàñòàíèÿ ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêîìó îïòèìóìó âèäà. Ïî ðÿäó
ðàâíèííûå � ãîðíî-äîëèííûå � íèçêîãîðíûå ïîïóëÿöèè ó ðàñòåíèé
âèäà D. elatum óìåíüøàåòñÿ äëèíà ïîáåãîâ (Äï), ÷èñëî ÷åðåøêîâûõ
ëèñòüåâ (×÷ë) (òàáë. 8), à òàê æå, êàê è ó äðóãîãî âèäà ñåìåéñòâà ëþòè-
êîâûõ � Aconitum septentrionale Koelle [Èñàíãóëîâà, Ôåäîðîâ, 1996],
äëèíà ïðîñòîãî ùåòèíèñòîãî îïóøåíèÿ (ÄÎïÄ). Ïî ýòîìó ïàðàìåòðó
ðàñòåíèÿ ðàâíèííûõ ïîïóëÿöèé îòëè÷àþòñÿ îò âñåõ îñòàëüíûõ ïîïó-
ëÿöèé.

Ðàñòåíèÿ ðàâíèííûõ ïîïóëÿöèé, ïðåäñòàâëåííûå ïðåèìóùåñòâåííî
ôîðìîé D. elatum var. elatum, îòëè÷àþòñÿ îò ðàñòåíèé ãîðíî-äîëèí-
íûõ è íèçêîãîðíûõ ãðóïï ïîïóëÿöèé áîëüøèìè ðàçìåðàìè ðàñòåíèé
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(Äï), áîëåå ðàçâèòûìè ñîöâåòèÿìè (áîëüøå ÷èñëî ïàðàêëàäèåâ (×ïà),
áîëüøå àáñîëþòíàÿ (Äêìñ) è ìåíüøå îòíîñèòåëüíàÿ äëèíà êîíå÷íîãî
ìåæäîóçëèÿ ñîöâåòèÿ (ÎÄêìñ), áîëüøå äëèíà âåðõíåãî ïàðàêëàäèÿ (Äâï),
ïëîòíîñòü ñîöâåòèÿ (Ïñ)) è áîëåå êðóïíûìè ëèñòüÿìè (áîëüøå øèðè-
íà ñðåäíåé ëîïàñòè ëèñòîâîé ïëàñòèíû (Øñë) è øèðèíà îñíîâàíèÿ
öåíòðàëüíîé äîëè ñðåäíåé ëîïàñòè (Øîöäë)). Ó íèõ ìåíüøå âûðàæåíî
îïóøåíèå ëèñòüåâ ïðîñòûìè ùåòèíèñòûìè âîëîñêàìè ñ íèæíåé ñòî-
ðîíû (Îë). Êðîìå òîãî, ó íèõ ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàñòåíèÿìè âñåõ îñòàëü-
íûõ òèïîâ ïîïóëÿöèé íåñêîëüêî ìåíüøå îòíîñèòåëüíàÿ è àáñîëþòíàÿ
øèðèíà ëèñòî÷êîâ îêîëîöâåòíèêà (Øëîê, ÎØëîê).

Ðàñòåíèÿ ãîðíî-äîëèííîé ãðóïïû ïîïóëÿöèé ïðåäñòàâëåíû ïðå-
èìóùåñòâåííî ôîðìîé D. elatum var. elatum ñî çíà÷èòåëüíîé ïðèìå-
ñüþ D. elatum var. glandulosum. Ó íèõ ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàñòåíèÿìè
äðóãèõ ïîïóëÿöèé âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum ïðîïîðöèîíàëüíî
áîëåå êîðîòêîå ñîöâåòèå (ÎÄñ), ìåíüøå îòíîñèòåëüíàÿ (ÎÂø) è àáñî-
ëþòíàÿ øèðèíà øïîðöà (Âø), à òàêæå áîëåå ðåäêîå ùåòèíèñòîå îïó-
øåíèå ïîáåãîâ (ÃÎïÄ). Ðàñòåíèÿ íèçêîãîðíîé ãðóïïû ïîïóëÿöèé ñëà-
áî, íî ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíî îòëè÷àþòñÿ îò ðàñòåíèé ðàâíèííûõ
è ãîðíî-äîëèííûõ ïîïóëÿöèé ôîðìîé ëèñòîâîé ïëàñòèíêè (áîëüøèì
çíà÷åíèåì èíäåêñà ðàññå÷åííîñòè ëèñòîâîé ïëàñòèíû (ÈÐëï) è ìåíü-
øèì óãëîì ìåæäó êðàéíèìè ëîïàñòÿìè ëèñòîâîé ïëàñòèíû (Óë)).

Ïîïóëÿöèè D. alpinum. Âèä D. alpinum ïðåäñòàâëåí äâóìÿ ãðóïïà-
ìè ïîïóëÿöèé: ïîäãîëüöîâîé, ñîñòîÿùåé ïðåèìóùåñòâåííî èç ðàñòå-
íèé ôîðìû D. alpinum var. hebecarpum, è ãîðíî-ëåñíîé ñ äîìèíèðî-
âàíèåì ðàñòåíèé ôîðìû D. alpinum var. alpinum. Ó ðàñòåíèé â ïîïóëÿ-
öèÿõ D. alpinum â ñðåäíåì áîëüøå ÷èñëî ïîáåãîâ (×ï, ×ãï), âåñ êîðíå-
âèù è íàäçåìíîé ÷àñòè è îòíîñèòåëüíàÿ øèðèíà ëèñòà (ÎØëï) ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ ïîïóëÿöèÿìè D. elatum è ïîïóëÿöèÿìè ñìåøàííîãî òèïà. Ýòî
ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì, ÷òî óñëîâèÿ ïðîèçðàñòàíèÿ â ìåñòî-
îáèòàíèÿõ, ê êîòîðûì ïðèóðî÷åíû ýòè ïîïóëÿöèè, íàèáîëåå áëàãî-
ïðèÿòíû äëÿ ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé êîìïëåêñà D. aggr. elatum.
Ïîäãîëüöîâàÿ ïîïóëÿöèÿ ðàñïîëîæåíà ó âåðõíåé ãðàíèöû ðàñïðîñò-
ðàíåíèÿ âèäà, ÷òî îáóñëîâèëî ñèëüíîå ìîðôîëîãè÷åñêîå îòëè÷èå åå
ðàñòåíèé îò ðàñòåíèé êàê ãîðíî-ëåñíîé, òàê è âñåõ îñòàëüíûõ ãðóïï
ïîïóëÿöèé. Ó ïîáåãîâ ðàñòåíèé ýòîé ïîïóëÿöèè ñòàòèñòè÷åñêè äîñòî-
âåðíî âûøå ãóñòîòà ùåòèíèñòîãî îïóøåíèÿ (ÃÎïÄ) è óæå ëèñòîâûå
ïëàñòèíêè (Øëï). Èõ ñîöâåòèÿ èìåþò ìåíüøå ïàðàêëàäèåâ (×ïà), à òàê-
æå íåñêîëüêî áîëåå êðóïíûå öâåòû (áîëüøå îòíîñèòåëüíàÿ (ÎÂø) è
àáñîëþòíàÿ øèðèíà øïîðöà (Âø), áîëüøå îòíîñèòåëüíàÿ è àáñîëþò-
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íàÿ äëèíà (ÎÄëîê, Äëîê) è øèðèíà (ÎØëîê, Øëîê) ëèñòî÷êîâ îêîëîöâåòíè-
êà).

Ðàñòåíèÿ ïîäãîëüöîâîé ïîïóëÿöèè îòëè÷àþòñÿ îò ðàñòåíèé ãîð-
íî-ëåñíîé ïîïóëÿöèè ìåíåå ïëîòíûìè ñîöâåòèÿìè (Ïñ), ôîðìîé âåí-
÷èêà (íåñêîëüêî áîëüøåé îòîãíóòîñòüþ âåðõíåãî êðàÿ âåí÷èêà) (ÑÐö),
ìåíüøåé îëèñòâåííîñòüþ ïîáåãîâ (Îï) è ìåíüøèìè ðàçìåðàìè ëèñ-
òüåâ (Øëï, Äëï). Ó íèõ êîðî÷å íåðàñ÷ëåíåííàÿ ÷àñòü ëèñòà (Äí÷ë), óæå
øèðèíà îñíîâàíèÿ ñðåäíåé ëîïàñòè (Øîñë), ìåíüøå äëèíà (Äöñë) è
øèðèíà îñíîâàíèÿ öåíòðàëüíîé äîëè ñðåäíåé ëîïàñòè (Øîöäë). Ó ëèñ-
òüåâ áîëåå âûðàæåíî îïóøåíèå ñ íèæíåé ñòîðîíû (Îë) ïðîñòûìè
ùåòèíèñòûìè âîëîñêàìè.

Ðàñòåíèÿ ãîðíî-ëåñíîé ïîïóëÿöèè îòëè÷àþòñÿ îò âñåõ îñòàëüíûõ
ïîïóëÿöèé áîëåå ðàçâèòûì ñîöâåòèåì: áîëåå ïëîòíûìè ñîöâåòèÿìè
(Ïñ) ñ áîëüøèì ÷èñëîì ïàðàêëàäèåâ (×ïà) è ïðîïîðöèîíàëüíî áîëåå
êîðîòêèì êîíå÷íûì ìåæäîóçëèåì (ÎÄêìñ). Ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàñòåíèÿ-
ìè ïîäãîëüöîâîé ïîïóëÿöèè ó íèõ áîëåå äëèííûå (Äï) è áîëåå îëè-
ñòâåííûå (Îï) ãåíåðàòèâíûå ïîáåãè ñ áîëåå äëèííûìè ñîöâåòèÿìè
(Äñ), à òàêæå áîëüøå óãîë ìåæäó êðàéíèìè ëîïàñòÿìè ëèñòîâîé ïëàñ-
òèíû (Óë) è îòíîñèòåëüíàÿ øèðèíà åå ñðåäíåé ëîïàñòè (ÎØñë).

Ãðóïïà ãîðíûõ ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèé íåîäíîðîäíà è ïðåäñòàâëå-
íà â ðàçëè÷íûõ ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ ðàçíûì ñîîòíîøåíèåì ôåíî-
òèïîâ âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum, ïîýòîìó åå ðàñòåíèÿ îòëè÷à-
þòñÿ îò îñòàëüíûõ íåçíà÷èòåëüíî: òîëüêî ïî íåñêîëüêî áîëüøåé äëè-
íå ëèñòîâîé ïëàñòèíû (Äëï) è áîëüøåé îòíîñèòåëüíîé øèðèíå îñíî-
âàíèÿ öåíòðàëüíîé äîëè åå ñðåäíåé ëîïàñòè (ÎØîöäñë).

5.1.2.3. Ãåíåòè÷åñêàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ

Èññëåäîâàíèÿ âíóòðèâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè ðàñòåíèé ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ïîçâîëÿþò âûäåëèòü ãåîãðà-
ôè÷åñêèå ðàñû è äðóãèå âíóòðèâèäîâûå òàêñîíîìè÷åñêèå åäèíèöû è
îõàðàêòåðèçîâàòü âíóòðèâèäîâóþ èçìåí÷èâîñòü íà ðàçíûõ èåðàðõè-
÷åñêèõ óðîâíÿõ [Ïóòåíèõèí, Ñòàðîâà, 1991]. Îäíàêî íåäîñòàòîê ýòîãî
ìåòîäà ñîñòîèò â òîì, ÷òî ñ åãî ïîìîùüþ òðóäíî îáúåêòèâíî óñòàíî-
âèòü óðîâåíü ðàçëè÷èÿ è ñòåïåíü ãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè è ôèëîãåíå-
òè÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé âûäåëåííûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ åäèíèö
[Ãðàíò, 1984]. Äëÿ ðåøåíèÿ ýòèõ çàäà÷ ÷àñòî ïðèìåíÿþò ýëåêòðîôî-
ðåòè÷åñêèé ìåòîä ñ èñïîëüçîâàíèåì â êà÷åñòâå ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêå-
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ðîâ èçîôåðìåíòîâ, êîòîðûé äàåò âîçìîæíîñòü ãëóáîêî èññëåäîâàòü
ãåíåòè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü ïîïóëÿöèé è âèäîâ, òàê êàê ïîçâîëÿåò
îïðåäåëèòü ÷èñëî ïîëèìîðôíûõ ðàñòåíèé è ñòåïåíü ãåíåòè÷åñêèõ
ðàçëè÷èé ïîïóëÿöèé è âèäîâ [Ãîí÷àðåíêî è äð., 1989], ÷òî õîðîøî
äîïîëíÿåò ìåòîäû êëàññè÷åñêîé òàêñîíîìèè.

Èçîôåðìåíòíûé àíàëèç ïîëó÷èë øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïðè
èçó÷åíèè ãåíåòè÷åñêèõ ðàçëè÷èé ïîïóëÿöèé äðåâåñíûõ âèäîâ [Àëòó-
õîâ è äð., 1989; Êðóòîâñêèé è äð., 1990; Cåìåðèêîâ, 1991; Goncharenko
et al., 1994; Ãîí÷àðåíêî è äð., 1995; Øèãàïîâ è äð., 1995; ßíáàåâ è
äð., 1997 è äð.]. Ýòîò ìåòîä óñïåøíî ïðèìåíÿåòñÿ è ïðè èçó÷åíèè
òðàâÿíèñòûõ êóëüòóðíûõ [Áèÿøåâ, 1984; Ëåâèòñ è äð., 1991; Chen,
Huang, 1991; Flagiello, Alicchio, 1991 è äð.] è äèêîðàñòóùèõ ðàñòåíèé
[Birouk, Mousadic, 1991; Lebot, Aradhua, 1991; Novak et al., 1991; Øêåëü,
Ñàìàðèíà, 1992; Menken et al., 1995; Ãîíòàðü, 1995; ×óïîâ, Êóäðÿêîâà,
1996 è äð.], íî ïðèìåíèòåëüíî ê ñåì. Ranunculaceae ìåòîä ýëåêòðî-
ôîðåçà áûë èñïîëüçîâàí ðàíåå òîëüêî äëÿ èçó÷åíèÿ ãåíåòè÷åñêîé
ñòðóêòóðû óçêîýíäåìè÷íîãî ñåâåðîàìåðèêàíñêîãî âèäà Delphinium
viridescens Leiberg [Richter et al., 1994] è Aconitum septentrionale Koålle
[Ôåäîðîâ è äð., 1999]. Â ïîñëåäíåé ðàáîòå ñðàâíåíèå ïîïóëÿöèîí-
íûõ ñòðóêòóð, ïîëó÷åííûõ ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì è ãåíåòè-
÷åñêèì ìàðêåðàì, äàëî ñõîæèå ðåçóëüòàòû. Â ñâÿçè ñ âûøåèçëîæåí-
íûì äëÿ àíàëèçà óðîâíÿ ãåíåòè÷åñêîãî ðàçëè÷èÿ ýëåìåíòîâ êîìïëåê-
ñà D. aggr. elatum íàìè áûë èñïîëüçîâàí ìåòîä ýëåêòðîôîðåòè÷åñêî-
ãî èññëåäîâàíèÿ èçîôåðìåíòîâ.

Ïåðâîíà÷àëüíî áûë ïðîâåäåí àíàëèç ãåíåòè÷åñêîé äèôôåðåíöè-
àöèè ñåìè ïîïóëÿöèé D. aggr. elatum òðåõ òèïîâ: ðàâíèííûõ (Ì1, Ê1),
ãîðíî-äîëèííîé (ÍÓ) è ãîðíûõ ñìåøàííûõ (ÈÍ, ÊÁ è ØÃ). Èõ õàðàêòå-
ðèñòèêà ïðèâåäåíà â òàáë. 7.

Àíàëèç ýëåêòðîôîðåãðàìì ïîêàçàë, ÷òî ãëóòàìàòäåãèäðîãåíàçà
âûÿâëÿåòñÿ â âèäå îäíîé ïîëèìîðôíîé çîíû àêòèâíîñòè GDH ñ òðåìÿ
îñíîâíûìè âàðèàíòàìè, ðàçëè÷àþùèìèñÿ ïî ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé
ïîäâèæíîñòè. Ïðè íàëè÷èè ó êàêîãî-ëèáî ðàñòåíèÿ îäíîâðåìåííî äâóõ
èç íèõ â ïðîìåæóòî÷íîé ïî ïîäâèæíîñòè ÷àñòè ãåëÿ äîïîëíèòåëüíî
îáðàçóþòñÿ 5 çîí, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ãåêñàìåðíîé ñòðóêòóðå ôåð-
ìåíòà. Ìû ïðåäïîëîæèëè, ÷òî îäèíàðíûå ïîëîñû ïðåäñòàâëÿþò òðè
àëëåëÿ ãîìîçèãîòíûõ ïî ëîêóñó Gdh-1 îñîáåé, à ìíîãîïîëîñíûì ôå-
íîòèïîì èçîôåðìåíòîâ îáëàäàþò ãåòåðîçèãîòíûå ðàñòåíèÿ.

Àêòèâíîñòü àëêîãîëüäåãèäðîãåíàçû îáíàðóæèâàåòñÿ â äâóõ çîíàõ,
èç êîòîðûõ ñòàáèëüíûì èíòåíñèâíûì îêðàøèâàíèåì îáëàäàåò ëèøü



Ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå è ïîïóëÿöèîííàÿ ñòðóêòóðà êîìïëåêñîâ...

67

Adh-1. Âûÿâëåíû 5 îäíîïîëîñíûõ ôåíîòèïîâ ôåðìåíòîâ è áîëüøåå
÷èñëî òðåõïîëîñíûõ, ïðåäñòàâëÿþùèõ îäíîâðåìåííî êîìáèíàöèþ äâóõ
îäíîïîëîñíûõ âàðèàíòîâ è ïîëîñû ñ ïðîìåæóòî÷íîé ýëåêòðîôîðåòè-
÷åñêîé ïîäâèæíîñòüþ. Òàêîé ñïåêòð âîçìîæåí ïðè äèìåðíîñòè ôåð-
ìåíòà è â ñëó÷àå, åñëè îí êîíòðîëèðóåòñÿ ëîêóñîì ñ 5 àëëåëÿìè.

Àíàëèç ýëåêòðîôîðåãðàìì ëåéöèíàìèíîïåïòèäàçû â çîíå Lap-1
ïîêàçàë, ÷òî ïðèñóòñòâóþò ëèøü îäíî- è äâóõïîëîñíûå ôåíîòèïû. Ïî-
âèäèìîìó, ôåðìåíò ÿâëÿåòñÿ ìîíîìåðîì, è çîíà êîíòðîëèðóåòñÿ îä-
íèì ëîêóñîì (Lap-1) ñ äâóìÿ ÷àñòûìè è îäíèì ðåäêèì (âûÿâëåí ëèøü
â âûáîðêå Ê3) àëëåëÿìè. Èçîôåðìåíòû çîíû àêòèâíîñòè Lap-2 ïðè
ìåæïîïóëÿöèîííûõ ñðàâíåíèÿõ â àíàëèç íå âêëþ÷åíû èç-çà íåäîñòà-
òî÷íî ÷åòêîãî èõ ðàçäåëåíèÿ â ãåëÿõ äëÿ îáðàçöîâ âñåõ ïîïóëÿöèé.
×àñòîòû èñïîëüçîâàííûõ àëëåëåé ïðèâåäåíû â òàáë. 9. Â îñíîâíîì
ðàçëè÷èÿ âûáîðîê âûÿâëÿþòñÿ ëèøü ïî ÷àñòîòàì àëëåëåé. Ñïåöèôè÷-
íûå äëÿ îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé àëëåëè îòíîñÿòñÿ ê êàòåãîðèè ðåäêèõ.

Àëëåëè

D. elatum D. elatumõD. alpinum

ðàâíèííûå
ãîðíî-äî-
ëèííàÿ

íèçêîãîð-
íàÿ

ãîðíûå ñìåøàííûå

K1 Ì1 ÍÓ K3 ØÃ  KÁ ÈÍ

1. Adh-1

1 0.047 0.016 0 0 0 0 0

2 0.109 0.156 0.283 0.141 0.094 0.141 0.179

3 0 0 0 0.016 0 0 0

4 0.813 0.781 0.717 0.844 0.891 0.844 0.804

5 0.031 0.047 0 0 0.016 0.016 0.018

2. Lap-1

1 0.063 0.094 0.300 0.156 0.172 0.156 0.161

2 0 0 0 0.016 0 0 0

3 0.938 0.906 0.700 0.828 0.844 0.844 0.839

3. Gdh-1

1 0.031 0.047 0 0.016 0 0.016 0.036

2 0.938 0.938 0.917 0.875 0.813 0.781 0.893

3 0.031 0.016 0.083 0.109 0.188 0.203 0.071

Ò à á ë è ö à  9

×àñòîòû àëëåëåé èçó÷åííûõ ëîêóñîâ â âûáîðêàõ þæíîóðàëüñêèõ ïîïóëÿöèé
êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L.
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Ðàçëè÷èÿ ïî ÷àñòîòå âñòðå÷àåìîñòè îñíîâíûõ àëëåëåé â áîëüøèí-
ñòâå âûáîðîê, â òîì ÷èñëå ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî äîìèíèðîâàíèþ ôîðì
D. elatum, íåçíà÷èòåëüíû. Íàèáîëåå ñóùåñòâåííî îò âñåõ ïðî÷èõ ïî
ëîêóñàì Adh-1 è Lap-1 îòëè÷àåòñÿ âûáîðêà ÍÓ. Â êîëè÷åñòâåííîì îò-
íîøåíèè ýòè çàêîíîìåðíîñòè ïðåäñòàâëÿåò òàáë. 10, ãäå ïðèâåäåíà
îöåíêà ñòàòèñòè÷åñêîé çíà÷èìîñòè ðàçëè÷èé ÷àñòîò àëëåëåé.

Íåñìîòðÿ íà ñóùåñòâîâàíèå ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíûõ ðàçëè-
÷èé àëëåëüíûõ ÷àñòîò â îòäåëüíûõ ïàðàõ, â öåëîì ìåæïîïóëÿöèîííàÿ
èçìåí÷èâîñòü âûðàæåíà ñëàáî � êîýôôèöèåíò ïîäðàçäåëåííîñòè Fst

ñîñòàâèë âñåãî 0.031.
Ýòîò ïàðàìåòð ïî îòäåëüíûì ëîêóñàì âàðüèðóåò íåçíà÷èòåëüíî

(0.021, 0.036 è 0.037 äëÿ ëîêóñîâ Adh-1, Lap-1 è Gdh-1 ñîîòâåòñòâåí-
íî). Ãåíåòè÷åñêèå ðàññòîÿíèÿ Íåÿ D ìåæäó âûáîðêàìè òàêæå ïîêàçû-
âàþò íåáîëüøîé óðîâåíü ðàçëè÷èé (òàáë. 11). Íàèáîëåå âåðîÿòíîé
ïðè÷èíîé â öåëîì ñëàáîãî ðàçäåëåíèÿ ïîïóëÿöèé ìîæíî ñ÷èòàòü òî,
÷òî ôîðìèðîâàíèå ñîâðåìåííîé ñòðóêòóðû þæíîóðàëüñêîé ÷àñòè àðå-

Ïðèìå÷àíèå .  ns � ðàçëè÷èå íåäîñòîâåðíî. Ðàçëè÷èå äîñòîâåðíî íà óðîâíÿõ
P< 0.05 (*), 0.01 (**) è 0.001 (***). Â ñêîáêàõ ïðèâåäåíû íîìåðà ëîêóñîâ (òàáë. 9), ïî
êîòîðûì ðàçëè÷èÿ áûëè äîñòîâåðíûìè.

Ò à á ë è ö à  10

Ñòàòèñòè÷åñêàÿ îöåíêà ãåòåðîãåííîñòè àëëåëåé â âûáîðêàõ
þæíîóðàëüñêèõ ïîïóëÿöèé êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L.

Âûáîðêè

D. elatum D. elatumõD. alpinum

ðàâíèííûå
ãîðíî-äî-
ëèííàÿ

íèçêîãîð-
íàÿ

ãîðíûå ñìåøàííûå

K1 Ì1 ÍÓ K3 ØÃ  KÁ ÈÍ

K1 0 ns
(1)**

ii(2)***
ii(3)***

ns (3)** (3)** ns

Ì1 ns 0
 (2)**
(3)*

ns (3)*** ns ns

ÍÓ
(1)*

ii(2)**
(3)*

(2)* 0 ns (1)* ns ns

K3 ns (3)* ns 0 ns ns ns

ØÃ (3)* (3)* (1)* ns 0 ns ns

 KÁ (3)* ns ns ns ns 0 ns

ÈÍ ns ns (3)* ns ns ns 0
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àëà êîìïëåêñà D. aggr. elatum çàâåðøèëîñü îòíîñèòåëüíî íåäàâíî
(îêîëî 200 ëåò íàçàä), êîãäà êëèìàò èçìåíèëñÿ íà áîëåå òåïëûé è
ñóõîé [Òóðêîâ, 1981].

Àíàëèç ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû 17 ïîïóëÿöèé óçêîýíäåìè÷íîãî
ñåâåðîàìåðèêàíñêîãî âèäà D. viridescens [Richter et al., 1994] ïîêàçàë
ñîîòâåòñòâèå ãåîãðàôè÷åñêèõ è ãåíåòè÷åñêèõ äèñòàíöèé ìåæäó ïîïó-
ëÿöèÿìè (P < 0.001), à ïîïóëÿöèîííàÿ ñòðóêòóðà ñîîòâåòñòâîâàëà îñ-
òðîâíîé ìîäåëè èçîëÿöèè. Â ïàðàõ áëèçêîðàñïîëîæåííûõ âûáîðîê
ïîëó÷åíû íàèáîëüøèå çíà÷åíèÿ ãåíåòè÷åñêîé èäåíòè÷íîñòè, à ðàçëè-
÷èÿ ìåæäó óäàëåííûìè ïàðàìè áûëè â íåñêîëüêî ðàç âûøå. Óðîâåíü
ìåæïîïóëÿöèîííîé äèôôåðåíöèàöèè � êîýôôèöèåíò ïîäðàçäåëåí-
íîñòè Fst � ïî ðàçíûì ëîêóñàì èçìåíÿëñÿ îò 0.059 äî 0.285, ñîñòàâëÿÿ
â ñðåäíåì 0.209. Ýòà âåëè÷èíà ìåíüøå, ÷åì âû÷èñëåííîå ïî 25 îïóá-
ëèêîâàííûì ðàáîòàì ñðåäíåå ìåæïîïóëÿöèîííîå ðàçíîîáðàçèå ìíî-
ãîëåòíèõ òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé (Gst = 0.278) [Hamrick et al., 1992].
Áîëåå òîãî, ïðè èñêëþ÷åíèè èç àíàëèçîâ äâóõ íàèáîëåå äèâåðãèðî-
âàâøèõ èçîëèðîâàííûõ ïîïóëÿöèé óðîâåíü äèôôåðåíöèàöèè çíà÷è-
òåëüíî ñíèæàëñÿ, ñâèäåòåëüñòâóÿ î äîâîëüíî âûñîêîé îáùíîñòè ãå-
íîôîíäîâ ïîïóëÿöèé. Ñðåäíåå ãåíåòè÷åñêîå ðàññòîÿíèå Íåÿ, ïåðå-
ñ÷èòàííîå íàìè íà îñíîâå ïðåäñòàâëåííûõ â ñòàòüå [Richter et al.,
1994] çíà÷åíèé ãåíåòè÷åñêîé èäåíòè÷íîñòè I, ñîñòàâèëî âñåãî D=0.033.
Ñïåöèôè÷íûõ äëÿ îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé àëëåëåé áûëî îòíîñèòåëüíî
ìàëî, ðàçëè÷èÿ â îñíîâíîì òàêæå âûÿâëÿëèñü ïî ÷àñòîòàì àëëåëåé.

Ò à á ë è ö à  11

Ãåíåòè÷åñêèå ðàññòîÿíèÿ Íåÿ D ìåæäó âûáîðêàìè þæíîóðàëüñêèõ ïîïóëÿöèé
êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L.

Âûáîðêè

D. elatum D. elatumõD. alpinum

ðàâíèííûå
ãîðíî-äî-
ëèííàÿ

íèçêîãîð-
íàÿ

ãîðíûå ñìåøàííûå

K1 Ì1 ÍÓ K3 ØÃ  KÁ ÈÍ

 K1 **** 0.001 0.032 0.007 0.015 0.014 0.005

Ì1 0.001 **** 0.024 0.006 0.017 0.015 0.003

ÍÓ 0.032 0.024 **** 0.017 0.028 0.027 0.027

K3 0.007 0.006 0.017 **** 0.004 0.004 0.001

ØÃ 0.015 0.017 0.028 0.004 **** 0.001 0.008

 KÁ 0.014 0.015 0.027 0.004 0.001 **** 0.007

ÈÍ 0.005 0.003 0.027 0.001 0.008 0.007 ****
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Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû î íèçêîì óðîâíå
äèôôåðåíöèàöèè ñåìè þæíîóðàëüñêèõ ïîïóëÿöèé D. aggr. elatum ñî-
ãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè îá óðîâíå äèôôåðåíöèàöèè D. viridescens. Íå-
ñìîòðÿ íà ýòî íà Þæíîì Óðàëå âûÿâëÿåòñÿ îïðåäåëåííàÿ ïðîñòðàí-
ñòâåííàÿ ñòðóêòóðèðîâàííîñòü ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè. Ãåíåòè-
÷åñêèå ðàññòîÿíèÿ ìåæäó áëèçëåæàùèìè ïàðàìè âûáîðîê (ÊÁ/ØÃ,
Ê1/Ì1) áûëè íàìíîãî ìåíüøå, ÷åì â ñðåäíåì ìåæäó âñåìè ïîïóëÿöè-
ÿìè (òàáë. 12), à ðàçëè÷èÿ ìåæäó ïàðàìè âûðàæåíû â íåñêîëüêî ðàç
âûøå.

Íàèáîëåå ñèëüíî ïî ãåíåòè÷åñêîìó ðàññòîÿíèþ îòäåëÿåòñÿ îò
äðóãèõ ïðîáíûõ ïëîùàäåé çàóðàëüñêàÿ âûáîðêà ÍÓ. Ãåíåòè÷åñêàÿ äèô-
ôåðåíöèàöèÿ ýòèõ ïîïóëÿöèé õîðîøî ñîîòâåòñòâóåò ìîäåëè, ïðè êî-
òîðîé ãåíåòè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ôîðìèðóþòñÿ èçîëÿöèåé ðàññòîÿíèåì.
Âûÿâëåííîé çàêîíîìåðíîñòè íå ïîä÷èíÿþòñÿ ðàñïîëîæåííûå íà çíà-
÷èòåëüíîì óäàëåíèè äðóã îò äðóãà âûáîðêè ïàðû Ê3/ÈÍ, êîòîðûå áëèç-
êè ïî ÷àñòîòàì àëëåëåé. Âîçìîæíîé ïðè÷èíîé ìîæåò áûòü èõ ïðèóðî-
÷åííîñòü ê îäíèì è òåì æå ýêîëîãè÷åñêèì óñëîâèÿì (êðóòûì è õîëîä-
íûì ñåâåðíûì ñêëîíàì, íà êîòîðûõ ñôîðìèðîâàëèñü ãîðíûå íåïîë-
íîðàçâèòûå ïî÷âû ñ âûõîäàìè ãîðíûõ ïîðîä). Îáùèì äëÿ ýòèõ äâóõ
âûáîðîê ÿâëÿåòñÿ åùå è ïðèñóòñòâèå â òðàâÿíîì ÿðóñå âèäîâ ïëåé-
ñòîöåíîâîãî êîìïëåêñà (Primula cortusoides, Cortusa matthioli è äð.),
÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðåëèêòîâîì õàðàêòåðå ðàñòèòåëüíîñòè â ýòèõ
ìåñòîîáèòàíèÿõ.

Íà ñëåäóþùåì ýòàïå èññëåäîâàíèé ê 7 èçó÷åííûì âûáîðêàì
D. aggr. elatum áûëà äîáàâëåíà åùå îäíà � È6 ñ äîìèíèðîâàíèåì
ðàñòåíèé ôîðìû D. alpinum var. hebecarpum.

Ïàðû âûáîðîê 

Ê1 / K3 ØÃ / ÊÁ Ê1 / Ì1 

Ïî âñåì 
âûáîðêàì Ëîêóñû 

Fst D Fst D Fst D Dñð 

Adh-1 0.005 0.003 0.005 0.002 0.003 0.001 0.021 

Lap-1 0.025 0.007 0 0 0.003 0.001 0.036 

Gdh-1 0.015 0.004 0.004 0.001 0.001 0 0.037 

Â ñðåäíåì 0.013 0.005 0.005 0.002 0.001 0.001 0.030 

 

Ò à á ë è ö à  12

Ãåíåòè÷åñêîå ðàññòîÿíèå Íåÿ D è ìåæâûáîðî÷íàÿ ïîäðàçäåëåííîñòü Fst ïî
èçó÷åííûì ëîêóñàì ïàð âûáîðîê ðàñòåíèé êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L.
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Äàííûå èçîôåðìåíòíîãî àíàëèçà ïî âîñüìè âûáîðêàì äëÿ óäîá-
ñòâà ïðåäñòàâëåíû â âèäå äåíäðîãðàììû (ðèñ. 11). Â êà÷åñòâå äèàã-
íîñòè÷åñêîãî èñïîëüçîâàí ëîêóñ Adh-1, ïî êîòîðîìó ìåæïîïóëÿöèîí-
íàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ áûëà âûðàæåíà â íàèìåíüøåé ñòåïåíè
(Dñð=0.021) (òàáë. 12). Ïîëó÷åííàÿ ïî ýòîìó ëîêóñó äåíäðîãðàììà äëÿ
7 âûáîðîê ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ êîïèðóåò ðàñïðåäåëåíèå âûáîðîê
ïî òðåì ïîëèìîðôíûì ëîêóñàì. Âûáîðêà È6 çíà÷èòåëüíî (íà óðîâíå
D=0.093) äèôôåðåíöèðîâàíà îò îñòàëüíûõ, è âåëè÷èíà ãåíåòè÷åñêî-
ãî ðàññòîÿíèÿ Íåÿ D ïî÷òè â ÷åòûðå ðàçà (ðèñ. 11) ïðåâûøàåò íèæå-
ñëåäóþùèé óðîâåíü êëàñòåðèçàöèè (ïðîáíàÿ ïëîùàäü ÍÓ). Ãåíåòè-
÷åñêèå ðàçëè÷èÿ îñòàëüíûõ ïîïóëÿöèé ïî Adh-1 âûðàæåíû ñëàáî.

Âèä D. elatum  ðàñïðîñòðàíåí â Ïðåäóðàëüå, â øèðîêèõ ìåæãîð-
íûõ äîëèíàõ Þæíîãî Óðàëà, Çàóðàëüÿ è Çàïàäíîé Ñèáèðè. Ñðåäè âû-
áîðîê ñ äîìèíèðîâàíèåì ðàñòåíèé ýòîãî âèäà íàèáîëåå ñèëüíî îòëè-
÷àåòñÿ âûáîðêà ÍÓ. Ïðè÷èíû åå îòëè÷èÿ � èçîëÿöèÿ Óðàëüñêèì õðåá-
òîì è, âîçìîæíî, îòíîñèòåëüíî íåäàâíèé êîíòàêò ñ çàïàäíîñèáèðñêè-
ìè ïîïóëÿöèÿìè.

Ãåíåòè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó âèäàìè D. alpinum è D. elatum çíà-
÷èòåëüíî ñèëüíåå, ÷åì ìåæäó ôîðìàìè ïîñëåäíåãî âèäà, à ìåæäó
ôîðìàìè D. elatum var. elatum è D. elatum var. glandulosum � ìåíüøå,
÷åì ìåæäó èçîëèðîâàííûìè Óðàëüñêèì õðåáòîì ïîïóëÿöèÿìè D. elatum
var. elatum. Ïîñëåäíåå ìîæíî îáúÿñíèòü áîëüøèì âðåìåíåì èçîëÿ-
öèè çàóðàëüñêîé ïîïóëÿöèè.

Ð è ñ .  1 1 .  Äåíäðîãðàììà ãåíåòè÷åñêîãî ðàçëè÷èÿ þæíîóðàëüñêèõ âûáîðîê
âèäîâ êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L., ïîñòðîåííàÿ íà îñíîâå ðàññòîÿíèé Íåÿ
D ïî ëîêóñó Adh-1
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5.2. Êîìïëåêñ D. aggr. dictyocarpum DC.

Íà Þæíîì Óðàëå êîìïëåêñ Delphinium aggr. dictyocarpum ïðåä-
ñòàâëåí äâóìÿ âèäàìè � D. uralense è D. dictyocarpum. Â îòëè÷èå îò
âèäîâ êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum îíè èìåþò íåïåðåêðûâà-
þùèåñÿ àðåàëû. Îòäåëüíûå ðàñòåíèÿ D. uralense â ïðåäåëàõ àðåà-
ëà ðàçëè÷àþòñÿ ïî ãóñòîòå îïóøåíèÿ. Ñðåäè ãåðáàðíûõ ýêçåìïëÿ-
ðîâ âèäà D. dictyocarpum, ñîáðàííûõ íà Þæíîì Óðàëå, èìåþòñÿ
ðàñòåíèÿ ñ ãîëûì ñòåáëåì è êîðîòêîîïóøåííûì ñîöâåòèåì [Öâå-
ëåâ, 1996]. Ýòè ýêçåìïëÿðû Í.Í. Öâåëåâ îòíåñ ê âèäó D. cyananthum,
îñíîâíîé àðåàë êîòîðîãî íàõîäèòñÿ íà Àëòàå. Âèäû D. uralense è
D. dictyocarpum äîâîëüíî ÷åòêî ðàçëè÷àþòñÿ è íå îáðàçóþò ñìå-
øàííûõ ïîïóëÿöèé. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâèëà òîëüêî âûáîðêà Ñ1, â
êîòîðîé áûëî íàéäåíî îäíî ðàñòåíèå D. uralense. Åãî ïðèñóòñòâèå
â ïîïóëÿöèè D. dictyocarpum, âèäèìî, ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ýòà âû-
áîðêà ïðèóðî÷åíà ê íèæíåé ÷àñòè ëîãà, íàä êîòîðîé íà ñûðòå åñòü
ïîïóëÿöèÿ D. uralense.

Â ñâÿçè ñ âûøåèçëîæåííûì, àíàëèç ôåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðà-
çèÿ è ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû êàæäîãî âèäà ïðîâîäèëñÿ îòäåëüíî.

5.2.1. Ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ðàñòåíèé

5.2.1.1. D. uralense Nevski

Ðåçóëüòàòû êëàñòåðíîãî àíàëèçà ðàñòåíèé D. uralense èç 8 âû-
áîðîê ýòîãî âèäà ïî çíà÷åíèÿì ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ïðè-
âåäåíû íà ðèñ. 12. Íà äåíäðîãðàììå àíàëèçèðóåìûå ðàñòåíèÿ ðàç-
áèëèñü íà 5 ãðóïï. Íàèáîëåå ñèëüíî îòëè÷àåòñÿ êëàñòåð V. Îí îáúå-
äèíÿåò âñåãî 4 ðàñòåíèÿ, ÷òî ñîñòàâëÿåò 2.2% îò ÷èñëà èñïîëüçî-
âàííûõ â êëàñòåðíîì àíàëèçå. Îò òèïè÷íûõ ýêçåìïëÿðîâ ýòîãî âèäà
ðàñòåíèÿ êëàñòåðà V îòëè÷àþòñÿ ïî öåëîìó ðÿäó ìîðôîëîãè÷åñêèõ
îñîáåííîñòåé (òàáë. 13): ãåíåðàòèâíûå ïîáåãè îêîëî 100 ñì âûñî-
òîé (Äï), áîëåå îëèñòâåííûå (Îï, ×ë), ñëàáîîïóøåííûå êîðîòêèìè è
áîëåå äëèííûìè âîëîñêàìè (ÃÎïÊ, ÃÎïÄ); ñîöâåòèÿ ìåíåå ðàçâè-
òûå (Ðñ) è áîëåå ïëîòíûå (Ïñ), â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îïóøåíû
(ÎïÑï); ëèñòüÿ áîëåå êðóïíûå (Øëï, Äëï, Äí÷ë), îïóøåíû òîëüêî ïî
æèëêàì (Îë1); öâåòû áîëåå ìåëêèå (Øëîê, Äëîê, Äø). Ñðåäè ïåðå÷èñ-
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ëåííûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ íàèáîëåå âàæíûìè ÿâëÿþòñÿ
îïóøåíèå ëèñòà òîëüêî ïî æèëêàì, î÷åíü ðåäêîå è â ñðåäíåì áî-
ëåå äëèííîå îïóøåíèå ñòåáëåé, à òàêæå õàðàêòåð îïóøåíèÿ ñîöâå-
òèé. Ìîðôîëîãè÷åñêè ðàñòåíèÿ êëàñòåðà V áëèæå ê âèäó D.
cyananthum è, âîçìîæíî, ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòîì ãèáðèäèçàöèè D.
uralense è D. dictyocarpum.

Ê ðàñòåíèÿì ãðóïïû V íàèáîëåå ìîðôîëîãè÷åñêè áëèçêè ðàñòå-
íèÿ áîëåå ìíîãî÷èñëåííîé (29 ðàñòåíèé, 16% îò ÷èñëà èñïîëüçîâàí-
íûõ â  êëàñòåðíîì àíàëèçå) ãðóïïû IV. Èõ ñòåáëè òàê æå, êàê ó ðàñòå-
íèé ãðóïïû V, íåãóñòî îïóøåíû êîðîòêèìè (ÃÎïÊ) è áîëåå ãóñòî, ÷åì
òèïè÷íûå ýêçåïëÿðû D. uralense, � äëèííûìè âîëîñêàìè (ÃÎïÄ), íî
îíè ÷åòêî îòëè÷àþòñÿ îò ðàñòåíèé ãðóïïû V ãóñòûì îïóøåíèåì âñåé
ëèñòîâîé ïëàñòèíû (Îë2). Ðàñòåíèÿ ãðóïï I�III (èõ ÷èñëåííîñòü ñîñòàâ-
ëÿåò 81.8%) íàèáîëåå ñîîòâåòñòâóþò ìîðôîëîãè÷åñêîìó îïèñàíèþ
ýòîãî âèäà âî «Ôëîðå ÑÑÑÐ» [Íåâñêèé, 1937]. Èõ ìåæãðóïïîâûå ìîð-
ôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ âûðàæåíû çíà÷èòåëüíî ñëàáåå. Îíè ðàçëè÷à-
þòñÿ ïî èíòåíñèâíîñòè îêðàñêè öâåòîâ (ÈÎö), íàëè÷èþ áóðîãî íàëåòà
íà ñòåáëÿõ (Ïï), 100%-ìó îïóøåíèþ âñåé ëèñòîâîé ïëàñòèíêè (Îë2)

Ð è ñ .  1 2 .  Äåíäðîãðàììà ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàçëè÷èÿ ðàñòåíèé Delphinium
uralense Nevski.

Ðèìñêèìè öèôðàìè îáîçíà÷åíû ãðóïïû ðàñòåíèé, àðàáñêèìè â ñêîáêàõ � ÷èñëî
ðàñòåíèé â ñîîòâåòñòâóþùåì êëàñòåðå



Ãëàâà 5

74

(ñì. òàáë. 13) è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âàðèàíòû òèïè÷íîãî ôåíîòèïà D.
uralense. Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî ãîâîðèòü î íàëè÷èè òðåõ ìîðôîëîãè-
÷åñêèõ ôåíîòèïîâ ó ýòîãî âèäà: íàèáîëåå òèïè÷íîì ñ ãóñòîîïóøåííû-
ìè ñòåáëÿìè (ãðóïïû I�III), ôåíîòèïå ñ ðåäêîîïóøåííûìè ñòåáëÿìè
(ãðóïïà IV) è ôåíîòèïå, îáðàçîâàâøåìñÿ â ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè
D. uralense è D. dictyocarpum (ãðóïïà V). Êëþ÷è äëÿ èõ ðàçëè÷èÿ ïðè-
âåäåíû íèæå.

Ãðóïïû ðàñòåíèé Ìîðôîëîãè÷åñêèå 
ïàðàìåòðû  I II III IV V 

Îë 1, % 0 0 0 14 100 
Îë 2, % 100 100 100 86 0 

ÎïÑï0, % 0 0 0 0 25 
ÎïÑï 1, % 0 5 0 7 0 
ÎïÑï 2, % 100 95 100 93 75 
ÎØîöäñë 1.29±0.08 1.26±0.06 1.50±0.13 1.18±0.09 0.75±0.13 

Îï 0.011±0.001 0.011±0.001 0.011±0.000 0.012±0.001 0.016±0.000 
Ï ï 1, % 0 32 7 7 75 
Ï ï 2, % 43 56 45 41 25 
Ï ï 3, % 57 12 48 52 0 
ÄÎï Ê 0.38±0.01 0.47±0.03 0.42±0.02 0.78±0.07 1.18±0.09 
ÃÎï Ê 54.6±2.2 46.0±2.6 49.2±2.5 14.1±4.5 2.4±2.1 
ÃÎï Ä 0.18±0.06 0.32±0.08 0.55±0.07 1.38±0.11 1.00±0.01 

ÃÎï Ä 0, % 82 71 52 7 0 
ÃÎï Ä 1, % 18 27 45 48 100 
ÃÎï Ä 2, % 0 2 3 45 0 
ÈÎö 1, % 0 0 0 4 0 
ÈÎö 2, % 82 85 74 55 25 
ÈÎö 3, % 18 15 26 41 75 

Ïñ 0.014±0.001 0.012±0.001 0.012±0.001 0.014±0.001 0.017±0.000 
ÎØëîê 0.61±0.01 0.57±0.02 0.59±0.01 0.60±0.02 0.49±0.02 

Èø 34±2 29±2 32±2 31±3 44±4 
Øëîê 7.67±0.24 6.72±0.20 7.16±0.15 7.24±0.29 5.25±0.22 
Äëï 51.2±2.2 60.1±2.9 50.4±1.7 55.7±3.2 72.5±6.1 
Øëï 97±4 104±5 91±3 106±6 129±9 
Äí÷ë 8.3±0.8 8.7±0.7 7.4±0.5 9.5±1.0 22.8±2.6 
Äø 14.28±0.24 14.39±0.19 14.21±0.20 14.83±0.25 12.50±0.75 
Äëîê 12.58±0.29 12.10±0.39 12.02±0.21 12.17±0.38 10.75±0.22 
Äï 73.6±3.6 83.6±4.2 72.2±2.6 86.1±7.1 102.0±16.0 
×ë 7.8±0.4 8.4±0.5 8.0±0.3 10.3±0.9 16.8±2.6 

Ðñ0,% 0 6 0 6 50 
Ðñ,1% 0 11 0 6 20 
Ðñ2,% 100 83 100 88 30 

 

Ò à á ë è ö à  13

Ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ãðóïï ðàñòåíèé Delphinium uralense Nevski,
âûäåëåííûõ ïðè ïðîâåäåíèè êëàñòåðíîãî àíàëèçà
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Êëþ÷è ðàçëè÷èÿ ôåíîòèïîâ ðàñòåíèé Delphinium uralense
Nevski:

1. Ðàñòåíèÿ îêîëî 100 ñì âûñîòîé, ñòåáëè ðåäêî îïóøåíû êîðîò-
êèìè è áîëåå äëèííûìè âîëîñêàìè, ñîöâåòèÿ îïóøåíû èëè ãîëûå,
ëèñòüÿ áîëåå êðóïíûå, îïóøåíû òîëüêî ïî æèëêàì..............................
...............................................................D. uralenseõD. dictyocarpum

    � Áîëåå ìåëêèå ðàñòåíèÿ, ëèñòüÿ îïóøåíû ïîëíîñòüþ, ñîöâå-
òèÿ, êàê ïðàâèëî, ãóñòî êîðîòêî îïóøåíû ....................................... 2

2. Ñòåáëè ðåäêî îïóøåíû êîðîòêèìè è äëèííûìè âîëîñêàìè
���� ���������D. uralense ôåíîòèï «ðåäêîîïóøåííûé»

 � Ñòåáëè ãóñòî îïóøåíû êîðîòêèìè âîëîñêàìè, ñðåäè êîòîðûõ
èíîãäà ïðèñóòñòâóþò äëèííûå âîëîñêè �����������.....
...........................................D. uralense ôåíîòèï «ãóñòîîïóøåííûé»

Âî âñåõ âûáîðêàõ äîìèíèðóåò ôåíîòèï «ãóñòîîïóøåííûé» (òàáë. 14).
Â âûáîðêå Ñ2 êðîìå íåãî â íàèáîëüøåé ñòåïåíè âûðàæåíî ïðèñóòñòâèå
ôåíîòèïà «ðåäêîîïóøåííûé», à òàêæå ïðèñóòñòâóþò ãèáðèäíûå ðàñòå-
íèÿ D. uralense õ D. dictyocarpum. Òàê êàê ôåíîòèï «ðåäêîîïóøåííûé» íè
â îäíîé èç âûáîðîê íå äîìèíèðóåò, âûäåëÿòü ðåäêîîïóøåííóþ ôîðìó D.
uralense íåöåëåñîîáðàçíî. Ãèáðèäíûå ðàñòåíèÿ D. uralense õ D.
dictyocarpum åäèíè÷íî âñòðå÷àþòñÿ íå òîëüêî â âûáîðêå Ñ2, íî è â âû-
áîðêàõ ØÒ è ÈÁ. Îíè ðàñòóò îáû÷íî â èçãîëîâüÿõ ëîãîâ, íà äíå êîòîðûõ
âñòðå÷àåòñÿ âèä D. dictyocarpum.

Ôåíîòèïû  
Âûáîðêè 

«ãóñòîîïóøåííûé» «ðåäêîîïóøåííûé» D. uralene×D. dictyocarpum 

Õ2 96 4 0 
ÊÀ 95 5 0 

Õ1 90 10 0 

ÑÃ 87 13 0 

ÁÅ 80 20 0 

ØÒ 83 4 13 

ÈÁ 71 25 4 
Ñ2 51 42 7 

 

Ò à á ë è ö à  1 4

×àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè âûäåëåííûõ ôåíîòèïîâ â âûáîðêàõ
Delphinium uralense Nevski
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5.2.1.2. D. dictyocarpum DC.

Ïðè àíàëèçå ôåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ðàñòåíèé D.
dictyocarpum èç 8 âûáîðîê ìåòîäîì êëàñòåðíîãî àíàëèçà ïî çíà÷åíè-
ÿì íàèáîëåå èíôîðìàòèâíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ áûëà ïî-
ëó÷åíà äåíäðîãðàììà, ïðèâåäåííàÿ íà ðèñ. 13. Íà íåé ðàñòåíèÿ îáúå-
äèíèëèñü â 2 êëàñòåðà, âêëþ÷àþùèõ ïî 2 ãðóïïû.

Ïðè ñðàâíåíèè ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ýòèõ ðàñòåíèé
(òàáë. 15) óñòàíîâëåíî, ÷òî ðàñòåíèÿ ïåðâîãî êëàñòåðà (ãðóïïû I è II)
îòëè÷àþòñÿ îò ðàñòåíèé âòîðîãî (ãðóïïû III è IV) ìåíüøåé ãóñòîòîé
îïóøåíèÿ ñòåáëÿ (ÃÎï) è ïî÷òè âñåãäà íåîïóøåííûìè ñîöâåòèÿìè
(ÎïÑï0). Òàêèì îáðàçîì, îñíîâíûì ïðèçíàêîì, ïî êîòîðîìó øëà äèô-
ôåðåíöèàöèÿ ðàñòåíèé íà êëàñòåðû, áûë õàðàêòåð îïóøåíèÿ ñòåáëÿ è
ñîöâåòèÿ.

Ãðóïïà II íàèáîëåå ìíîãî÷èñëåííà. Ðàñòåíèÿ ýòîé ãðóïïû îòëè-
÷àþòñÿ îò ðàñòåíèé ãðóïïû I ïî ñðåäíèì çíà÷åíèÿì óãëà èçãèáà øïîð-
öà (Èø), óãëà îòãèáà âåðõíåãî êðàÿ âåí÷èêà (ÑÐö), ïî îòíîñèòåëüíîé
äëèíå ñîöâåòèÿ (ÎÄñ), ôîðìå ñðåäíåé ëîïàñòè ëèñòîâîé ïëàñòèíêè
(ÎØñë) è ïî ïèãìåíòèðîâàííîñòè ïîáåãà (Ïï). Çíà÷åíèÿ êàæäîãî èç
ýòèõ ïàðàìåòðîâ (çà èñêëþ÷åíèåì ïèãìåíòèðîâàííîñòè ïîáåãà, êî-
òîðûé îòìå÷àëñÿ áàëëüíî) ïðè èõ óïîðÿäî÷åíèè ïî âîçðàñòàíèþ

Ð è ñ .  1 3 .  Äåíäðîãðàììà ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàçëè÷èÿ ðàñòåíèé Delphinim
dictyocarpum DC.

Ðèìñêèìè öèôðàìè îáîçíà÷åíû ãðóïïû ðàñòåíèé, àðàáñêèìè â ñêîáêàõ � ÷èñëî
ðàñòåíèé â ñîîòâåòñòâóþùåì êëàñòåðå
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îáðàçóþò ïëàâíûé ðÿä, è îòíåñòè áåç êîìïüþòåðíîé îáðàáîòêè êà-
êîå-ëèáî ðàñòåíèå ïåðâîãî êëàñòåðà ê ïåðâîé èëè âòîðîé ãðóïïå
áåç ýëåìåíòà ñóáúåêòèâèçìà íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì, ïîýòî-
ìó ýòè ãðóïïû, âèäèìî, ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê îäèí ôåíîòèï
D. dictyocarpum.

Ãðóïïû III è IV ðàçëè÷àþòñÿ íà äåíäðîãðàììå ñèëüíåå, ÷åì ãðóïïû
I è II. Ðàñòåíèÿ ãðóïïû IV îòëè÷àþòñÿ îò ðàñòåíèé ãðóïïû III áîëåå
ãóñòûì îïóøåíèåì ñòåáëåé (ÃÎï) è íàëè÷èåì â ñîöâåòèè îïóøåíèÿ íå
òîëüêî íà öâåòîíîæêàõ è ÷àøåëèñòèêàõ, íî è íà îñè ñîöâåòèÿ (ÎïÑï2).
Â ãðóïïå III ïðåîáëàäàþò ðàñòåíèÿ ñ ãîëûìè (ÎïÑï0) è ðåäêîîïóøåí-
íûìè ñîöâåòèÿìè (ÎïÑï1). Äîñòàòî÷íî ÷åòêèå ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàç-
ëè÷èÿ ïîçâîëÿþò ðàññìàòðèâàòü ãðóïïû III è IV êàê äâà ôåíîòèïà
D. dictyocarpum.

Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî âûäåëèòü 3 ôåíîòèïà ðàñòåíèé ýòîãî âèäà:
«ãóñòîîïóøåííûé» (ðàñòåíèÿ ãðóïïû IV), «ñëàáîîïóøåííûé» (ðàñòå-
íèÿ ãðóïïû III) è «íåîïóøåííûé» (ðàñòåíèÿ ãðóïï I è II).

Êëþ÷è ðàçëè÷èÿ ôåíîòèïîâ ðàñòåíèé Delphinium dictyocarpum DC.:

1. Ñòåáëè ãîëûå èëè ðåäêî îïóøåíû äëèííûìè âîëîñêàìè, ñîöâå-
òèå íå îïóøåíî ����D. dictyocarpum ôåíîòèï «íåîïóøåííûé»

Ò à á ë è ö à  15

Ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ãðóïï ðàñòåíèé Delphinium dictyocarpum DC.,
âûäåëåííûõ ïðè ïðîâåäåíèè êëàñòåðíîãî àíàëèçà

Ãðóïïû ðàñòåíèé Ìîðôîëîãè÷åñêèå  
ïàðàìåòðû  I II III IV 

ÃÎïÄ
 3.0±0.7 3.8±0.5 5.9±1.6 12.5±1.3 

ÎïÑï0, % 83 85 55 0 
ÎïÑï1, % 13 9 27 12 
ÎïÑï2, % 4 6 18 88 

Èø 73±9 51±4 41±5 67±18 
CÐö 77±13 38±3 41±4 40±3 

Ïï1, % 92 29 27 25 
Ïï2, % 8 48 36 50 
Ïï3, % 0 23 37 25 

ÎÄñ 0.24±0.01 0.39±0.01 0.42±0.02 0.28±0.02 
ÎØñë 4.94±0.37 8.20±0.42 4.80±0.47 5.73±1.04 
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� Íà ñòåáëå åñòü îïóøåíèå èç äëèííûõ âîëîñêîâ, íà ñîöâåòèÿõ
ïðèñóòñòâóåò êîðîòêîå îïóøåíèå��..�������.�������2

2. Ñòåáëè ðåäêî îïóøåíû äëèííûìè âîëîñêàìè, êîðîòêîå îïóøå-
íèå â ñîöâåòèè ïðèñóòñòâóåò òîëüêî íà öâåòîíîæêàõ è ÷àøåëèñòè-
êàõ�����. �����D. dictyocarpum ôåíîòèï «ñëàáîîïóøåííûé»

� Ñòåáëè áîëåå ãóñòî îïóøåíû äëèííûìè âîëîñêàìè, êîðîòêîå îïóøå-
íèå â ñîöâåòèè ïðèñóòñòâóåò íà öâåòîíîæêàõ, ÷àøåëèñòèêàõ è îñÿõ ñîöâåòèÿ
���������.....�....... D. dictyocarpum ôåíîòèï «ãóñòîîïóøåííûé»

Ðàñòåíèÿ ôåíîòèïà «íåîïóøåííûé» ïðè èõ äîìèíèðîâàíèè îáðà-
çóþò òèïè÷íûé âàðèàíò D. dictyocarpum DC., òàê êàê äëÿ ýòîãî âèäà
õàðàêòåðíû íåîïóøåííûå ñîöâåòèÿ [Öâåëåâ, 1996]. Ôåíîòèï «ãóñòî-
îïóøåííûé» ìîðôîëîãè÷åñêè ñîîòâåòñòâóåò âèäó D. cyananthum Nevski,
ïðîèçðàñòàþùåìó â ñòåïíûõ ãîðíûõ ëóãàõ Çàïàäíîé Ñèáèðè è Ñðåä-
íåé Àçèè [Íåâñêèé, 1937], à ôåíîòèï «ñëàáîîïóøåííûé», âîçìîæíî,
ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòîì ãèáðèäèçàöèè ðàñòåíèé «íåîïóøåííîãî» è «ãó-
ñòîîïóøåííîãî» ôåíîòèïîâ.

×àñòîòà âûäåëåííûõ ôåíîòèïîâ â ðàçëè÷íûõ âûáîðêàõ íåîäèíà-
êîâà. Âî âñåõ, çà èñêëþ÷åíèåì Ñ1, ïðåîáëàäàåò ôåíîòèï «íåîïóøåí-
íûé» (òàáë. 16), îäíàêî îí àáñîëþòíî äîìèíèðóåò òîëüêî â Çàóðàëüå,
â âûáîðêå ÀÌ. Íàèìåíüøàÿ ÷àñòîòà åãî âñòðå÷àåìîñòè (50%) îòìå÷å-
íà â âûáîðêå Ñ1. Ôåíîòèï «ãóñòîîïóøåííûé» íå äîìèíèðóåò íè â îä-

Ôåíîòèïû ïî îïóøåíèþ ñîöâåòèé 
Âûáîðêè 

«íåîïóøåííûé» «ñëàáîîïóøåííûé» «ãóñòîîïóøåííûé» 

ÀÌ 100 0 0 

ÞË 84 8 8 

Þ1 83 7 10 

ÈÄ 90 3 7 

ÇÈ 83 10 7 

ÁÓ 76 24 0 

ÌÅ 71 26 3 

Ñ1 54 13 33 

 

Ò à á ë è ö à  16

×àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè âûäåëåííûõ ôåíîòèïîâ
â þæíîóðàëüñêèõ âûáîðêàõ Delphinium dictyocarpum DC, %
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íîé èç âûáîðîê. Åãî íàèáîëüøàÿ ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè (36%) îòìå-
÷åíà â âûáîðêå Ñ1 ñ íàèìåíüøåé ïðåäñòàâëåííîñòüþ ôåíîòèïà «íåî-
ïóøåííûé». Â îñòàëüíûõ âûáîðêàõ îíà íå ïðåâûøàåò 10%. Ôåíîòèï
«ñëàáîîïóøåííûé» ñ íåáîëüøîé ÷àñòîòîé âñòðå÷àåòñÿ ïî÷òè âî âñåõ
âûáîðêàõ. Íàèáîëüøàÿ ÷àñòîòà åãî âñòðå÷àåìîñòè îòìå÷àåòñÿ â âû-
áîðêàõ ÁÓ è ÌÅ � â îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèõ èçîëèðîâàííûõ ïîïóëÿ-
öèÿõ ýòîãî âèäà, îêðóæåííûõ ëåñíûìè ñîîáùåñòâàìè.

Òàêèì îáðàçîì, â áîëüøèíñòâå âûáîðîê íà Þæíîì Óðàëå â òîé
èëè èíîé ñòåïåíè ïðåäñòàâëåíû ôåíîòèïû ðàñòåíèé ñ îïóøåííûì
ñîöâåòèåì, êîòîðûå â ãîðíûõ ñòåïÿõ Çàïàäíîé Ñèáèðè îáðàçóþò âèä
D. cyananthum. Â ñâÿçè ñ äîìèíèðîâàíèåì ðàñòåíèé ñ íåîïóøåííûìè
ñîöâåòèÿìè âûäåëåíèå íà Þæíîì Óðàëå D. cyananthum íåöåëåñîîá-
ðàçíî.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ âèä D. dictyocarpum â ãîðíûõ ñòåïÿõ íå âñòðå-
÷àåòñÿ. Âåðîÿòíåå âñåãî, â ïëåéñòîöåíå â ïåðèîäû ñ äîìèíèðîâàíè-
åì íà Þæíîì Óðàëå ãîðíî-ñòåïíîé ðàñòèòåëüíîñòè [Ãîð÷àêîâñêèé,
1954; Òóðêîâ, 1981] çäåñü âñòðå÷àëñÿ òîëüêî ïðèóðî÷åííûé ê ãîðíûì
ñòåïÿì D. cyananthum. Ýòîò âèä, âèäèìî, èìåë åäèíûé àðåàë ñ åãî
ñîâðåìåííûìè ëîêàëèòåòàìè â Çàïàäíîé Ñèáèðè. Â ïîëüçó ýòîãî ïðåä-
ïîëîæåíèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò íàëè÷èå âî ôëîðå Þæíîãî Óðàëà áîëü-
øîãî ÷èñëà ïëåéñòîöåíîâûõ ðåëèêòîâ ãîðíî-àçèàòñêîãî ïðîèñõîæäå-
íèÿ, ïðîíèêøèõ íà Óðàë â êîíöå ïëåéñòîöåíà � íà÷àëå ãîëîöåíà [Ãîð-
÷àêîâñêèé, Øóðîâà, 1982].

Ïðè ïîòåïëåíèè êëèìàòà â ãîëîöåíå ñ þãà íàñòóïàëè òåðìîôèëü-
íûå ñòåïíûå ñîîáùåñòâà. Â èõ ñîñòàâå áûë âèä D. dictyocarpum, ïðåä-
ñòàâëåííûé õàðàêòåðíîé äëÿ ñîâðåìåííûõ ðàâíèííûõ ñòåïíûõ ñîîá-
ùåñòâ Ñðåäíåé Àçèè è Çàïàäíîé Ñèáèðè ôîðìîé ñ äîìèíèðîâàíèåì
ôåíîòèïà «íåîïóøåííûé». Âèä D. cyananthum çàìåùàëñÿ íà âèä D.
dictyocarpum, ïðè ýòîì â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ øëà èõ ãèáðèäèçàöèÿ, î
÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò íàëè÷èå â ïîïóëÿöèÿõ D. dictyocarpum ïî ïåðè-
ìåòðó Þæíîãî Óðàëà ðàñòåíèé ñ îïóøåííûì ñîöâåòèåì.

5.2.2. Ïîïóëÿöèîííàÿ ñòðóêòóðà

Â èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèÿõ âèäîâ D. uralense è D. dictyocarpum äî-
ìèíèðóþò ôåíîòèïû, ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé òèïè÷íûå âàðèàíòû ýòèõ
âèäîâ, è, ñëåäîâàòåëüíî, ìåæïîïóëÿöèîííûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàç-
ëè÷èÿ ðàñòåíèé èìåþò ìîäèôèêàöèîííûé õàðàêòåð. Äëÿ èçó÷åíèÿ ýòèõ
ìåæïîïóëÿöèîííûõ ðàçëè÷èé áûë èñïîëüçîâàí êëàñòåðíûé àíàëèç
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ðàçëè÷èÿ âûáîðîê ïî ñðåäíåâûáîðî÷íûì çíà÷åíèÿì ìîðôîëîãè÷åñ-
êèõ ïàðàìåòðîâ ðàñòåíèé.

5.2.2.1. D. uralense Nevski

Ðåçóëüòàòû êëàñòåðíîãî àíàëèçà âûáîðîê D. uralense ïîêàçàíû íà
ðèñ. 14. Èç äåíäðîãðàììû âèäíî, ÷òî âûáîðêè îáúåäèíèëèñü â 3 ãðóï-
ïû, ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé 3 ñóáïîïóëÿöèè îñíîâíîé ïîïóëÿöèè ýòî-

ãî âèäà. Þæíàÿ ñóáïîïóëÿöèÿ (ãðóïïà 1) âêëþ÷àåò âûáîðêè ØÒ, Ñ2 è
ÑÃ. Îíè ðàñïîëîæåíû â þæíîé (ØÒ è ÑÃ) è öåíòðàëüíîé (Ñ2) ÷àñòÿõ
îñíîâíîãî àðåàëà âèäà (ñì. ðèñ. 4) è ïðèóðî÷åíû ê íàèáîëåå îñòåï-
íåííûì ëèñòâåííè÷íî-äóáîâûì ëåñàì è èõ îïóøêàì. Ñåâåðî-çàïàä-
íàÿ ñóáïîïóëÿöèÿ (ãðóïïà 2) âêëþ÷àåò âûáîðêè Õ1, Õ2, ÊÀ è ÈÁ. Áîëü-
øàÿ ÷àñòü èõ (Õ1, Õ2 è ÈÁ) ðàñïîëîæåíà â ñåâåðî-çàïàäíîé ÷àñòè
àðåàëà è ïðèóðî÷åíà ê òèïè÷íî ñòåïíûì ðàñòèòåëüíûì ñîîáùåñòâàì
ñîþçîâ Orostachion spinosae è Helictotricho-Stipion. Âîñòî÷íàÿ ñóáïî-
ïóëÿöèÿ (âûáîðêà ÁÅ) ðàñïîëîæåíà ó âîñòî÷íîé ãðàíèöû ðàñïðîñòðà-

Ð è ñ .  1 4 .  Äåíäðîãðàììà ðàçëè÷èé âûáîðîê Delphinium uralense Nevski ïî
ñðåäíåâûáîðî÷íûì çíà÷åíèÿì ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ðàñòåíèé.

Ñóáïîïóëÿöèè: 1 � þæíàÿ, 2 � ñåâåðî-çàïàäíàÿ, 3 �âîñòî÷íàÿ
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íåíèÿ âèäà íà Çèëàèðñêîì ïëàòî è ïðèóðî÷åíà ê çîíå ïåðåõîäà øè-
ðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ ñîþçà Lathyro-Quercion roboris â òèïè÷íûå ãîð-
íî-ëåñíûå ñîñíîâî-áåðåçîâûå ëåñà ñîþçà Trollio europaeae-Pineon
sylvestris.

Èç òàáë. 17 âèäíî, ÷òî ðàñòåíèÿ þæíîé ñóáïîïóëÿöèè îòëè÷àþòñÿ
ïðåæäå âñåãî èíòåíñèâíîñòüþ îêðàñêè âåí÷èêà (ÈÎö) è ñòàìèíîäèåâ
(Öñò). Ðàñòåíèÿ âîñòî÷íîé ñóáïîïóëÿöèè ïðîèçðàñòàþò â óñëîâèÿõ áî-
ëåå áëàãîïðèÿòíîãî óâëàæíåíèÿ, ïîýòîìó ó íèõ êðóïíåå ñòåáëè (Äï),
ëèñòüÿ (Øëï, Äëï) è ñîöâåòèÿ (Äñ). Ëèñòüÿ ó íèõ ñ áîëåå ðàñõîäÿùèìè-
ñÿ êðàéíèìè äîëÿìè (Óë). Ñåâåðî-çàïàäíàÿ ñóáïîïóëÿöèÿ ïî îêðàñêå
öâåòîâ ðàñòåíèé áëèæå ê âîñòî÷íîé, à ïî ëèíåéíûì ðàçìåðàì � ê
þæíîé ñóáïîïóëÿöèè. Ýêîëîãè÷åñêèå óñëîâèÿ ìåñòîîáèòàíèÿ, ê êîòî-
ðûì ïðèóðî÷åíû âûáîðêè ñåâåðî-çàïàäíîé ñóáïîïóëÿöèè, áëèæå ê
óñëîâèÿì ìåñòîîáèòàíèÿ þæíîé ñóáïîïóëÿöèè, òåì íå ìåíåå ñåâåðî-
çàïàäíàÿ ñóáïîïóëÿöèÿ íà äåíäðîãðàììå ðàñïîëîæåíà áëèæå ê âîñ-
òî÷íîé. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî âëèÿíèå ýêîëîãè÷åñêèõ ôàê-
òîðîâ íà ôîðìèðîâàíèå ìåæïîïóëÿöèîííûõ ðàçëè÷èé ñëàáåå ãåîãðà-
ôè÷åñêîãî.

5.2.2.2. D. dictyocarpum DC.

Ðåçóëüòàòû êëàñòåðíîãî àíàëèçà ðàçëè÷èÿ âûáîðîê ðàñòåíèé
D. dictyocapum ïðèâåäåíû íà ðèñ. 15. Íà äåíäðîãðàììå íàèáîëåå
ñèëüíî îò âñåõ ïðî÷èõ îòëè÷àåòñÿ âûáîðêà ÁÓ, ÿâëÿþùàÿñÿ ÷àñòüþ
«ñåâåðíîé», èçîëèðîâàííîé ïîïóëÿöèè. Åå êîíòàêò ñ áëèçêî ðàñïîëî-
æåííûìè âûáîðêàìè Þ1 è ÌÅ áûë âîçìîæåí â ïåðèîä ãîñïîäñòâà
ñòåïíîé ðàñòèòåëüíîñòè íà Þæíîì Óðàëå â íà÷àëå ãîëîöåíà [Ãîð÷à-
êîâñêèé, 1960, 1966]. Îíà íàõîäèòñÿ â ãîðíî-ëåñíîé çîíå, ïîýòîìó
ðàñòåíèÿ ýòîé âûáîðêè îòëè÷àþòñÿ îò ïðîèçðàñòàþùèõ þæíåå áîëåå
ïîçäíèì (íà 10�15 äíåé) íà÷àëîì öâåòåíèÿ. Îñòàëüíûå âûáîðêè ãðóï-
ïèðóþòñÿ â äâà ìàêðîêëàñòåðà. Ïåðâûé âêëþ÷àåò âûáîðêè ÇÈ, ÈÄ è
ÀÌ, ïðèóðî÷åííûå ê çîíå ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñòåïíûõ ñîîáùåñòâ ïî
ïåðèìåòðó þæíîé îêîíå÷íîñòè Óðàëüñêîãî õðåáòà. Çäåñü D.
dictyocarpum âñòðå÷àåòñÿ êàê ïî îïóøêàì îñòåïíåííûõ ëåñîâ, òàê è â
áåçëåñíûõ ñîîáùåñòâàõ, è åãî ðàñïðîñòðàíåíèå ëèìèòèðóåòñÿ â îñ-
íîâíîì àíòðîïîãåííûìè ôàêòîðàìè. Âûáîðêè ÇÈ è ÈÄ íà äåíäðîã-
ðàììå ïðàêòè÷åñêè íå ðàçëè÷àþòñÿ, òàê êàê îáå ÿâëÿþòñÿ ôðàãìåíòà-
ìè åäèíîé «þæíîóðàëüñêî-ñòåïíîé» ïîïóëÿöèè, ïðèóðî÷åííîé ê õîë-
ìèñòî-óâàëèñòîìó ðåëüåôó íà ãðàíèöå Þæíîãî Óðàëà è îðåíáóðãñêèõ
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ñòåïåé. Çàóðàëüñêàÿ âûáîðêà ÀÌ îáîñîáëåíà îò ÇÈ, ÈÄ è îñòàëüíûõ
ïî÷òè òàê æå ñèëüíî, êàê è ÁÓ, ïîýòîìó åå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê
ñàìîñòîÿòåëüíóþ � «çàóðàëüñêî-ñòåïíóþ» ïîïóëÿöèþ. Ðàíåå îíà, âè-
äèìî, èìåëà êîíòàêò ñ «þæíîóðàëüñêî-ñòåïíîé» ïîïóëÿöèåé, íî â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ èçîëèðîâàíà îò íåå âñëåäñòâèå àíòðîïîãåííîãî ñâå-
äåíèÿ (ïåðåâûïàñ ñêîòà, ðàñïàõèâàíèå) ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, â
ñîñòàâ êîòîðûõ âõîäèë ýòîò âèä. Âòîðîé ìàêðîêëàñòåð îáúåäèíÿåò
âûáîðêè ñ Çèëàèðñêîãî ïëàòî (Þ1 è Ñ1), à òàêæå çàïàäíûõ (ÌÅ) è
âîñòî÷íûõ (ÞË) ïðåäãîðèé Þæíîãî Óðàëà. Îíè ïðèóðî÷åíû ê îñòåï-
íåííûì ó÷àñòêàì, ìîçàè÷íî ðàñïðåäåëåííûì ñðåäè ëåñíîé è âòîðè÷-
íîé ëóãîâîé ðàñòèòåëüíîñòè, è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé «ëåñîñòåïíóþ»
ãðóïïó ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé.

Äëÿ äâóõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ðàñòåíèé D. dictyocarpum
(ÎØñë è ÎÄñ) ïðîñëåæèâàåòñÿ êëèíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü: â Ïðåäóðà-
ëüå è íà Þæíîì Óðàëå çíà÷åíèÿ ýòèõ ïàðàìåòðîâ âäîëü ãðàäèåíòà
ñåâåð�þã óâåëè÷èâàþòñÿ ñîîòâåòñòâåííî ñ 5.20 äî 8.41 è ñ 0.21 äî
0.40 (òàáë. 18). Ïàðàëëåëüíî íà ãðàäèåíòå ñåâåð�þã ðàñïðîñòðàíå-
íèå âèäà ìåíÿåòñÿ îò ëîêàëüíûõ èçîëèðîâàííûõ ïîïóëÿöèé äî ìàññî-
âîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ, ëèìèòèðîâàííîãî â îñíîâíîì òîëüêî àíòðîïî-
ãåííûìè ôàêòîðàìè. Òàê êàê áîëüøèå çíà÷åíèÿ ÎØñë è ÎÄñ îòìå÷åíû
â óñëîâèÿõ ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêîãî îïòèìóìà ðàñïðîñòðàíåíèÿ
D. dictyocarpum, èõ ìîæíî èíòåðïðåòèðîâàòü êàê ïàðàìåòðû, îòðàæà-
þùèå «âèòàëèòåò» ýòîãî âèäà.

Ð è ñ .  1 5 .  Äåíäðîãðàììà ðàçëè÷èÿ âûáîðîê Delphinium dictyocarpum DC. íà
Þæíîì Óðàëå.

Ïîïóëÿöèè: 1 � ñåâåðíàÿ, 2 � çàóðàëüñêî-ñòåïíàÿ, 3 - þæíîóðàëüñêî-ñòåïíàÿ,
4 � ëåñîñòåïíàÿ ãðóïïà ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé
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Ðàñòåíèÿ ñåâåðíîé ïîïóëÿöèè (ÁÓ) îòëè÷àþòñÿ ïðîïîðöèîíàëüíî
áîëåå êîðîòêèì, ðåäêèì ñîöâåòèåì (ìåíüøåé ÎÄñ è ìåíüøåé Ïñ),
÷òî, âèäèìî, ñâèäåòåëüñòâóåò î ìåíåå áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ïðî-
èçðàñòàíèÿ íà êðàþ àðåàëà â ãîðíî-ëåñíîé çîíå. Äëÿ ðàñòåíèé þæíî-
óðàëüñêî-ñòåïíîé ãðóïïû ïîïóëÿöèé õàðàêòåðíû áîëåå ðîìáîâèäíûå
äîëè ëèñòà (áîëüøàÿ îòíîñèòåëüíàÿ øèðèíà ñðåäíåé ëîïàñòè (ÎØñë)),
äëÿ çàóðàëüñêî-ñòåïíîé ïîïóëÿöèè (ÀÌ) � áîëåå êîðîòêîå îïóøåíèå
ñòåáëåé (ÄÎïÄ) è âñåãäà ãîëûå ñîöâåòèÿ (ÎïÑï0).

Ðàñòåíèÿ ãðóïïû ëåñîñòåïíûõ ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé (Þ1, Ñ1, ÌÅ,
ÞË) íå èìåþò õàðàêòåðíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé, êîòîðûå
áû îòëè÷àëè èõ îò äðóãèõ ãðóïï ïîïóëÿöèé ýòîãî âèäà.

5.2.3. Èñòîðèÿ ôîðìèðîâàíèÿ

Ïî ìíåíèþ Í.Í. Öâåëåâà [1996], ãóñòîå êîðîòêîå îïóøåíèå ó ðàñ-
òåíèé D. uralense ñâèäåòåëüñòâóåò î âîçíèêíîâåíèè âèäà âñëåäñòâèå
êñåðîôèòèçàöèè èñõîäíîãî òèïà. Òàêîå æå, êàê è ó D. uralense, îïóøå-
íèå õàðàêòåðíî äëÿ ñîöâåòèé è ïëîäîâ âñòðå÷àþùèõñÿ íà Àëòàå âè-
äîâ D. laxiflorum DC. è D. cyananthum [Íåâñêèé, 1937; Öâåëåâ, 1996],
÷òî ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü â ïîëüçó èõ áîëüøåé ôèëîãåíåòè÷åñêîé
áëèçîñòè ê D. uralense ïî ñðàâíåíèþ ñ òèïè÷íûì âàðèàíòîì D.
dictyocarpum, äëÿ êîòîðîãî õàðàêòåðíî íåîïóøåííîå ñîöâåòèå. Ïî
êëþ÷àì âî «Ôëîðå ÑÑÑÐ» [Íåâñêèé, 1937] D. uralense îòëè÷àåòñÿ îò
D. laxiflorum íàëè÷èåì â íèæíåé ÷àñòè ñòåáëÿ êîðîòêîãî ïðèæàòîãî
îïóøåíèÿ, ïëîòíûì, ïî÷òè êîëîñîâèäíûì ñîöâåòèåì (ó D. laxiflorum
îíî ìåòåëü÷àòîå) è áîëåå êîðîòêèì øïîðöåì öâåòîâ (ó D. laxiflorum
îí 15�20 ìì). Îäíàêî ïðèâîäèìàÿ âî «Ôëîðå ÑÑÑÐ» [Íåâñêèé, 1937]
äëèíà øïîðöà D. uralense (11�13 ìì) õàðàêòåðíà òîëüêî äëÿ ðàñòåíèé
íà þæíîé ãðàíèöå àðåàëà, à â öåíòðàëüíîé ÷àñòè (â îñòàëüíûõ âûáîð-
êàõ) åãî ðàçìåð êîëåáëåòñÿ îò 9 äî 19 ìì è ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì 14�
15 ìì (òàáë. 17).

D. cyananthum, òàê æå êàê è D. uralense, ðàññìàòðèâàåòñÿ íåêîòî-
ðûìè àâòîðàìè [Ïàõîìîâà, 1972; Ôðèçåí, 1993] êàê ôîðìà âèäà
D. dictyocarpum. Îò D. uralense âèä D. cyananthum  îòëè÷àåòñÿ îòñóò-
ñòâèåì îïóøåíèÿ â íèæíåé ÷àñòè ñòåáëåé è íà ëèñòüÿõ (êðîìå æèëîê).
Îòñóòñòâèå êîðîòêîãî ïðèæàòîãî îïóøåíèÿ íà ñòåáëå ïðè íàëè÷èè åãî
íà ñîöâåòèè è ïëîäàõ íå ÿâëÿåòñÿ î÷åíü õîðîøèì äèàãíîñòè÷åñêèì
ïðèçíàêîì äëÿ ðàçäåëåíèÿ ýòèõ âèäîâ, òàê êàê è â ïîïóëÿöèÿõ
D. uralense âñòðå÷àþòñÿ ðàñòåíèÿ ôåíîòèïà «ðåäêîîïóøåííûé».
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Òàêèì îáðàçîì, è D. laxiflorum, è D. cyananthum èìåþò áîëüøîå
ìîðôîëîãè÷åñêîå ñõîäñòâî ñ D. uralense. Îäíàêî ê D. uralense âñå æå,
âèäèìî, áëèæå D. cyananthum, èìåþùèé ñîöâåòèå ñõîäíîé ôîðìû.

Âèäû D. laxiflorum, D. cyananthum è  D. uralense ïðîèçðàñòàþò â
ñõîäíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. Ïåðâûé âñòðå÷àåòñÿ íà êàìåíèñòûõ îñòåï-
íåííûõ ñêëîíàõ, à âòîðîé � íà ó÷àñòêàõ ãîðíîé ñòåïè. Àðåàë
D. cyananthum � Àëòàé è Äæóíãàðî-Òàðáàãàòàéñêèé ôëîðèñòè÷åñêèé
ðàéîí, à D. laxiflorum � Àëòàé è èçîëèðîâàííîå ìåñòîîáèòàíèå íà êðó-
òûõ áåðåãàõ ð. Èðòûø â îêðåñòíîñòÿõ ã. Îìñêà [Íåâñêèé, 1937]. Ó÷è-
òûâàÿ íàèáîëåå âûñîêóþ ïðåäñòàâëåííîñòü íà Àëòàå è â Äæóíãàðî-
Òàðáàãàòàéñêîì ôëîðèñòè÷åñêîì ðàéîíå âèäîâ ñåêöèè Delphinastrum
DC., ìîæíî ñäåëàòü ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ýòè ðàéîíû áûëè öåíòðîì
îáðàçîâàíèÿ ãðóïïû ãîðíî-ñòåïíûõ âèäîâ Delphinastrum DC. ñ ìåëêè-
ìè, ãëóáîêî íàäðåçàííûìè ñòàìèíîäèÿìè è êîðîòêî ïðèæàòîîïóøåí-
íûìè ñîöâåòèÿìè è ïëîäàìè. Ôèëîãåíåòè÷åñêè íàèáîëåå äðåâíèì â
ýòîé ãðóïïå, âèäèìî, ÿâëÿåòñÿ D. laxiflorum, èìåþùèé ìåòåëü÷àòîå
ñîöâåòèå [Ìàëþòèí, 1973]. Â êîíöå ïëåéñòîöåíà � íà÷àëå ãîëîöåíà
D. laxiflorum è D. cyananthum èìåëè ÿâíî áîëåå øèðîêèå àðåàëû, î
÷åì ñâèäåòåëüñòâóþò èçîëèðîâàííûå ìåñòîîáèòàíèÿ D. laxiflorum íà
Èðòûøå â îêðåñòíîñòÿõ ã. Îìñêà. Âèäû D. cyananthum è D. uralense,
âåðîÿòíî, áûëè ðàçíîâèäíîñòÿìè îäíîãî âèäà, èìåâøåãî øèðîêîå
ðàñïðîñòðàíåíèå îò Àëòàÿ äî Þæíîãî Óðàëà. Âïîñëåäñòâèè, ïðè èç-
ìåíåíèè êëèìàòà, çàíèìàåìûå ýòèì âèäîì ìåñòîîáèòàíèÿ íà ðàâ-
íèííîé ÷àñòè Çàïàäíî-Ñèáèðñêîé íèçìåííîñòè è ñåâåðíîãî Êàçàõ-
ñòàíà (â Èðòûøñêîì è Âåðõíå-Òîáîëüñêîì ôëîðèñòè÷åñêèõ ðàéîíàõ)
áûëè çàñåëåíû äðåâåñíûìè ïîðîäàìè. Ýòî ïðèâåëî ê ðàçðûâó åãî
àðåàëà íà ôðàãìåíòû è íà÷àëó äèâåðãåíöèè èçîëèðîâàííûõ ïîïóëÿ-
öèé. Â ïðîöåññå àäàïòàöèè ê áîëåå çàñóøëèâîìó êëèìàòó íà Çèëàèð-
ñêîì ïëàòî ñôîðìèðîâàëàñü áîëåå îïóøåííàÿ ôîðìà ñ óçêèìè ðàñ-
ñå÷åííûìè äîëÿìè ëèñòîâûõ ïëàñòèí, èç êîòîðîé ïîñòåïåííî ñôîð-
ìèðîâàëñÿ ýíäåìè÷íûé âèä D. uralense.

Ïðè èçìåíåíèè êëèìàòà íà áîëåå òåïëûé â ïðåäãîðüÿõ Þæíîãî
Óðàëà ïðåäêîâàÿ ôîðìà D. cyananthum âûòåñíÿëàñü âèäîì
D. dictyocarpum. Ïðè ýòîì â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ øëà èõ ãèáðèäèçàöèÿ,
î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò íàëè÷èå â ïîïóëÿöèÿõ D. dictyocarpum ïî ïåðè-
ìåòðó Þæíîãî Óðàëà ôåíîòèïîâ ñ îïóøåííûì ñîöâåòèåì.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íà Çèëàèðñêîì ïëàòî D. dictyocarpum è
D. uralense ïðîèçðàñòàþò, íå ñìåøèâàÿñü, òàê êàê ýòîìó ïðåïÿòñòâóåò
ôåíîëîãè÷åñêàÿ è ýêîëîãè÷åñêàÿ èçîëÿöèÿ. Â íåêîòîðûõ ìåñòîîáèòà-
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íèÿõ îíè ïðîèçðàñòàþò íà ðàññòîÿíèè 2�3 êì äðóã îò äðóãà, íî ìàññî-
âîå öâåòåíèå ðàñòåíèé D. uralense íà÷èíàåòñÿ â íà÷àëå èþëÿ, ïðè-
ìåðíî çà íåäåëþ äî íà÷àëà öâåòåíèÿ D. dictyocarpum. Ñìûâ ñåìÿí
D. uralense ñ ñûðòîâ íà ñêëîíû íå ìîæåò îáåñïå÷èòü âíåäðåíèå ýòîãî
âèäà â ïîïóëÿöèè D. dictyocarpum, òàê êàê ïðîðàñòàþùèå èç ñåìÿí
ðàñòåíèÿ íåêîíêóðåíòîñïîñîáíû â óñëîâèÿõ çàêðûòûõ ñêëîíîâûõ ñî-
îáùåñòâ ñ âûñîêèì ñîìêíóòûì òðàâîñòîåì. Âíåäðåíèå D. dictyocarpum
â ïîïóëÿöèè D. uralense òàêæå íåâîçìîæíî, òàê êàê íà ñûðòàõ ìåëêî-
ïðîôèëüíûå ïî÷âû íå ïîçâîëÿþò íîðìàëüíî ðàçâèâàòüñÿ ðàñòåíèÿì
D. dictyocarpum, èìåþùèì êðóïíóþ êîðíåâóþ ñèñòåìó. Èñêëþ÷åíèå
ñîñòàâëÿþò îòäåëüíûå äîâîëüíî ðåäêèå ìåñòîîáèòàíèÿ â èçãîëîâüÿõ
äëèííûõ, øèðîêèõ, îòíîñèòåëüíî ïîëîãèõ ëîãîâ, áåðóùèõ íà÷àëî íà
ñûðòàõ, ãäå, âèäèìî, â îïðåäåëåííûå èñòîðè÷åñêèå ïåðèîäû âèäû
D. dictyocarpum è D. uralense ïðîèçðàñòàëè â íåïîñðåäñòâåííîé áëè-
çîñòè è èìåëà ìåñòî èõ ýïèçîäè÷åñêàÿ ãèáðèäèçàöèÿ.

5.3. Êîìïëåêñ D. aggr. cuneatum Stev. ex DC.

Â «Îïðåäåëèòåëå âûñøèõ ðàñòåíèé Áàøêèðñêîé ÀÑÑÐ» [1988] êîì-
ïëåêñ D. aggr. cuneatum ïðåäñòàâëåí îäíèì âèäîì � D. cuneatum,
ïðîèçðàñòàþùèì â íàñòîÿùåå âðåìÿ òîëüêî íà Áåëåáååâñêîé âîçâû-
øåííîñòè.

Áåëåáååâñêàÿ ïîïóëÿöèÿ ôåíîòèïè÷åñêè íåîäíîðîäíà. Â íåé íà-
ðÿäó ñ òèïè÷íûìè ðàñòåíèÿìè ýòîãî âèäà, èìåþùèìè ãîëûå èëè ïî-
÷òè ãîëûå ñîöâåòèÿ, âñòðå÷àþòñÿ ðàñòåíèÿ, ó êîòîðûõ îñü ñîöâåòèÿ,
öâåòîíîæêè è ÷àøåëèñòèêè ñíàðóæè äîâîëüíî ãóñòî ïîêðûòû î÷åíü
êîðîòêèìè, êóð÷àâûìè, ïðèëåãàþùèìè âîëîñêàìè. Ãóñòîå îïóøåíèå
öâåòîíîæåê è ÷àøåëèñòèêîâ � ïðèçíàê, ïî êîòîðîìó âûäåëÿåòñÿ áëèç-
êèé ê âèäó D. cuneatum âèä D. subcuneatum [Öâåëåâ, 1996, 2001].

Â òàáë. 19 ïîêàçàíû ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ðàñòåíèé êîìï-
ëåêñà D. aggr. cuneatum íà äâóõ ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ (ÊÊ è ÀÊ). Òèïè÷-
íàÿ ôîðìà D. cuneatum â îáåèõ âûáîðêàõ ñîñòàâëÿåò ìåíåå 50%.

Â âûáîðêå ÀÊ, ïðèóðî÷åííîé ê íàèáîëåå âûñîêîé ÷àñòè Áåëåáå-
åâñêîé âîçâûøåííîñòè, âûøå äîëÿ ðàñòåíèé, èìåþùèõ ñèëüíî îïó-
øåííûå öâåòîíîæêè è ñîöâåòèÿ (ÎïÑï). Ó íèõ öâåòû ìåíåå èíòåíñèâ-
íîé îêðàñêè (ÈÎö), ëèñòüÿ îïóøåíû ïîëíîñòüþ (Îë2), áîëåå âûòÿíó-
òûå âåðõíèå ïàðàêëàäèè (Äâï) è ìåæäîóçëèÿ (Äêìñ). Â âûáîðêå ÊÊ, ïðè-
óðî÷åííîé ê ìåíüøåé âûñîòå íàä óðîâíåì ìîðÿ, áîëüøå äîëÿ ðàñòå-
íèé òèïè÷íîé ôîðìû D. cuneatum. Â íåé ó ðàñòåíèé áîëüøå ïîáåãîâ
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(×ï), ÷àùå âñòðå÷àåòñÿ èíòåíñèâíàÿ îêðàñêà öâåòîâ, ãóùå îïóøåíû
ñòåáëè (ÃÎïÄ), ëèñòüÿ ìåíåå ðàññå÷åííûå (ÈÐëï), îïóøåíû ïðåèìó-
ùåñòâåííî òîëüêî ïî æèëêàì (Îë1), ó ëèñòüåâ áîëåå øèðîêàÿ ñðåäíÿÿ
ëîïàñòü (Øîöäë, ÎØîñë, Øîñë, Äí÷ë). Îáå âûáîðêè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
ïîëóèçîëèðîâàííûå ôðàãìåíòû îäíîé ïîïóëÿöèè. Òàêèì îáðàçîì,
êîìïëåêñ Delphinium aggr. cuneatum íà Þæíîì Óðàëå ïðåäñòàâëåí
ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèåé âèäîâ D. cuneatum è D. subcuneatum. Îíè ïëî-
õî äèôôåðåíöèðîâàíû ãåîãðàôè÷åñêè è ïðîèçðàñòàþò â ñõîäíûõ ìå-
ñòîîáèòàíèÿõ [Öâåëåâ, 1996]. Èñõîäÿ èç òîãî, ÷òî äëÿ Ñðåäíåãî Óðàëà
óêàçûâàåòñÿ òîëüêî D. cuneatum, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îí ÿâëÿåò-
ñÿ áîëåå «êðèîôèëüíûì» ïî ñðàâíåíèþ ñ D. subcuneatum è äîìèíè-
ðîâàë â ïåðèîäû ñ áîëåå õîëîäíûì êëèìàòîì. Íåÿñíî, íàñêîëüêî
ôåíîòèïè÷åñêè îäíîðîäíû ýòè âèäû â äðóãèõ ÷àñòÿõ èõ àðåàëîâ è
ÿâëÿþòñÿ ëè îíè äåéñòâèòåëüíî ñàìîñòîÿòåëüíûìè.

Âûáîðêè Ìîðôîëîãè÷åñêèå  
ïàðàìåòðû  ÊÊ ÀÊ 

ÎïÑï0, % 42 3 
ÎïÑï1, % 39 56 
ÎïÑï2, % 19 41 

ÃÎï Ä 1.37±0.64 0.76±0.15 
Îë1, % 63 0 
Îë2, % 37 100 

ÈÎö2, % 28 62 
ÈÎö3, % 72 38 

×ï 5.44±0.82 2.74±0.40 
Äâï 63.3±5.8 92.3±7.2 
Äêìc 15.2±1.2 18.5±1.3 
ÈÐëï 0.27±0.01 0.18±0.01 
Øîöäë 14.81±0.59 10.59±0.42 
ÎØoñë 0.15±0.01 0.12±0.01 
Øîñë 14.54±0.73 10.50±0.59 
Äí÷ë 27.48±1.41 16.12±0.93 

Ò à á ë è ö à  19

Ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ðàñòåíèé äâóõ âûáîðîê êîìïëåêñà
Delphinium aggr. cuneatum Stev. ex  DC. íà Áåëåáååâñêîé âîçâûøåííîñòè
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Ã ë à â à 6

ÏÐÎÑÒÐÀÍÑÒÂÅÍÍÀß ÑÒÐÓÊÒÓÐÈÐÎÂÀÍÍÎÑÒÜ
ÈÇÌÅÍ×ÈÂÎÑÒÈ ÐÀÑÒÅÍÈÉ Â ÑÌÅØÀÍÍÛÕ
ÏÎÏÓËßÖÈßÕ (ÍÀ ÏÐÈÌÅÐÅ ÏÎÏÓËßÖÈÈ

ÊÎÌÏËÅÊÑÀ DELPHINIM AGGR. ELATUM)

Â ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèÿõ ðàññìàòðèâàåìûõ êîìïëåêñîâ äàæå
âèçóàëüíî âèäíà ïðîñòðàíñòâåííàÿ íåðàâíîìåðíîñòü ðàñïðåäåëå-
íèÿ ôåíîòèïîâ. Îñîáåííî ýòî çàìåòíî â ñìåøàííûõ ãîðíûõ ïîïóëÿ-
öèÿõ êîìïëåêñà D. aggr. elatum. Ñëîæíîñòü èõ ôåíîòèïè÷åñêîãî ñî-
ñòàâà ñâÿçàíà ñ «îòêðûòîñòüþ» ìåñòîîáèòàíèé � ãåíåòè÷åñêèì âçàè-
ìîäåéñòâèåì ñ áëèçêîðàñïîëîæåííûìè ïîïóëÿöèÿìè ðàçíûõ âèäîâ
êîìïëåêñà D. aggr. elatum êàê â íàñòîÿùåå âðåìÿ, òàê è â ïåðèîäû ñ
áîëåå âëàæíûì è õîëîäíûì êëèìàòîì. Ñîõðàíåíèå ãåíîòèïè÷åñêîé
è ôåíîòèïè÷åñêîé íåîäíîðîäíîñòè â ïîïóëÿöèÿõ ìîæåò áûòü ñëåä-
ñòâèåì íå òîëüêî êîíòàêòîâ ñ äðóãèìè áëèçêîðàñïîëîæåííûìè ïî-
ïóëÿöèÿìè, íî è ÷àñòè÷íîé ôåíîëîãè÷åñêîé èçîëÿöèè ôåíîòèïîâ
[Ñàííèêîâ è äð., 1994], êîòîðàÿ ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíà ïðîñòðàí-
ñòâåííîé íåîäíîðîäíîñòüþ óñëîâèé ñðåäû ìåñòîîáèòàíèÿ è ãåíå-
òè÷åñêîé äåòåðìèíèðîâàííîñòüþ òåìïîâ ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ðàç-
ëè÷íûõ ôåíîòèïîâ. Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà ñìåøàííûõ ïîïóëÿ-
öèé ïðîàíàëèçèðîâàíà íà ïðèìåðå Èíçåðñêîé ïîïóëÿöèè (ÈÍ) êîì-
ïëåêñà D. aggr. elatum.

6.1. Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ìîðôîëîãè÷åñêàÿ
íåîäíîðîäíîñòü ðàñòåíèé

Ñîãëàñíî ïîëîæåíèþ â äâóìåðíîì ïðîñòðàíñòâå è ðåëüåôå, ëî-
êàëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ óñëîâíî ïîäðàçäåëÿåòñÿ íà äâå ñóáïîïóëÿöèè �
«ëîã» è «ñêëîí» (ðèñ. 16). Ïåðâàÿ ïðèóðî÷åíà ê ïîéìå ðó÷üÿ, âïàäàþ-
ùåãî â ð. Ìàë. Èíçåð, à âòîðàÿ � ê êðóòîìó áåðåãó ýòîé ðåêè (ñì.
ðàçä. 3.5 ãë. 3).

Àíàëèç ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè ðàñòåíèé ñ ðàçëè÷íîé âûðàæåííî-
ñòüþ ïðèçíàêîâ îïóøåíèÿ â äàííûõ ñóáïîïóëÿöèÿõ ïîêàçàë, ÷òî â ñóá-
ïîïóëÿöèè «ñêëîí» ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè ðàñòåíèé ñ ñîöâåòèåì áåç
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ïðîñòîãî è æåëåçèñòîãî îïóøåíèÿ è ñ æåëåçèñòûì îïóøåíèåì â íèæ-
íåé ÷àñòè ïîáåãîâ âûøå, ÷åì â ñóáïîïóëÿöèè «ëîã» (òàáë. 20). Íà óðîâíå
ïðåäñòàâëåííîñòè ôåíîòèïîâ ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ â òîì, ÷òî â ñóáïîïóëÿ-
öèè «ñêëîí» âûøå, ÷åì â ñóáïîïóëÿöèè «ëîã», âñòðå÷àåìîñòü ôåíîòè-
ïà ôîðìû D. elatum var. glandulosum è íèæå � ôåíîòèïà ôîðìû
D. alpinum var. alpinum (òàáë. 21).

Àâòîêîððåëÿöèîííûé àíàëèç ðàñïðåäåëåíèÿ ðàñòåíèé â
äâóìåðíîì ïðîñòðàíñòâå ïîêàçàë, ÷òî â ñóáïîïóëÿöèÿõ ïðîñòðàí-
ñòâåííîå ðàçìåùåíèå ðàñòåíèé ñ ðàçëè÷íîé âûðàæåííîñòüþ
îïóøåíèÿ íîñèò ñëó÷àéíûé õàðàêòåð (ðèñ. 17 À, Á). Òàêèì îáðà-
çîì, âåäóùèì ôàêòîðîì, îïðåäåëÿþùèì ïðîñòðàíñòâåííóþ ìîð-
ôîëîãè÷åñêóþ íåîäíîðîäíîñòü ðàñòåíèé, ÿâëÿåòñÿ ðåëüåô ìåñ-
òîîáèòàíèÿ. Ðåëüåôîì îáóñëîâëåíû ñóáïîïóëÿöèîííûå ðàçëè-
÷èÿ ðàñòåíèé ïî âðåìåíè èõ çàöâåòàíèÿ è ñòåïåíè çàíîñà ñåìÿí
èç äðóãèõ ïîïóëÿöèé. Ñóáïîïóëÿöèÿ «ñêëîí» áîëåå èçîëèðîâàíà
îò ïðÿìîãî çàíîñà ñåìÿí. Â ëîãó äîëüøå ñîõðàíÿåòñÿ ñíåæíûé

Ð è ñ .  1 6 .  Ñõåìà ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçìåùåíèÿ ðàñòåíèé êîìïëåêñà
Delphinium aggr. elatum L. íà ïðîáíîé ïëîùàäè ÈÍ:

À � ñóáïîïóëÿöèÿ «ëîã», Â � ñóáïîïóëÿöèÿ «ñêëîí»; D. el � D. elatum var. elatum,
D. el gl � D. elatum var. glandulosum nov., D. al � D. alpinum var. alpinum, D. al heb � D.
alpinum var. hebecarpum, D. n � D. nurguschense
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ïîêðîâ, è ïîýòîìó òàì ïîçäíåå íà÷èíàåòñÿ öâåòåíèå ðàñòåíèé.
Áîëåå âûñîêàÿ âñòðå÷àåìîñòü â ñóáïîïóëÿöèè «ëîã» ôåíîòèïîâ
ôîðìû D. alpinum var. alpinum ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ çàíîñîì
ñåìÿí âåñåííèìè òàëûìè âîäàìè èç ðàñïîëîæåííûõ âûøå ïîä-
ãîëüöîâûõ ìåñòîîáèòàíèé.

Ò à á ë è ö à 20

×àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè ðàñòåíèé êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L.
ñ ðàçëè÷íîé âûðàæåííîñòüþ îïóøåíèÿ â ñóáïîïóëÿöèÿõ

«ëîã» è «ñêëîí», %

Ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè «Ñêëîí» (70 ðàñòåíèé) «Ëîã» (25 ðàñòåíèé) 

ÎïÏæ0 24 44 
ÎïÏæ1 76 56 
ÎïÏæ2 0 0 
ÎïÑæ0 61 28 
ÎïÑæ1 34 60 
ÎïÑæ2 4 12 
ÎïÇæ0 70 68 
ÎïÇæ1 17 8 
ÎïÇæ2 13 24 
ÎïÏä0 6 12 
ÎïÏä1 91 88 
ÎïÏä2 3 0 
ÎïÑä0 93 64 
ÎïÑä1 7 32 
ÎïÑä2 0 4 
ÎïÇä0 97 96 
ÎïÇä1 1 4 
ÎïÇä2 1 0 

 

Ò à á ë è ö à 21

Ðàçëè÷èå ñóáïîïóëÿöèé «ñêëîí» è «ëîã» ïî ÷àñòîòå âñòðå÷àåìîñòè ôåíîòèïîâ
ðàñòåíèé êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L, %

«Ñêëîí» «Ëîã» 
Ãðóïïû ôåíîòèïîâ  

òàêñîíîâ ÷èñëî  
ðàñòåíèé 

÷àñòîòà 

âñòðå÷àå-
ìîñòè 

÷èñëî  
ðàñòåíèé 

÷àñòîòà 

âñòðå÷àå-
ìîñòè 

×àñòîòà 
âñòðå÷àå-
ìîñòè â 

ïîïóëÿöèè 

D. elatum var. elatum 8 11 4 16 13 
D. elatum var. glandulosum 21 30 1 4 23 

D. alpinum var. alpinum 20 29 12 48 34 

D. alpinum var. hebecarpum 19 27 7 28 27 
D. nurguschense  2 3 1 4 3 
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Ð è ñ .  1 7 .  Äèñòîãðàììà ìîðôîëîãè÷åñêîãî ñõîäñòâà ðàñòåíèé êîìïëåêñà
Delphinium aggr. elatum L., ïðîèçðàñòàþùèõ íà ðàçíîì ðàññòîÿíèè äðóã îò äðóãà â
ñóáïîïóëÿöèÿõ «ëîã» (À) è «ñêëîí» (Á)

Íà îñè îðäèíàò îòëîæåíû çíà÷åíèÿ áëîê-äèñòàíöèè, íà îñè àáñöèññ � êëàññû
ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ðàñòåíèÿìè. 1 � ãðàíèöû 95%-ãî äîâåðèòåëüíîãî èíòåðâàëà, 2 �
çíà÷åíèÿ áëîê-äèñòàíöèè

Á

À
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6.2. Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ íåîäíîðîäíîñòü
ðàñòåíèé

Îöåíêà ñòàòèñòè÷åñêîé äîñòîâåðíîñòè ðàçëè÷èÿ ÷àñòîòû âñòðå÷à-
åìîñòè àëëåëåé 4 ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ â ñóáïîïóëÿöèÿõ (òàáë. 22)

ïîêàçàëà ñóùåñòâîâàíèå äîñòîâåðíîé çíà÷èìîñòè ðàçëè÷èé â ëîêóñå
6-Pgd-1 (6-ôîñôîãëþêîíàòäåãèäðîãåíàçà). Â îñòàëüíûõ ëîêóñàõ ãåòå-
ðîãåííîñòü ÷àñòîò àëëåëåé áûëà ñòàòèñòè÷åñêè íåçíà÷èìîé. Íåáîëü-
øîå ðàçëè÷èå ñóáïîïóëÿöèé ïî ÷àñòîòå àëëåëåé îáóñëîâèëî ñëàáóþ
ïîäðàçäåëåííîñòü ïîïóëÿöèè (çíà÷åíèÿ Fst áûëè íåáîëüøèìè è ñî-
ñòàâèëè â ñðåäíåì 0.022). Èñêëþ÷åíèåì ÿâëÿåòñÿ ëîêóñ 6-Pgd-1, ïî
êîòîðîìó çíà÷åíèå ýòîãî ïàðàìåòðà áûëî â íåñêîëüêî ðàç áîëüøå,
÷åì â ëþáîì èç îñòàëüíûõ ëîêóñîâ. Ãåíåòè÷åñêîå ðàññòîÿíèå Íåÿ
ìåæäó ñóáïîïóëÿöèÿìè â öåëîì áûëî íåáîëüøîå (D=0.017), íî òåì
íå ìåíåå áûëî áëèçêî ê ðàçëè÷èÿì òàêèõ óäàëåííûõ äðóã îò äðóãà
ïîïóëÿöèé, êàê Ê2 è ÍÓ. Â òðåõ ëîêóñàõ âåëè÷èíà D áûëà áëèçêà ê
íóëþ (0.003�0.009) è ëèøü â ëîêóñå 6-Pgd-1 îíà äîõîäèëà äî 0.046.

ûñóêîË èëåëëÀ »íîëêÑ« »ãîË« χ2 F
ts

1-hdA 1 340.0 000.0 4.6 210.0

2 632.0 061.0

3 000.0 020.0

4 127.0 028.0

1-dgP-6 1 346.0 048.0 0.7 740.0

2 343.0 061.0

3 410.0 000.0

1-paL 1 170.0 041.0 5.2 110.0

2 129.0 068.0

3 700.0 000.0

2-paL 1 920.0 040.0 5.1 600.0

2 928.0 088.0

3 411.0 060.0

4 920.0 020.0

Ò à á ë è ö à 22

×àñòîòû àëëåëåé â ñóáïîïóëÿöèÿõ «ëîã» è «ñêëîí»
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Ð è ñ .  1 8 .  Êîððåëîãðàììà áëèçîñòè ðîäñòâà ðàñòåíèé êîìïëåêñà Delphinium
aggr. elatum L., ïðîèçðàñòàþùèõ íà ðàçíîì ðàññòîÿíèè äðóã îò äðóãà â
ñóáïîïóëÿöèÿõ «ñêëîí» (À) è «ëîã» (Á)

Íà îñè îðäèíàò îòëîæåíû çíà÷åíèÿ èíäåêñà Ìîðàíà, íà îñè àáñöèññ � êëàññû
ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ðàñòåíèÿìè. 1 � ãðàíèöû 95%-ãî äîâåðèòåëüíîãî èíòåðâàëà,
2 � èíäåêñ Ìîðàíà

Á

À
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Ìåæäó äâóìÿ ñóáïîïóëÿöèÿìè âûÿâëåíû äîâîëüíî áîëüøèå ðàç-
ëè÷èÿ ïî óðîâíþ ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè (òàáë. 23). Â ñóáïîïóëÿ-
öèè «ñêëîí» îáíàðóæåíî áîëüøå àëëåëåé, íî ýòî ìîæåò áûòü ðåçóëü-
òàòîì ðàçëè÷èé â ÷èñëåííîñòè ñóáïîïóëÿöèé. Ïðè èñêëþ÷åíèè ðåäêèõ
àëëåëåé (ñ ÷àñòîòîé ìåíåå 0.05) ñðåäíåå ÷èñëî èõ íà ëîêóñ â äâóõ
âûáîðêàõ âûðàâ-íèâàåòñÿ. Áîëüøåå äîâåðèå âíóøàþò ðàçëè÷èÿ ïî íà-
áëþäàåìîé ãåòåðîçèãîòíîñòè, êîòîðàÿ ìåíåå ÷óâñòâèòåëüíà ê óìåíü-
øåíèþ ÷èñëåííîñòè âûáîðêè. Îíà âûøå â ñóáïîïóëÿöèè «ñêëîí».

Àâòîêîððåëÿöèîííûé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî â ñóáïîïóëÿöèè «ñêëîí»
çíà÷åíèå èíäåêñà Ìîðàíà ñ óâåëè÷åíèåì äèñòàíöèè ìåæäó ðàñòåíèÿ-
ìè äîñòîâåðíî óìåíüøàåòñÿ (ðèñ. 18À). Ýòî, âèäèìî, ñâÿçàíî ñ òåì,
÷òî áîëüøàÿ ÷àñòü ñåìÿí è ïûëüöû ðàñòåíèé ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà
íåáîëüøîì (â îñíîâíîì îò 1 äî 20 ìåòðîâ) ðàññòîÿíèè îò ìàòåðèíñ-
êîãî ðàñòåíèÿ [Levin, Kerster, 1974; Grant, 1980]. Â ñóáïîïóëÿöèè «ëîã»
çíà÷åíèÿ ýòîãî ïîêàçàòåëÿ âûõîäÿò çà îáëàñòü äîâåðèòåëüíîãî èí-
òåðâàëà â êëàññå äèñòàíöèè 27�45 ì (ðèñ. 18Á), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò
î áîëüøåì ðîäñòâå ðàñòåíèé â ýòîì èíòåðâàëå ðàññòîÿíèÿ, îáóñëîâ-
ëåííîì ïåðåíîñîì ñåìÿí âîäîé ïî ðóñëó ðó÷üÿ.

Òàêèì îáðàçîì, â ôîðìèðîâàíèè ïðîñòðàíñòâåííîé ãåíîòèïè÷åñ-
êîé ñòðóêòóðû è ðàçíîîáðàçèÿ ðàñòåíèé â ïîïóëÿöèÿõ êîìïëåêñà
D. aggr. elatum L. âàæíóþ ðîëü èãðàþò îñîáåííîñòè ðåëüåôà, îïðåäå-
ëÿþùèå äèñòàíöèþ ðàçíîñà ñåìÿí è êîíòàêò ñ äðóãèìè ïîïóëÿöèÿìè
ýòîãî âèäà [Êàí÷óðèí è äð., 2001]. Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ è
ïðîñòðàíñòâåííàÿ ôåíîòèïè÷åñêàÿ ñòðóêòóðû ñóáïîïóëÿöèé íå ñîâïà-
äàþò. Ýòî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ôåíîòèïè÷åñêèå èçìåíåíèÿ
ïîïóëÿöèé «îïåðåæàþò» ìåõàíèçìû ïðåîáðàçîâàíèÿ èõ ãåíåòè÷åñêîé
ñòðóêòóðû [Ïóòåíèõèí, 2000], èëè æå ñ òåì, ÷òî âîçíèêàþùèå â ðå-
çóëüòàòå èíòðîãðåññèâíîãî ñêðåùèâàíèÿ ðåêîìáèíàíòû ìîãóò ïðèáëè-
æàòüñÿ ê îäíîé èëè äðóãîé ðîäèòåëüñêîé ôîðìå ïî ðàçíûì ìîðôîëî-
ãè÷åñêèì, áèîõèìè÷åñêèì è ôèçèîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì [Du Rietz,
1930; Anderson, Hubricht, 1938; Anderson, 1949, 1953].

èèöÿëóïîïáóÑ
éåëåëëàîëñè×

ñóêîëàí
ÿàìåàäþëáàÍ

üòñîíòîãèçîðåòåã
ÿàìåàäèæÎ

üòñîíòîãèçîðåòåã

»íîëêÑ« 3.3 523.0 633.0

»ãîË« 8.2 062.0 362.0

Ò à á ë è ö à 23

Ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ñóáïîïóëÿöèé «ëîã» è «ñêëîí»
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ÌÎÐÔÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ
ÂÈÄÎÂ ÐÎÄÀ DELPHINIUM L.
ÍÀ ÐÀÍÍÈÕ ÝÒÀÏÀÕ ÎÍÒÎÃÅÍÅÇÀ

Ó þæíîóðàëüñêèõ âèäîâ ðîäà Delphinium L. íàáëþäàåòñÿ áîëü-
øàÿ âíóòðè- è ìåæâèäîâàÿ âàðèàáåëüíîñòü ôîðìû ëèñòîâûõ ïëàñòè-
íîê íà ðàííèõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà [Ìóõàìåòçÿíîâà è äð., 2001]. Â ñèñ-
òåìàòèêå ðîäà Delphinium L. èñïîëüçóåòñÿ ðàçëè÷èå ôîðìû, õàðàêòå-
ðà îïóøåíèÿ è ñòåïåíè ðàññå÷åííîñòè ëèñòîâûõ ïëàñòèí ðàñòåíèé,
íàõîäÿùèõñÿ òîëüêî â ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèè. Ïîëîæèòåëüíûé îïûò
èñïîëüçîâàíèÿ îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ â ñèñ-
òåìàòèêå ðîäà Aconitum L. [Ðåâåðäàòòî, 1943] ïîçâîëèë ïðåäïîëî-
æèòü, ÷òî îòäåëüíûå âèäû ðîäà Delphinium ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ è äî
íàñòóïëåíèÿ ãåíåðàòèâíîãî âîçðàñòíîãî ñîñòîÿíèÿ. Íåñìîòðÿ íà îáè-
ëèå ðàáîò ïî èçó÷åíèþ îíòîãåíåçà, ñðàâíèòåëüíîé ìîðôîëîãèè îò-
äåëüíûõ îðãàíîâ è óñëîâèé ïðîðàñòàíèÿ ñåìÿí ó îòäåëüíûõ ïðåäñòà-
âèòåëåé ñåìåéñòâà ëþòèêîâûõ è â ÷àñòíîñòè ðîäà Delphinium [Wilde,
1931; Êàäåí, 1950; Epling, Lewis, 1952; Lewis, Epling, 1959; Pawlowskii,
1963; Ìàëþòèí, 1965, 1973, 1992; Tamura, 1963, 1965, 1966, 1967;
Èâàíîâà, 1966; Ðûñèíà, 1973; Kurbs, 1973; Íèêîëüñêàÿ è äð., 1973;
Âàñèëüåâà, 1974; Îíèùåíêî, 1974; Baskin, Baskin, 1974; Íèêîëüñêàÿ,
1975; Òðóñîâ, 1977; Ëèòâèíåíêî, 1981; Êîíåðîñîâà, 1984; Òðèôîíîâà,
1984, 1986; Êèðèëîâà, 1984, 1991; Êèðèëîâà, Òèõîíîâ, 1986; Íèêîëà-
åâà è äð., 1987; Íèêîëàåâà, 1988; Òðèôîíîâà, Çóáêîâà, 1990; Blanche,
1990; Inouye et al., 1991; Waser, Price, 1991; Êîáàõèäçå è äð., 1992;
Èøáèðäèíà è äð., 1999], íå óäåëÿëîñü îñîáîãî âíèìàíèÿ ñåìÿäîëü-
íûì è þâåíèëüíûì ëèñòüÿì. Â ñâÿçè ñ ýòèì áûë ïðîâåäåí àíàëèç
òåìïîâ ðîñòà è ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàçëè÷èÿ ñåìÿäîëüíûõ, þâåíèëü-
íûõ è ïåðâûõ íàñòîÿùèõ ëèñòüåâ ðàñòåíèé þæíîóðàëüñêèõ âèäîâ ðîäà
Delphinium, êîòîðûå èíîãäà ìîãóò ïðîèçðàñòàòü â íåïîñðåäñòâåííîé
áëèçîñòè äðóã îò äðóãà â åñòåñòâåííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ: D. elatum, D.
uralense, D. dictyocarpum è D. aggr. cuneatum (ðàñòåíèÿ ñìåøàííîé
ïîïóëÿöèè âèäîâ D. cuneatum è D. subcuneatum).
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7.1. Îñîáåííîñòè îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé

Â ïðèðîäå ñåìåíà ïðîðàñòàþò ðàííåé âåñíîé, ïîñëå ñõîäà ñíåãà
[Âîðîøèëîâ, 1960; Æèçíü ðàñòåíèé, 1981; Ìàëþòèí, 1987]. Ïëàñòèíêà
ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ, êàê ïðàâèëî, ñóæåíà ê âåðõóøêå è ðàñøèðåíà ê
îñíîâàíèþ. Ïðîðàñòàíèå íàäçåìíîå, ãëàâíûé êîðåíü íèòåâèäíûé [Ìà-
ëþòèí, 1992]. Ïðè ïðîðàñòàíèè ñåìÿí ñíà÷àëà ðàçâèâàåòñÿ ïðîðîñòîê
(ðèñ. 19 À). «Ïðîðîñòîê», ïî îïðåäåëåíèþ È.Ò. Âàñèëü÷åíêî [1936] �

Ðèñ.  19.  Ñòàäèè îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ó ðàñòåíèé ðîäà Delphinium L. ïî
Í.È. Ìàëþòèíó [1992]:
À � ïðîðîñòîê ñ ðàçâåðíóòûìè ñåìÿäîëÿìè; Á � âñõîäû ïîñëå ïîÿâëåíèÿ ïåðâîãî

ëèñòà; Â � âñõîäû ïîñëå ïîÿâëåíèÿ âòîðîãî ëèñòà; Ã � þâåíèëüíîå ðàñòåíèå; Ä �
ãåíåðàòèâíîå ðàñòåíèå

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè íà ðàííèõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà
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ýòî ïåðèîä â ðàçâèòèè ðàñòåíèÿ, êîòîðûé äëèòñÿ îò âûõîäà çàðîäûøà
èëè åãî ÷àñòåé èç îáîëî÷êè ñåìåíè äî ïîÿâëåíèÿ ïåðâûõ ëèñòüåâ. Íà
ýòîé ñòàäèè äâóäîëüíîå ðàñòåíèå ñîñòîèò èç ñåìÿäîëåé è ïîäñåìÿ-
äîëüíîãî êîëåíà ñ êîðåøêîì [Ñìèðíîâà è äð., 1976; Çèìàí, 1977; Æó-
êîâà, 1958; Áàðûêèíà è äð., 1990]. Ïåðâûå ëèñòî÷êè ó ýòèõ âèäîâ ñâåò-
ëî-çåëåíîãî öâåòà íà òîíêèõ áåëûõ ñòåáåëüêàõ. Ôîðìà ñåìÿäîëüíûõ
ëèñòüåâ � ñåðäöåâèäíàÿ, ÿéöåâèäíàÿ, ðåæå îêðóãëàÿ.

Ïîñëå ïîÿâëåíèÿ ïåðâîãî íàñòîÿùåãî ëèñòà (ó ðàññìàòðèâàåìûõ
âèäîâ èõ îáû÷íî áûâàåò äâà) ïðîðîñòêè íàçûâàþòñÿ âñõîäàìè [Ñå-
ðåáðÿêîâà, Ïîëûíöåâà, 1974] (ðèñ. 19 Á, Â). Ïåðâûå ëèñòüÿ îáû÷íî
áûâàþò òðåõ- èëè ïÿòèëîïàñòíûìè è èìåþò öåëüíîêðàéíèå ñåãìåíòû.
Â ïðèðîäå ðàçâèâàþòñÿ â ïåðâûé ãîä æèçíè. Îñòàëüíûå ëèñòüÿ äî
ôîðìèðîâàíèÿ îëèñòâåííîãî ïîáåãà ðàçâèâàþòñÿ â ïðèðîäå ïî îäíî-
ìó â ãîä, è èõ ðàçìåðû ïîñòåïåííî âîçðàñòàþò.

7.2. Òåìïû îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ

Ðàññìàòðèâàåìûå âèäû ðàçëè÷àþòñÿ ïî ÷èñëó õðîìîñîì [Õðîìî-
ñîìíûå ÷èñëà�, 1969; Èøáèðäèíà, Ôåäîðîâ, 2003]. Èç ãèñòîãðàììû
(ðèñ. 20) âèäíî, ÷òî òåìïû îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ó òåòðàïëîèä-
íûõ âèäîâ D. elatum è D. aggr. cuneatum âûøå, ÷åì ó äèïëîèäíûõ D.
uralense è D. dictyocarpum, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò ëèòåðàòóðíûì äàííûì î
áîëåå èíòåíñèâíîì ðàçâèòèè òåòðàïëîèäíûõ ðàñòåíèé [Ìàëþòèí,
1973]. Íàèáîëåå âûñîêèå òåìïû íàáëþäàþòñÿ ó D. elatum: ÷åðåç ìå-
ñÿö ïîñëå âûñàäêè â ãðóíò ÷èñëî ðàñòåíèé ñ ñåìÿäîëüíûìè ëèñòüÿìè
ñîñòàâëÿëî îò îáùåãî ÷èñëà ðàñòåíèé âñåãî 1.6%, à ó D. aggr. cuneatum,
D. dictyocarpum è D. uralense � ñîîòâåòñòâåííî 38, 54 è 54%.

7.3. Ìåæâèäîâûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ
ñåìÿäîëüíûõ è ïåðâûõ íàñòîÿùèõ ëèñòüåâ

Äëèíà ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ (Äëï) ó ðàññìàòðèâàåìûõ âèäîâ âàðü-
èðóåò îò 9 äî 11 ìì, à øèðèíà (Øëï) � îò 7 äî 8.3 ìì (òàáë. 24). Ïî
ëèíåéíûì ðàçìåðàì ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ âèäû ðàçëè÷àþòñÿ ñòàòèñ-
òè÷åñêè íå äîñòîâåðíî. Ôîðìà ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ó þæíîóðàëüñ-
êèõ âèäîâ ðîäà Delphinium � ñåðäöåâèäíàÿ (Ô1), ÿéöåâèäíàÿ (Ô2), ðåæå
îêðóãëàÿ (Ô3). Ó âñåõ âèäîâ ïðåîáëàäàþò ëèñòüÿ ÿéöåâèäíîé ôîðìû.
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Ôîðìà îñíîâàíèÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíêè � ñåðäöåâèäíàÿ (Î1), âûåì÷à-
òàÿ (Î2), îêðóãëàÿ (Î3). Ó D. dictyocarpum ôîðìà îñíîâàíèÿ ëèñòîâîé

Ð è ñ .  2 0 .  Ñîîòíîøåíèå ðàñòåíèé þæíîóðàëüñêèõ âèäîâ ðîäà Delphinium L.,
íàõîäÿùèõñÿ â ðàçëè÷íîì âîçðàñòíîì ñîñòîÿíèè, ÷åðåç 30 äíåé ïîñëå âûñàäêè â
ãðóíò:

À � D. elatum, Á � D. dictyocarpum, Â � D. aggr. cuneatum, Ã � D. uralense.
Ïî îñè îðäèíàò � % ðàñòåíèé ðàçíûõ âèäîâ â êàæäîé ñòàäèè: 1 ðÿä � ïðîðîñòêè

(p); 2 ðÿä � ðàñòåíèÿ ñ ïåðâûì íàñòîÿùèì ëèñòîì (p1); 3 ðÿä � ðàñòåíèÿ ñî âòîðûì
íàñòîÿùèì ëèñòîì (j)

Âèäû∗ Ìîðôîëîãè÷åñêèå 

ïàðàìåòðû DE DC DD DU 
Äëï 9.1±0.2 11.0±0.2 9.7±0.4 9.9±0.3 
Øëï 7.1±0.2 7.7±0.2 8.3±0.4 7.2±0.2 

Ô 1, % 23.3 40.0 43.3 13.3 
Ô 2, % 51.2 46.7 56.7 53.3 
Ô 3, % 27.1 13.3 0 33.3 
ÐÎë, % 43.3 0 6.7 13.3 
Î 1, % 44.0 66.7 100.0 23.3 
Î 2, % 57.7 23.3 0 60.0 
Î 3, % 0 10.0 0 16.7 
ÎØë 0.8±0.02 0.7±0.02 0.9±0.03 0.7±0.02 

Ò à á ë è ö à 24

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ
þæíîóðàëüñêèõ âèäîâ ðîäà Delphinium L.

* Çäåñü è äàëåå: ïîëíûå íàçâàíèÿ âèäîâ: DE � D. elatum, DC � D. aggr. cuneatum,
DD � D. dictyocarpum, DU � D. uralense.

À Á Â Ã
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ïëàñòèíêè âñåãäà ñåðäöåâèäíàÿ, à ó D. uralense è ó D. elatum � ïðåîá-
ëàäàåò âûåì÷àòàÿ. Ó ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ D. aggr. cuneatum íåò ðåñ-
íèò÷àòîñòè ïî êðàþ ëèñòà (ÐÎë), ó D. dictyocarpum è D. uralense îíà
âñòðå÷àåòñÿ î÷åíü ðåäêî, à ó D. elatum ëèñòüÿ ñ ðåñíèò÷àòî-îïóøåí-
íûì êðàåì ñîñòàâëÿþò 43.3%.

Ïåðâûé íàñòîÿùèé ëèñò â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ ïîÿâëÿåòñÿ â òå-
÷åíèå ïåðâîãî ãîäà æèçíè. Íà ñòàäèè ïåðâîãî íàñòîÿùåãî ëèñòà ïîëè-
ìîðôèçì ôîðìû ëèñòîâîé ïëàñòèíêè çíà÷èòåëüíî âûøå, ÷åì íà ñòà-
äèè ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ. Èç ðèñ. 21 ìû âèäèì, ÷òî ëèñòîâàÿ ïëàñòèí-

Ð è ñ .  2 1 .  Èçìåíåíèå ôîðìû ëèñòîâîé ïëàñòèíû ðàñòåíèé ðîäà Delphinium L.
â ïðîöåññå ðîñòà ïåðâîãî íàñòîÿùåãî ëèñòà:

1�6 � ñòàäèè ïîñòåïåííîãî èçìåíåíèÿ ôîðìû ëèñòîâîé ïëàñòèíêè
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êà ìîæåò áûòü òðåõ- èëè ïÿòèëîïàñòíîé. Êàê âèäíî èç òàáë. 25, áîëü-
øàÿ ÷àñòü ëèñòüåâ èìååò íå òîëüêî áîêîâûå âåðõíèå, íî è áîêîâûå
íèæíèå ëîïàñòè (ÍËïð, ÍËëåâ). Íèæíèå áîêîâûå ëîïàñòè èíîãäà èìåþò
íåáîëüøèå çóá÷èêè-ñåãìåíòû (ÑÍËïð, ÑÍËëåâ). Öåíòðàëüíàÿ äîëÿ ñðåä-
íåé ëîïàñòè ìîæåò èìåòü äî äâóõ áîêîâûõ ñåãìåíòîâ (ïî îäíîìó ñ
êàæäîé ñòîðîíû (ÑÖËïð, ÑÖËëåâ)). Â ïåðâóþ î÷åðåäü ïîÿâëÿþòñÿ ñåã-
ìåíòû ó íèæíåé áîêîâîé ëîïàñòè, à ïîòîì � ó öåíòðàëüíîé è âåðõíåé
áîêîâîé. Ïî ÷àñòîòå âñòðå÷àåìîñòè ëèñòüåâ ñ áîêîâûìè ñåãìåíòàìè ó
öåíòðàëüíîé è íèæíèõ áîêîâûõ ëîïàñòåé èçó÷àåìûå âèäû íå ðàçëè÷à-
þòñÿ. Â öåëîì áîëüøèíñòâî ëèñòüåâ ïî âíåøíåìó âèäó íàïîìèíàåò
ëèñòüÿ, èçîáðàæåííûå íà ðèñ. 21 ïîä íîìåðàìè 3 è 4.

Äîëè ëèñòüåâ ìîãóò ñèëüíî ðàñõîäèòüñÿ â ñòîðîíû èëè áûòü ñáëè-
æåííûìè ñâîèìè êðàÿìè. Èç òàáë. 25 âèäíî, ÷òî ó ëèñòüåâ D.
dictyocarpum óãîë ìåæäó êðàéíèìè ëîïàñòÿìè (Óë) â ñðåäíåì çíà÷è-
òåëüíî ìåíüøå, ÷åì ó îñòàëüíûõ âèäîâ, è êðàéíèå äîëè ó áîëüøèí-
ñòâà ðàñòåíèé ýòîãî âèäà íàëàãàþòñÿ èëè ïî÷òè íàëàãàþòñÿ äðóã íà
äðóãà.

Âèäû Ìîðôîëîãè÷åñêèå 

ïàðàìåòðû  DE DC DD DU 
Äëöë 8.1±0.3 15.1±0.6 15.4±0.4 15.1±0.7 
Äëâáë 8.1±0.2 14.3±0.5 14.2±0.3 13.8±0.4 
Äëíáë 7.1±0.2 11.1±0.6 12.1±0.3 11.8±0.4 

Äë1ðàñ÷ 5.3±0.2 9.1±0.4 7.5±0.2 8.2±0.5 
Äë2ðàñ÷ 6.5±0.2 10.1±0.5 9.8±0.2 10.2±0.3 

Óë 57.4±6.1 34.0±6.5 7.9±1.7 42.8±10.8 
ÑÖËïð, % 18.3 4.5 10.0 0 
ÑÖËëåâ, % 11.7 0 3.3 0 
ÍËïð, % 76.7 100.0 96.7 72.0 
ÍËëåâ, % 73.3 100.0 100.0 68.0 
ÑÍËïð, % 5.0 9.1 13.3 4.0 
ÑÍËëåâ, % 5.0 9.1 13.3 0 

ÎÄâáë 0.9±0.02 0.1±0.02 0.9±0.02 0.1±0.03 
ÎÄíáë 0.8±0.02 0.8±0.03 0.8±0.02 0.8±0.03 
ÈÐëï1 0.7±0.03 0.7±0.02 0.5±0.02 0.6±0.03 
ÈÐëï2 0.9±0.03 0.9±0.02 0.8±0.02 0.9±0.01 
ÎÄáë 1.2±0.03 1.3±0.04 1.2±0.02 1.2±0.03 
ÈÐëï3 0.9±0.04 0.1±0.04 0.8±0.02 0.8±0.04 

Ò à á ë è ö à 25

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ïåðâîãî íàñòîÿùåãî ëèñòà
þæíîóðàëüñêèõ âèäîâ ðîäà Delphinium L.
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Ïî ëèíåéíûì ðàçìåðàì (Äëöë, Äëâáë, Äëíáë) è ñòåïåíè ðàññå÷åííî-
ñòè ëèñòîâîé ïëàñòèíû (ÈÐëï) áîëüøèíñòâî âèäîâ íå ðàçëè÷àëîñü (ñì.
òàáë. 25). Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿåò D. elatum, ó êîòîðîãî â óñëîâèÿõ
îïûòà ïåðâûé íàñòîÿùèé ëèñò ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíî ìåíüøå, ÷åì
ó äðóãèõ âèäîâ.

Âòîðîé íàñòîÿùèé ëèñò ïî ôîðìå íàïîìèíàåò ëèñò ãåíåðàòèâíîãî
ïîáåãà. Â ïðèðîäå îí, êàê ïðàâèëî, ïîÿâëÿåòñÿ íà âòîðîì ãîäó æèçíè.
Âòîðîé íàñòîÿùèé ëèñò êðóïíåå, ÷åì ïåðâûé, åãî ëèñòîâàÿ ïëàñòèíêà ðàñ-
ñå÷åíà íà ïÿòü ðîìáè÷åñêèõ ïåðèñòîíàäðåçàííûõ ëîïàñòåé. Èç òàáë. 26
ìû âèäèì, ÷òî íà ýòîé ñòàäèè îíòîãåíåçà ó D. aggr. cuneatum è D.
elatum ëèñòüÿ, êàê è â ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèè, êðóïíåå è ìåíåå ðàññå-
÷åíû, ÷åì ó D. dictyocarpum è D. uralense. Ó D. dictyocarpum óãîë ìåæäó
êðàéíèìè äîëÿìè ëèñòîâîé ïëàñòèíû ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì 16�17 ãðà-
äóñîâ, ÷òî â 3.8�5.6 ðàç âûøå, ÷åì ó îñòàëüíûõ âèäîâ.

Ïðè îïðåäåëåíèè âèäîâ â ïðèðîäå â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ìîãëè áû
áûòü ïîëåçíû ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ ïî ñåìÿäîëüíûì è þâåíèëüíûì

Ò à á ë è ö à 26

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè âòîðîãî íàñòîÿùåãî ëèñòà
þæíîóðàëüñêèõ âèäîâ ðîäà Delphinium L.

Âèäû Ìîðôîëîãè÷åñêèå 

ïàðàìåòðû DE DC DD DU 
Äëöë 39.1±1.2 37.8±1.9 25.3±0.8 29.2±1.9 
Äëâáë 37.5±1.4 34.5±1.5 24.5±0.7 28.5±2.3 
Äëíáë 33.4±1.2 32.7±1.7 22.4±0.7 28.6±1.8 

Äë1ðàñ÷ 18.5±0.6 16.5±0.7 8.2±0.3 8.7±1.7 
Äë2ðàñ÷ 21.7±0.9 20.2±0.9 12.9±0.4 16.3±2.1 

Óë 68.5±6.3 94.3±11.2 16.6±4.2 63.1±9.7 
ÑÖËïð, % 100.0 100.0 96.9 78.1 
ÑÖËëåâ, % 100.0 100.0 96.9 84.4 
ÍËïð, % 100.0 100.0 100.0 100.0 
ÍËëåâ, % 100.0 100.0 100.0 100.0 
ÑÍËïð, % 100.0 100.0 96.9 81.3 
ÑÍËëåâ, % 100.0 100.0 90.6 75.0 

ÎÄâáë 1.0±0.01 0.9±0.03 1.0±0.02 1.0±0.03 
ÎÄíáë 0.9±0.02 0.9±0.02 0.9±0.02 1.0±0.009 
ÈÐëï1 0.5±0.01 0.5±0.02 0.3±0.01 0.3±0.05 
ÈÐëï2 0.7±0.02 0.6±0.02 0.6±0.02 0.6±0.06 
ÎÄáë 1.1±0.02 1.1±0.03 1.1±0.02 1.0±0.03 
ÈÐëï3 0.9±0.03 0.8±0.03 0.6±0.02 0.5±0.05 
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ðàñòåíèÿì. Íåîáõîäèìîñòü â íèõ âîçíèêàåò ïðè îòñóòñòâèè íà ïðîá-
íîé ïëîùàäè ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé èëè ïðè îïèñàíèè ðàñòèòåëüíî-
ñòè â íà÷àëå ïåðèîäà âåãåòàöèè, êîãäà â ïîïóëÿöèè óæå åñòü ïîëíî-
ðàçâèòûå ñåìÿäîëüíûå è þâåíèëüíûå ðàñòåíèÿ, à ãåíåðàòèâíûå ïðåä-
ñòàâëåíû óêîðî÷åííûìè ïîáåãàìè, ïî êîòîðûì òðóäíî îïðåäåëèòü
âèäîâóþ ïðèíàäëåæíîñòü. Â ñâÿçè ñ ýòèì ðàññìîòðèì ðàçëè÷èÿ âè-
äîâ, èìåþùèõ ïåðåêðûâàþùèåñÿ àðåàëû, ïî ïåðå÷èñëåííûì âûøå
îñîáåííîñòÿì ïåðâûõ ëèñòüåâ.

Âèäû D. dictyocarpum è D. uralense èìåþò ñîïðèêàñàþùèåñÿ àðå-
àëû íà Çèëàèðñêîì ïëàòî. Ó ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ D. dictyocarpum
ôîðìà îñíîâàíèÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíêè âñåãäà ñåðäöåâèäíàÿ, à ó
D. uralense � ïðåîáëàäàåò âûåì÷àòàÿ. Óãîë âòîðîãî íàñòîÿùåãî ëèñòà
ó D. uralense, êàê ïðàâèëî, áîëåå 50 ãðàäóñîâ, à ó D. dictyocarpum �
çíà÷èòåëüíî ìåíüøå.

Íà Áåëåáååâñêîé âîçâûøåííîñòè âñòðå÷àþòñÿ è D. aggr. cuneatum,
è D. elatum. Ó D. aggr. cuneatum, â îòëè÷èå îò D. elatum, îòñóòñòâóåò
ðåñíèò÷àòîñòü ïî êðàþ ëèñòîâîé ïëàñòèíû ó ñåìÿäîëüíîãî ëèñòà. Ó
D. elatum â îïûòå ìåíüøå ðàçìåð ïåðâîãî íàñòîÿùåãî ëèñòà, íî â
ïðèðîäå ðàçëè÷èÿ ìîæåò è íå áûòü, òàê êàê, íàïðèìåð, ðàçìåð ëèñòà
çàâèñèò îò ðåæèìà óâëàæíåíèÿ. Ïî âòîðîìó íàñòîÿùåìó ëèñòó ðàçëè-
÷èé íåò.

Òàêèì îáðàçîì, íàèáîëüøåå ðàçëè÷èå âèäîâ îáíàðóæåíî íà ñòà-
äèè ñåìÿäîëüíîãî ëèñòà (îòëè÷àþòñÿ âèäû D. dictyocarpum � D. uralense
è D. aggr. cuneatum � D. elatum). Íàèáîëåå ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ âèäû
D. dictyocarpum � D. uralense, è âîîáùå íå ðàçëè÷àþòñÿ D. aggr.
cuneatum � D. dictyocarpum. Ïîëó÷åííûå çàêîíîìåðíîñòè ìîãóò áûòü
èñïîëüçîâàíû â êà÷åñòâå âñïîìîãàòåëüíûõ ïðèçíàêîâ äëÿ ðàçëè÷èÿ â
ïîëåâûõ óñëîâèÿõ âèäîâ ñ ïåðåêðûâàþùèìèñÿ èëè ñîïðèêàñàþùèìè-
ñÿ àðåàëàìè.



104

Ã ë à â à 8

ÇÀÊÎÍÎÌÅÐÍÎÑÒÈ ÑÎÄÅÐÆÀÍÈß ÑÓÌÌÛ ÀËÊÀËÎÈÄÎÂ
Â ÐÀÑÒÅÍÈßÕ ÐÎÄÀ DELPHINIUM L.

8.1. Èñïîëüçîâàíèå ðàñòåíèé ðîäà Delphinium L. â ìåäèöèíå

Ðàñòåíèÿ ðîäà Delphinium èçäàâíà èñïîëüçóþò â íàðîäíîé ìåäè-
öèíå [Ðàñòèòåëüíûå ðåñóðñû, 1984; Þíóñîâ, 1996]: íàðóæíî � ïðè îæî-
ãàõ [Àííåíêîâ, 1978]; íàñòîè óïîòðåáëÿþò äëÿ ïîâûøåíèÿ àïïåòèòà, êàê
ïðîòèâîïîíîñíîå ñðåäñòâî, ïðè æåëóäî÷íûõ è êèøå÷íûõ çàáîëåâàíè-
ÿõ, ïðè ýïèëåïñèè, âîäÿíêå, æåëòóõå è îíêîëîãè÷åñêèõ çàáîëåâàíèÿõ,
èìè èíîãäà ëå÷àò ïåðåëîìû; òðàâó ïðèêëàäûâàþò ê äåñíàì äëÿ óòîëå-
íèÿ çóáíîé áîëè, îòâàð ïðèìåíÿþò äëÿ ëå÷åíèÿ ñèôèëèñà è ãðûæè [Âå-
ðåùàãèí è äð., 1959; Ãðîì, 1965; Ìàêàðîâ, 1974; Àííåíêîâ, 1978; Ìè-
íàåâà, 1991]. Â âåòåðèíàðèè ïðèìåíÿþò êàê àíòèãåëüìèíòíîå ñðåä-
ñòâî: ñêàðìëèâàþò òðàâó D. elatum ñ ñîëüþ îâöàì äëÿ èçãíàíèÿ ãëèñòîâ
[Àííåíêîâ, 1978; Ìèíàåâà, 1991]. Ýêñòðàêò è îòâàð èñïîëüçóþò êàê èí-
ñåêòèöèäû ïðîòèâ ñàäîâûõ, îãîðîäíûõ âðåäèòåëåé è áûòîâûõ íàñåêî-
ìûõ, ïîðîøîê � äëÿ òðàâëè âîëêîâ [Ðóäè÷, 1955; Øóõîáîäñêèé, 1961;
Âàñèíà, 1972; Êó÷åðîâ è äð., 1976; Ìèíàåâà, 1991]. Â èíäèéñêîé ìåäè-
öèíå ñåìåíà D. elatum èñïîëüçóþòñÿ êàê ðâîòíîå, äèóðåòè÷åñêîå, æåë-
÷åãîííîå, ñëàáèòåëüíîå è àíòèãåëüìèíòíîå ñðåäñòâî [Chopra et al., 1956].

Ïðè óãëóáëåííîì èçó÷åíèè áèîëîãè÷åñêè àêòèâíûõ âåùåñòâ, ñî-
äåðæàùèõñÿ â ðàñòåíèÿõ ðîäà Delphinium [Þíóñîâ, 1997à,á], áûëî
óñòàíîâëåíî, ÷òî áîëüøèíñòâî èõ ïîëåçíûõ ñâîéñòâ ñâÿçàíî ñ ñîäåð-
æàùèìèñÿ â íèõ äèòåðïåíîâûìè àëêàëîèäàìè, êîòîðûå ïðåäñòàâëÿ-
þò ñîáîé ìíîãî÷èñëåííóþ ãðóïïó ñîåäèíåíèé, øèðîêî ðàñïðîñòðà-
íåííûõ â ïðèðîäå [Þíóñîâ, 1981; Benn, Jacyno, 1983; Pelletier, 1983].
Îíè íàéäåíû â ðàñòåíèÿõ ðîäîâ Àñînitum, Ñînsolida, Delphinium,
Òhalictrum (ñåìåéñòâî Rànunculàñåàe), Garrya (ñåìåéñòâî Garryacae),
Spiraea (ñåìåéñòâî Rosaceae), Inula (ñåìåéñòâî Compositae), Anopterus
(ñåìåéñòâî Escolloniaceae), îäíàêî îñíîâíûìè èñòî÷íèêàìè ÿâëÿþòñÿ
ðàñòåíèÿ ðîäîâ Aconitum è Delphinium [Þíóñîâ, 1996]. Îñîáåííîñòüþ
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äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå â ñòðóêòóðå ìîëåêóëû äâóõ
òåðïåíîâûõ êîëåö [Ëóêíåð, 1979; Õèìè÷åñêèé ýíöèêëîïåäè÷åñêèé ñëî-
âàðü, 1988]. Â ðàñòåíèÿõ àëêàëîèäû ñîäåðæàòñÿ â âèäå ñîëåé îðãàíè-
÷åñêèõ êèñëîò � ëèìîííîé, ÿáëî÷íîé, ùàâåëåâîé, ÿíòàðíîé è äð. [Ëóê-
íåð, 1979; Òþêàâêèíà, Áàóêîâ, 1991; Õèìè÷åñêèé ýíöèêëîïåäè÷åñêèé
ñëîâàðü, 1988]. Ïî ìîëåêóëÿðíîìó ñòðîåíèþ äèòåðïåíîâûå àëêàëîè-
äû ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà äâå ãðóïïû: àêîíèòèíîâûå è ëèêîêòîíèíîâûå
[Þíóñîâ, 1996]. Àëêàëîèäû, âûäåëåííûå èç ðàñòåíèé ðîäà Delphinium,
ïðèíàäëåæàò ê ëèêîêòîíèíîâîé ãðóïïå [Pelletier et al., 1990].

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îòìå÷àåòñÿ áîëüøîé èíòåðåñ ê äèòåðïåíîâûì
àëêàëîèäàì ðàñòåíèé ðîäà Delphinium, òàê êàê ó íèõ âûÿâëåíû àíòè-
àðèòìè÷åñêèå, ìåñòíî àíåñòåçèðóþùèå, ïðîòèâîâîñïàëèòåëüíûå, ïñè-
õîñòèìóëèðóþùèå è àíòèäåïðåññèâíûå, ñïàçìîëèòè÷åñêèå, ãàíãëè-
îáëîêèðóþùèå, êóðàðåïîäîáíûå è àíòèäîòíûå ê àêîíèòèíó ñâîéñòâà
[Ðóäè÷, 1958; Ãóáàíîâ, 1965; Ñàäðèòäèíîâ, Êóðìóêîâ, 1980; Benn,
Jacyno, 1983]. Ïðåïàðàòû, ïîëó÷åííûå íà îñíîâå äèòåðïåíîâûõ àëêà-
ëîèäîâ ðàñòåíèé ðîäà Delphinium, ýôôåêòèâíû ïðè ðàçëè÷íûõ íåâðî-
ëîãè÷åñêèõ çàáîëåâàíèÿõ, ñîïðîâîæäàþùèõñÿ ïàòîëîãè÷åñêè ïîâûøåí-
íûì ìûøå÷íûì òîíóñîì (ïðè ïîðàæåíèè ïèðàìèäàëüíîé ñèñòåìû), è
ïðè äðóãèõ ðàññòðîéñòâàõ äâèãàòåëüíûõ ôóíêöèé îðãàíèçìà (ãèïåð-
êèíåçû è êàòàëåïñèÿ), ñâÿçàííûõ ñ ïàòîëîãèåé ÖÍÑ (ïàðêèíñîíèçì,
ñïàñòè÷åñêèé òðàâìàòè÷åñêèé ïàðàëè÷, ðàññåÿííûé ñêëåðîç), à òàêæå
â ñëó÷àÿõ ïîñëåîïåðàöèîííîãî ïåðèîäà, òðàâìàòè÷åñêîãî è èíôåêöè-
îííîãî ïîðàæåíèÿ ñïèííîãî ìîçãà [Ñîêîëîâ, Çàìîòàåâ, 1991].

Îäíèì èç ïåðâûõ ìåäèöèíñêèõ ïðåïàðàòîâ íà îñíîâå äèòåðïåíî-
âûõ àëêàëîèäîâ áûë ìåëëèêòèí, ðàçðåøåííûé ê ïðèìåíåíèþ â êîíöå
50-õ ãîäîâ è èñïîëüçóåìûé â êëèíèêå íåðâíûõ áîëåçíåé [Êàáåëÿíñêàÿ
1959; Àòëàñ ëåêàðñòâåííûõ ðàñòåíèé, 1962; Ñàäðèòäèíîâ, Êóðìóêîâ,
1980; Ðàñòèòåëüíûå ðåñóðñû, 1984; Þíóñîâ, 1996; Þíóñîâ, 1997à,á].
Äåéñòâóþùèì âåùåñòâîì ïðåïàðàòà ÿâëÿåòñÿ ìåòèëëèêàêîíèòèí, êî-
òîðûé íàéäåí âî ìíîãèõ ðàñòåíèé ðîäà Delphinium, íî îñíîâíûì åãî
èñòî÷íèêîì ÿâëÿåòñÿ D. dictyocarpum [Íîâîñåëüöåâà, Øàãàí, 1963]. Ýòîò
àëêàëîèä íàèáîëåå èçó÷åí ñ ôàðìàêîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ. Ìåòèë-
ëèêàêîíèòèí îáëàäàåò êóðàðåïîäîáíûìè ñâîéñòâàìè. Ïî ìåõàíèçìó
äåéñòâèÿ íà íåðâíî-ìûøå÷íóþ ïðîâîäèìîñòü áëèçîê ê d-òóáîêóðàðè-
íó. Â îòëè÷èå îò d-òóáîêóðàðèíà, äèïëàöèíà è äðóãèõ àíàëîãè÷íûõ ïðå-
ïàðàòîâ îí íå ñîäåðæèò â ìîëåêóëå ÷åòâåðòè÷íûõ àòîìîâ àçîòà, âñàñû-
âàåòñÿ ïðè ââåäåíèè â æåëóäîê è îêàçûâàåò ïðè ýòîì ñïîñîáå ââåäå-
íèÿ, êàê è ïðè ïàðåíòåðàëüíîì ïðèìåíåíèè, áëîêèðóþùåå âëèÿíèå íà

Çàêîíîìåðíîñòè ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ ...



Ãëàâà 8

106

íåðâíî-ìûøå÷íóþ ïðîâîäèìîñòü. Ïîëó÷àåìûé èç æèâîêîñòè ïðåïàðàò
ìåëëèêòèí (mållictinum) ïðèìåíÿþò äëÿ ïîíèæåíèÿ ìûøå÷íîãî òîíóñà
ïðè ïèðàìèäíîé íåäîñòàòî÷íîñòè ñîñóäèñòîãî è âîñïàëèòåëüíîãî ïðî-
èñõîæäåíèÿ, ïîñòýíöåôàëèòè÷åñêîì ïàðêèíñîíèçìå è áîëåçíè Ïàðêèí-
ñîíà, áîëåçíè Ëèòòëà, àðàõíîýíöåôàëèòå è ñïèíàëüíîì àðàõíîèäèòå è
ïðè äðóãèõ çàáîëåâàíèÿõ ïèðàìèäíîãî è ýêñòðàïèðàìèäíîãî õàðàêòå-
ðà, ñîïðîâîæäàþùèõñÿ ïîâûøåíèåì ìûøå÷íîãî òîíóñà è ðàññòðîé-
ñòâàìè äâèãàòåëüíûõ ôóíêöèé.

Ìåäèöèíñêîå ïðèìåíåíèå èìååò íàäçåìíàÿ ÷àñòü è äðóãîãî âèäà �
D. elatum. Â íåé ñîäåðæèòñÿ äèòåðïåíîâûé àëêàëîèä ýëàòèí, îáëàäàþ-
ùèé êóðàðåïîäîáíûìè ñâîéñòâàìè è ïî ôàðìàêîëîãè÷åñêèì ñâîéñòâàì
áëèçêèé ê ìåòèëëèêàêîíèòèíó. Ýëàòèí ïðèìåíÿåòñÿ êàê ìèîðåëàêñàíò
â êëèíèêå íåðâíûõ áîëåçíåé [Ñåðêîâà, 1956; Äîçîðöåâà, 1956; Ñåäîâà,
1958; Àòëàñ ëåêàðñòâåííûõ ðàñòåíèé, 1962].

8.2. Äèòåðïåíîâûå àëêàëîèäû ðàñòåíèé þæíîóðàëüñ-
êèõ âèäîâ ðîäà Delphinium L.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè äîñòàòî÷íî õîðîøî èçó÷åí ñîñòàâ è ñî-
äåðæàíèå àëêàëîèäîâ òîëüêî â ðàñòåíèÿõ âèäà D. dictyocarpum è êîì-
ïëåêñà áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ D. aggr. elatum, êîòîðûå â ðåñóðñî-
âåä÷åñêîé ëèòåðàòóðå îáû÷íî ðàññìàòðèâàëèñü êàê îäèí âèä � D.
elatum. Ñîñòàâ è ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ D. uralense è
âèäîâ D. aggr. cuneatum ðàíåå íå èçó÷àëè. Ê D. uralense ñèñòåìàòè-
÷åñêè áëèçîê âèä D. dictyocarpum [Öâåëåâ, 1996], è ìîæíî îæèäàòü,
÷òî îí ñõîäåí ñ íèì ïî ñîñòàâó àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè îïèñàíî îêîëî 19 äèòåðïåíîâûõ àëêàëîè-
äîâ, âûäåëåííûõ èç ðàçëè÷íûõ ÷àñòåé D. aggr. elatum, è 18 àëêàëîè-
äîâ � èç ðàñòåíèé D. dictyocarpum [Ðàñòèòåëüíûå ðåñóðñû, 1984, 1996].
Ñîñòàâ äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ â îòäåëüíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèÿ ìîæåò
ðàçëè÷àòüñÿ. Åñòü àëêàëîèäû, îáíàðóæåííûå òîëüêî â êîðíÿõ èëè òîëüêî
â íàäçåìíîé ÷àñòè [Þíóñîâ, Àáóáàêèðîâ, 1952; Ðàáèíîâè÷, 1952, 1954;
Ôåîôèëàêòîâ, Àëåêñååâà, 1954; Êóçîâêîâ, 1955; Êóçîâêîâ è äð., 1955;
Íîâîñåëüöåâà, Øàãàí, 1963; Gubanov, 1965; Äæàêóïîâà, 1965; Áðóòêî,
Ìàññàãåòîâ, 1967, 1968, 1970; Íàðçóëàåâ è äð., 1972; Íàðçóëàåâ, 1973;
Ñàëèìîâ è äð., 1977, 1978; Ñàëèìîâ, Þíóñîâ, 1981; Pelletier et al.,
1989, 1990; Ìóðàâü¸âà è äð., 1994; Öûðëèíà è äð., 1998] (òàáë. 27).
Ñòðóêòóðíûå ôîðìóëû íåêîòîðûõ èç íèõ ïðèâåäåíû íà ðèñ. 22.
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Êîðíè 
Íàäçåìíàÿ 

÷àñòü 
Ñòåáëè Ëèñòüÿ Öâåòû Ïëîäû Ñåìåíà 

Àëêàëîèäû 
DE** DD DE DD DE DD DE DD DE DD DE DD DE DD 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 

Àíòðàíîèëëèêîêòîíèí - + - + - - - - - - - - - - 
Àÿêîíèí - - - - - - - - - - - - + - 
Ãèäðîäåëüêîðèí + - + - + - + - - - - - + - 
Äåçàöåòèëíóäèêàóëèí - - - - - - - - - - - - + - 
Äåëàòèí - - + - + - + - - - - - - - 
Äåëüêîðèí + - + - + - + - - - - - - - 
Äåëåêòèíèí - + - - - - - - - - - - + - 
Äåëåëàòèí - - - - - - - - - - - - + - 
Äåëüôåëèí - - + - + - + - - - - - + - 
Äèêòèîêàðïèí - + - + - - - - - - - - - - 
Äèìåòèëåíýëüäåëèäèí - + - - - - - - - - - - - - 
Äåëåêòèí - + - + - - - - - - - - - - 
Äåëüïîðôèí - + - - - - - - - - - - - - 
Äåëüñåìèí - - - + - - - - - - - - - - 
Äåëüïèðèí - - - + - - - - - - - - - - 
Äèêòèçèí - - - + - - - - - - - - - - 
Äèêòèîíèí - - - + - - - - - - - - - - 
Èçîáîëäèí - - - + - - - - - - - - - - 
Èçîäåëüôåëèí - - - - - - - - - - - - + - 
Ëèêîêòîíèí - + + + + - + - - - - - + - 
Ìåòèëëèêàêîíèòèí + + + + + + + + - + - + + - 

Ò à á ë è ö à 27

Ðàñïðåäåëåíèå îñíîâíûõ àëêàëîèäîâ â ðàçëè÷íûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé D. elatum è D. dictyocarpum*
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* Ðàñïðåäåëåíèå àëêàëîèäîâ â ÷àñòÿõ ðàñòåíèé ïðèâåäåíî íà îñíîâå àíàëèçà ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ [Þíóñîâ, Àáóáàêèðîâ,
1952; Ðàáèíîâè÷, 1952, 1954; Ôåîôèëàêòîâ, Àëåêñååâà, 1954; Êóçîâêîâ è äð., 1955; Íîâîñåëüöåâà, Øàãàí, 1963; Strzeleñka, 1968;
Áðóòêî, Ìàññàãåòîâ, 1967, 1968, 1970; Íàðçóëàåâ è äð., 1972; Íàðçóëàåâ, 1973; Ñàëèìîâ è äð., 1977, 1978; Þíóñîâ, 1981; Ñàëèìîâ,
Þíóñîâ, 1981; Pelletier et al., 1989, 1990; Ñàìóñåíêî è äð., 1992; Ðàñòèòåëüíûå ðåñóðñû, 1984; Öûðëèíà è äð., 1998].

** DE � Delphinium elatum, DD � Delphinium dictyocarpum.

               
Î ê î í ÷ à í è å ò à á ë. 27 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 

Íóäèêàóëèäèí - - - - - - - - - - - - + - 
Íóäèêàóëèí + - - - - - - - - - - - + - 
N-ìåòèëëàóðîòåòàíèí - + - + - - - - - - - - - - 
N-àöåòèëäåëåêòèí - - - + - - - - - - - - - - 
O-àöåòèëäåëåêòèí - - - + - - - - - - - - - - 
Ýëàäèí - - - - - - - - - - - - + - 
Ýëüäåëèí + + + + + - + - - - - - + - 
Ýëàçèí - - - - - - - - - - - - + - 
Ýëàíèí - - - - - - - - - - - - + - 
Ýëàòèí + - + - + - + - - - - - + - 
Ýëüäåëèí + + + - + - + - - - - - + - 
Ýëüäåëèäèí - + - + - - - - - - - - - - 
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Ñóììàðíîå ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â ðàçëè÷íûõ ÷àñòÿõ ðàñòå-
íèé D. aggr. elatum êîëåáëåòñÿ îò 0.16 äî 3.2% îò ìàññû ñóõîãî
ñûðüÿ [Åôðåìîâà, 1968; Ìàêàðîâ, 1969; Äüÿ÷êîâñêàÿ, 1971]. Íàè-
áîëüøåå êîëè÷åñòâî àëêàëîèäîâ ñîäåðæèòñÿ â êîðíÿõ (îò 0.74% äî
3,2%) [Strzeleñka, 1968; Áðóòêî, Ìàññàãåòîâ, 1970; Äüÿ÷êîâñêàÿ,
1971; Þíóñîâ, 1981] è ïëîäàõ (1.71%) [Goodson, 1943]. Â ëèñòüÿõ

Ð è ñ .  2 2 .  Ñòðóêòóðíûå ôîðìóëû íåêîòîðû äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ,
âûäåëåííûõ èç ðàñòåíèé Delphinium elatum L. è Delphinium dictyocarpum DC.:

1 � äåëüòàëèí, 2 � ýëàòèí, 3 � ìåòèëëèêàêîíèòèí, 4 � ýëüäåëèí, 5 � äåëüôåëàòèí,
6 � ëèêîêòîíèí; 7 � äåëåêòèíèí, 8 � íóäèêàóëèäèí, 9 � ýëàçèí
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D. aggr. elatum cîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ ñîñòàâëÿåò îêîëî
0.80%, à ñòåáëÿõ � 0.15% [Ðàáèíîâè÷, 1952; Áðóòêî, Ìàññàãåòîâ,
1970]. Â êîðíÿõ â îñíîâíîì ñîäåðæàòñÿ òàêèå äèòåðïåíîâûå àëêà-
ëîèäû, êàê ýëüäåëèí (äåëüôåëàòèí, äåëüòàëèí) � 0.24% [Strzeleñka,
1968; Áðóòêî, Ìàññàãåòîâ, 1970], ýëàòèí � 0.038% [Áðóòêî, Ìàññà-
ãåòîâ, 1970], ìåòèëëèêàêîíèòèí [Strzeleñka, 1968], ýëàçèí [Öûðëè-
íà è äð., 1998].

Ñîñòàâ àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ D. aggr. elatum ìîæåò ñèëüíî
âàðüèðîâàòü â çàâèñèìîñòè îò ãåîãðàôè÷åñêèõ ðàéîíîâ ïðîèçðàñ-
òàíèÿ [Ïëåõàíîâà è äð., 1975]. Òàê, íà Êîëüñêîì ïîëóîñòðîâå â êîð-
íÿõ ðàñòåíèé ýòîãî âèäà ïðåîáëàäàåò íóäèêàóëèí, êîòîðûé îáû÷íî
âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî â ñåìåíàõ [Ñàìóñåíêî è äð., 1992]. Â íàäçåì-
íîé ÷àñòè èíòðîäóöèðîâàííûõ è äëèòåëüíîå âðåìÿ êóëüòèâèðóå-
ìûõ ðàñòåíèé â Ïîëÿðíî-Àëüïèéñêîì Áîòàíè÷åñêîì ñàäó â ïåðèîä
öâåòåíèÿ ñóììàðíîå ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ ñîñòàâëÿëî 0.3%, èç
íèõ 89% ïðèõîäèëîñü íà íóäèêàóëèí [Áåññîíîâà, Ñàèòõîäæàåâà,
1998]. Ââåäåíèå ðàñòåíèé D. elatum â êóëüòóðó òàêæå ìîæåò âëèÿòü
íà ñîñòàâ ñîäåðæàùèõñÿ â íèõ àëêàëîèäîâ: ó êóëüòóðíîé ðàçíîâèä-
íîñòè D. elatum «×åðíàÿ íî÷ü» áûëè îáíàðóæåíû 2 íîâûõ àëêàëîè-
äà [Park et al., 1995].

Äàííûõ ïî ñîäåðæàíèþ àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ âèäîâ, áëèç-
êèõ ê D. elatum, î÷åíü ìàëî. Ó D. inconspicuum, ïðîèçðàñòàþùåãî
â âûñîêîãîðüÿõ Àëòàÿ, ñóììàðíîå ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ áûëî
ìàêñèìàëüíûì â êîðíÿõ â ïåðèîä íà÷àëà âåãåòàöèè (îò 0.65 äî
0.9%), à â ñòåáëÿõ � â ïåðèîä öâåòåíèÿ (îò 0.4 äî 0.8%) [Äüÿ÷êîâ-
ñêàÿ, 1967, 1971]. Â öâåòêàõ è â ïëîäàõ îíî ìîæåò êîëåáàòüñÿ îò
1.1 äî 1.4% è îò 0.5 äî 1.48%, ñîîòâåòñòâåííî. Ñîñòàâ àëêàëîè-
äîâ íå èçó÷åí.

Ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â ðàçëè÷íûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèÿ D.
dictyocarpum òàêæå íåîäèíàêîâî. Ïî ëèòåðàòóðíûì èñòî÷íèêàì, íàè-
áîëüøåå ñîäåðæàíèå (îò 0.98 äî 1.83%) îòìå÷àåòñÿ â êîðíÿõ [Íàð-
çóëàåâ, 1973; Ñàëèìîâ è äð., 1978]. Â íàäçåìíîé ÷àñòè ñîäåðæèòñÿ
îò 0.34 äî 1.23% [Þíóñîâ è äð., 1952; Êóçîâêîâ è äð., 1955; Íîâî-
ñåëüöåâà, Øàãàí, 1963; Gubanov, 1965; Áðóòêî, Ìàññàãåòîâ, 1970;
Ñàëèìîâ è äð., 1977, 1978; Ñàëèìîâ, Þíóñîâ, 1981]. Ïðè àíàëèçå
ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â îòäåëüíûõ îðãàíàõ íàäçåìíîé ÷à-
ñòè óñòàíîâëåíî, ÷òî îíà áûëà íàèáîëüøåé â ïëîäàõ (äî 0.9%),
íåñêîëüêî ìåíüøåé � â öâåòàõ (0.48%) è ëèñòüÿõ (îò 0.11 äî 0.65%),
è íàèáîëåå íèçêîé � â ñòåáëÿõ (îò 0.11 äî 0.22%) [Íîâîñåëüöåâà,
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Øàãàí, 1963; Äæàêóïîâà, 1965]. Íàèáîëüøåå ñîäåðæàíèå â ðàñòå-
íèÿõ D. dictyocarpum èìåþò àëêàëîèäû ìåòèëëèêàêîíèòèí, ýëüäå-
ëèí, ýëüäåëèäèí, ëèêîêòîíèí, àíòðàíîèëëèêîêòîíèí, äèêòèîêàðïèí,
äåëåêòèí, N-ìåòèëëàóðîòåòàíèí [Þíóñîâ, 1981; Ðàñòèòåëüíûå ðå-
ñóðñû, 1984].

Ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì, ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â ðà-
ñòåíèÿõ D. elatum ñèëüíî âàðüèðóåò â çàâèñèìîñòè îò ïåðèîäà âå-
ãåòàöèè [Îðåõîâ, 1955; Þíóñîâ, 1981]. Â êîðíÿõ ýòîãî âèäà íàè-
áîëüøåå ñîäåðæàíèå îòìå÷àåòñÿ â íà÷àëå âåãåòàöèîííîãî ïåðèî-
äà [Äüÿ÷êîâñêàÿ, 1971], ê ïåðèîäó öâåòåíèÿ îíî ñíèæàåòñÿ íà 25%,
à ê ïëîäîíîøåíèþ � â äâà ðàçà. Íàèáîëüøåå ñîäåðæàíèå ñóììû
àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè òàêæå îòìå÷àåòñÿ â íà÷àëå âåãåòà-
öèè [Äüÿ÷êîâñêàÿ, 1971]. Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòå-
íèÿõ D. dictyocarpum òàêæå çàâèñèò îò ñòàäèè ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ
[Ðàñòèòåëüíûå ðåñóðñû, 1984]. Íàèáîëüøåå ñîäåðæàíèå äèòåðïå-
íîâûõ àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè îòìå÷àåòñÿ äî íà÷àëà áóòî-
íèçàöèè, à â ëèñòüÿõ � â ïåðèîä öâåòåíèÿ [Ðàñòèòåëüíûå ðåñóðñû,
1984].

Èññëåäîâàíèÿ, öåëüþ êîòîðûõ áûë áû àíàëèç çàâèñèìîñòè
ñîäåðæàíèÿ äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ âèäîâ ðîäà
Delphinium îò óñëîâèé ïðîèçðàñòàíèÿ, ïðàêòè÷åñêè íå ïðîâîäè-
ëèñü. Â èìåþùèõñÿ ðàáîòàõ îáû÷íî ñðàâíèâàëè 2�3 ìåñòà ïðî-
èçðàñòàíèÿ âèäà è äåëàëè âûâîä, íàïðèìåð, î òîì, ÷òî «D. elatum
è íåêîòîðûå äðóãèå àëêàëîèäîíîñíûå ðàñòåíèÿ íàêàïëèâàþò
áîëüøå àëêàëîèäîâ, ïðîèçðàñòàÿ â õâîéíîì ëåñó, ÷åì â ìåñòàõ
èçáûòî÷íîãî óâëàæíåíèÿ» [Äüÿ÷êîâñêàÿ, 1971. Ñ. 528]. Âàðèà-
áåëüíîñòü ñîñòàâà è ñîäåðæàíèÿ äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ â
ðàñòåíèÿõ èçó÷àåìûõ âèäîâ â ïðåäåëàõ èõ ýêîëîãè÷åñêîãî àðåà-
ëà è âîçìîæíàÿ ñâÿçü ñîäåðæàíèÿ äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ ñ
âíóòðèâèäîâîé ñòðóêòóðîé íå èçó÷àëèñü. Àíàëèç èìåþùèõñÿ ëè-
òåðàòóðíûõ äàííûõ î ñîäåðæàíèè àëêàëîèäîâ, ïîëó÷åííûõ ðàç-
íûìè àâòîðàìè, íå ïîçâîëÿåò ñäåëàòü êàêèõ-ëèáî âûâîäîâ î ãåî-
ãðàôè÷åñêèõ, ýêîëîãè÷åñêèõ èëè âíóòðèâèäîâûõ ïðè÷èíàõ ðàç-
ëè÷èÿ ðàñòåíèé ïî ñîäåðæàíèþ â íèõ äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ,
òàê êàê îáðàçöû ðàñòåíèé áûëè îòîáðàíû íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ñå-
çîííîãî ðàçâèòèÿ. Â ñâÿçè ñ ýòèì ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ àíàëèç
ïîïóëÿöèîííûõ è ñåçîííûõ çàêîíîìåðíîñòåé ñîäåðæàíèÿ äèòåð-
ïåíîâûõ àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ þæíîóðàëüñêèõ âèäîâ ðîäà
Delphinium L.
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8.3. Ïîïóëÿöèîííûå çàêîíîìåðíîñòè ñîäåðæàíèÿ
ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ þæíîóðàëüñêèõ âèäîâ
ðîäà Delphinium L.

8.3.1. Êîìïëåêñ D. aggr. elatum L.

Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ è
íàäçåìíîé ÷àñòè ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé êîìïëåêñà âèäîâ D. aggr.
elatum â ïåðèîä âåãåòàöèè ïðèâåäåíû â òàáë. 28. Âî âñåõ ïîïóëÿöèÿõ
ó ðàñòåíèé ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ âûøå, ÷åì â íàä-
çåìíîé ÷àñòè, è â ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ ïðîèçðàñòàíèÿ âàðüèðóåò îò

Ò à á ë è ö à  28

Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ þæíîóðàëüñêèõ ïîïóëÿöèé
êîìïëåêñà Delphinium aggr. elatum L., %

* íåò äàííûõ

Ïîïóëÿöèè Âûáîðêè Êîðíè Íàäçåìíàÿ ÷àñòü 

D. elatum 

K1 1,84 1,03 
K2 2,36 0,84 
Ì1 2,92 1,31 
ÁË 2,95 0,66 
ÒÂ 2,61 0,58 
ÄÓ 1,68 0,9 
ÊÈ 2,77 0,72 

Ðàâíèííûå 

Ó× -* - 
    

ÍÓ 3,5 1,42 
Ãîðíî-äîëèííûå 

Á5 3,62 1,55 
    

ÒÁ 2,15 0,74 
ÒË 2,14 0,75 Íèçêîãîðíûå 
Ê3 5,01 0,82 

D. alpinum 

Ãîðíî-ëåñíàÿ ÑÈ 3,68 0,94 
Ïîäãîëüöîâàÿ È6 5,03 1,24 

D. elatum õ D. alpinum 

ÌÊ 2,04 1,46 
ÀÐ 3,53 1,05 
ØÃ 2,92 1,32 
ÊÁ - - 

Ãîðíûå ñìåøàííûå 

ÈÍ 3,63 1,16 
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1.68 äî 5.03% îò ñóõîãî âåñà. Â ðàâíèííûõ ïîïóëÿöèÿõ D. elatum îíî,
êàê ïðàâèëî, ìåíåå 3%, ÷òî áëèçêî ê ñîäåðæàíèþ ñóììû àëêàëîèäîâ
â êîðíÿõ ðàñòåíèé ýòîãî âèäà â äðóãèõ ðåãèîíàõ [Strzeleñka, 1968;
Áðóòêî, Ìàññàãåòîâ, 1970; Äüÿ÷êîâñêàÿ, 1971; Þíóñîâ, 1981]. Â ãîð-
íî-äîëèííûõ ïîïóëÿöèÿõ ýòîãî âèäà ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â
êîðíÿõ ðàñòåíèé íåñêîëüêî âûøå è ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì îêîëî 3.5%.
Â íèçêîãîðíîé ãðóïïå ïîïóëÿöèé â äâóõ ëîêàëèòåòàõ (ÒÓ è ÒË) îíî
íèçêîå (îêîëî 2%), à â òðåòüåì (Ê3) � âûøå áîëåå ÷åì â 2 ðàçà è
ñîñòàâëÿåò 5.0%. Ñ ýêîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ ìåñòîîáèòàíèÿ, ê êî-
òîðûì ïðèóðî÷åíû ýòè ëîêàëüíûå ïîïóëÿöèè, íàèáîëåå ñóùåñòâåííî
ðàçëè÷àþòñÿ ïî òåìïåðàòóðíîìó ðåæèìó. Ëîêàëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ Ê3
ïðèóðî÷åíà ê ó÷àñòêó ìíîãîëåòíåé ïî÷âåííîé ìåðçëîòû [Êóëàãèí, 1976],
è âåãåòàöèîííûé ïåðèîä ðàñòåíèé â ýòîé ïîïóëÿöèè çíà÷èòåëüíî êî-
ðî÷å, ÷åì â ïîïóëÿöèÿõ ÒÓ è ÒË.

Âûñîêîå ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ ðàñòåíèé îòìå÷àåò-
ñÿ òàêæå â ïîäãîëüöîâîé ïîïóëÿöèè âèäà D. alpinum, ëîêàëèçîâàííîé â
õîëîäíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ � â ãîðàõ âûøå ãðàíèöû ëåñà. Â ãîðíî-ëåñíîé
ïîïóëÿöèè ýòîãî âèäà, ïðèóðî÷åííîé ê ìåñòîîáèòàíèÿì ñ áîëåå äëèííûì,
÷åì â ïîäãîëüöîâîì ïîÿñå, ïåðèîäîì âåãåòàöèè, ñîäåðæàíèå ñóììû àëêà-
ëîèäîâ ñîñòàâëÿåò 3.5%, â ãîðíûõ ñìåøàííûõ êîëåáëåòñÿ îò 2.04 äî 3.63%,
íî, â öåëîì, íåñêîëüêî âûøå, ÷åì â ðàâíèííûõ ïîïóëÿöèÿõ D. elatum.

Òàêèì îáðàçîì, íàèáîëåå âûñîêîå ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëî-
èäîâ â êîðíÿõ ðàñòåíèé êîìïëåêñà D. aggr. elatum îòìå÷àåòñÿ â
óñëîâèÿõ áîëåå êîðîòêîãî ïåðèîäà âåãåòàöèè. Òàêàÿ æå çàêîíîìåð-
íîñòü îáíàðóæåíà ó Aconitum septentrionale Koålle [Ôåäîðîâ è äð.,
1996]. Áîëåå âûñîêîå ñîäåðæàíèå äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ â êîð-
íÿõ ðàñòåíèé îáåñïå÷èâàåò âåñíîé áîëåå âûñîêóþ êîíöåíòðàöèþ â
ðàñòóùåé íàäçåìíîé ÷àñòè [Ñèäîðîâà è äð., 2000à], ÷òî ïîëîæè-
òåëüíî âëèÿåò íà òåìï ðîñòà ãåíåðàòèâíûõ ïîáåãîâ [Ñèäîðîâà
è äð., 2000á].

Ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè ãåíåðàòèâíûõ ðàñòå-
íèé â ïåðèîä öâåòåíèÿ íèæå, ÷åì â êîðíÿõ, è âàðüèðóåò îò 0.66 äî
1.55% îò ñóõîãî âåñà, ÷òî â ñðåäíåì íåñêîëüêî âûøå, ÷åì â äðóãèõ
ðåãèîíàõ [Ðàáèíîâè÷, 1952; Áðóòêî, Ìàññàãåòîâ, 1970; Þíóñîâ, 1981].
Ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèõ èëè ïîïóëÿöèîííûõ çàêîíîìåðíîñòåé ðàçëè-
÷èé ðàñòåíèé ïî ñîäåðæàíèþ àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè â ïåðèîä
öâåòåíèÿ íå óñòàíîâëåíî. Ýòî, âèäèìî, ñâÿçàíî ñ áîëüøåé ëàáèëüíî-
ñòüþ ñîäåðæàíèÿ àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè ïî ñðàâíåíèþ ñ ñî-
äåðæàíèåì â êîðíÿõ [Ôåäîðîâ è äð., 1997].
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8.3.2. Êîìïëåêñ D. aggr. dictyocarpum DC.

Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ è
íàäçåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèé âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. dictyocarpum â
ïåðèîä öâåòåíèÿ ïðèâåäåíû â òàáë. 29 è 30. Èç òàáë. 29 âèäíî, ÷òî â

ïåðèîä öâåòåíèÿ ó ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé D. dictyocarpum ñîäåðæà-
íèå ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ âûøå, ÷åì â íàäçåìíîé ÷àñòè, è â
ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ ïðîèçðàñòàíèÿ âàðüèðóåò îò 1.56 äî 4.16% îò
ñóõîãî âåñà. Â òèïè÷íûõ ëóãîâî-ñòåïíûõ ðàçíîòðàâíî-êîâûëüíûõ ñî-
îáùåñòâàõ ñîþçà Lathyro pallescens-Helictotrichion schelliani (ëîêàëè-
òåòû ÌÅ è ÈÄ) ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ ðàñòåíèé

Ò à á ë è ö à  29

Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â öâåòóùèõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèÿõ Delphinium
dictyocarpum DC., %

âîäèîëàêëààììóÑ

èèöÿëóïîÏ

-ðåâåñ
ÿàí

åûíïåòñ

åûíïåòñîñåë-üëàðóàç
ÿàêñ

-üëàðóîíæþ
åèêñ

ÓÁ ÌÀ ÄÈ ÈÇ ÅÌ 1Ñ ËÞ 1Þ

õÿíðîêÂ 30.3 11.2 65.1 65.1 69.1 18.1 91.2 61.4

èòñà÷éîíìåçäàíÂ 84.0 54.0 6.0 87.0 - 56.0 *12.1 36.0

* Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â ëèñòüÿõ.

* Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â ñòåáëÿõ.

Ò à á ë è ö à  30

Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â öâåòóùèõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèÿõ
Delphinium uralense Nevski, %

àììóÑ
âîäèîëàêëà

èèöÿëóïîïáóÑ

ÿàíæþ ÿàíäàïàç-îðåâåñ
-ñîâ

ÿàí÷îò

ÒØ 2Ñ ÃÑ ÀK ÁÈ 1Õ 2Õ ÅÁ

õÿíðîêÂ 20.2 04.3 03.2 39.1 43.3 74.2 63.1 80.3

éîíìåçäàíÂ
èòñà÷

*37.0 88.0 07.0 75.0 55.0 47.0 84.0 66.0
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D. dictyocarpum ìåíåå 2%, ÷òî áëèçêî ê òàêîâîìó â äðóãèõ ðåãèîíàõ
[Ðàñòèòåëüíûå ðåñóðñû, 1984]. Â êóñòàðíèêîâûõ ñïèðåéíî-ìèíäàëü-
íûõ ñîîáùåñòâàõ ñîþçà Amygdalion nanae (ëîêàëèòåòû ÇÈ, ÁÓ, Ñ1,
Þ1, ÀÌ è ÞË) îíî âàðüèðóåò îò 1.5 äî 4%. Íàèáîëåå âûñîêîå ñîäåð-
æàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ ðàñòåíèé â ýòîì òèïå ñîîáùåñòâ
îòìå÷àåòñÿ ó ñåâåðíîé ãðàíèöû ðàñïðîñòðàíåíèÿ D. dictyocarpum [Ôå-
äîðîâ è äð., 2002] â ãîðíîé ÷àñòè (ëîêàëèòåòû ÁÓ è Þ1), ãäå îíî â
1.5�2 ðàçà âûøå, ÷åì â áîëåå þæíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. Ôëîðèñòè÷åñ-
êàÿ áëèçîñòü êóñòàðíèêîâûõ ñïèðåéíî-ìèíäàëüíûõ ñîîáùåñòâ ñîþçà
Amygdalion nanae â ñåâåðíîé è þæíîé ÷àñòè àðåàëà D. dictyocarpum
îáóñëîâëåíà ôàêòîðîì êñåðîôèòíîñòè ìåñòîîáèòàíèé, íî â ñåâåð-
íîé ÷àñòè àðåàëà êëèìàò áîëåå õîëîäíûé, à äëèíà âåãåòàöèîííîãî
ïåðèîäà êîðî÷å, ÷åì â þæíîé.

Ñâÿçè ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ ðàñòåíèé
D. dictyocarpum ñ âûäåëåííûìè ïî ñðåäíåâûáîðî÷íûì çíà÷åíèÿì ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ òèïàìè ïîïóëÿöèé íå óñòàíîâëåíî. Âîçìîæ-
íûìè ïðè÷èíàìè åå îòñóòñòâèÿ ÿâëÿåòñÿ ñëàáàÿ ïðåäñòàâëåííîñòü íà
Þæíîì Óðàëå ôåíîòèïà «ãóñòîîïóøåííûé» D. dictyocarpum (áëèçêîãî
ê áîëåå êðèîôèëüíîìó âèäó D. cyananthum) è, âîçìîæíî, ñãëàæèâàþ-
ùåå íàëîæåíèå àíòðîïîãåííîãî âëèÿíèÿ (âûïàñ ñêîòà).

Ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè âàðüèðóåò îò 0.45 äî
1.21%, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò àìïëèòóäå èçìåí÷èâîñòè àëêàëîèäîâ â íàä-
çåìíîé ÷àñòè ýòîãî âèäà â äðóãèõ ðåãèîíàõ [Ðàñòèòåëüíûå ðåñóðñû,
1984]. Ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèõ è ïîïóëÿöèîííûõ çàêîíîìåðíîñòåé ñî-
äåðæàíèÿ àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè íå óñòàíîâëåíî.

Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ è íàäçåìíîé ÷àñòè
D. uralense (òàáë. 30) è D. dictyocarpum (òàáë. 29) äîâîëüíî áëèçêè.
Êàê ìàêñèìàëüíîå, òàê è ìèíèìàëüíîå ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â êîð-
íÿõ ðàñòåíèé îòìå÷àåòñÿ â íàèáîëåå êñåðîôèòíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ:
ãîðíîêîëîñíèêîâî-òèï÷àêîâûõ ñîîáùåñòâàõ ñîþçà Orostachion spinosae
(ëîêàëèòåòû Õ1 è ÈÁ) è â ïåðèñòîêîâûëüíî-òûðñîâûõ êàìåíèñòûõ ñòåï-
íûõ ñîîáùåñòâàõ ñîþçà Helictotricho-Stipion (ëîêàëèòåò Õ2). Äîñòàòî÷-
íî âåëèêà àìïëèòóäà èçìåí÷èâîñòè ýòîãî ïîêàçàòåëÿ è â áîëåå ìåçî-
ôèòíûõ óñëîâèÿõ ìåñòîîáèòàíèÿ � â äóáîâî-ëèñòâåííè÷íûõ ðåäêîëå-
ñüÿõ ñîþçà Lathyro-Quercion (ëîêàëèòåòû ÑÃ è ÊÀ). Ïðè ýòîì â ïðåäå-
ëàõ àðåàëà D. uralense ïðîñëåæèâàåòñÿ ñëåäóþùàÿ òåíäåíöèÿ: â êîð-
íÿõ ðàñòåíèé èç þæíîé ÷àñòè Çèëàèðñêîãî ïëàòî (ëîêàëèòåòû ÑÃ, ØÒ
è ÊÀ) ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ íåñêîëüêî íèæå, ÷åì â êîðíÿõ ðàñòåíèé
â ñðåäíåé ÷àñòè Çèëàèðñêîãî ïëàòî (çà èñêëþ÷åíèåì ëîêàëèòåòà Õ1).
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Ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèõ èëè ãåîãðàôè÷åñêèõ çàêîíîìåðíîñòåé ñîäåð-
æàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèé D. uralense íå
óñòàíîâëåíî.

Ïðè àíàëèçå ñâÿçè ñðåäíåâûáîðî÷íîãî ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêà-
ëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ D. uralense (ñì. òàáë. 30) ñ ÷àñòîòîé âñòðå÷àåìî-
ñòè â âûáîðêàõ âûäåëåííûõ ôåíîòèïîâ ðàñòåíèé (ñì. òàáë. 14) óñòà-
íîâëåíî, ÷òî îíî â êîðíÿõ ðàñòåíèé âûøå â ëîêàëèòåòàõ ñ áîëüøåé
÷àñòîòîé âñòðå÷àåìîñòè ôåíîòèïà «ðåäêîîïóøåííûé» (âûáîðêè ÁÅ,
ÈÁ è Ñ2). Âîçìîæíî, ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî îí ìîðôîëîãè÷åñêè áëè-
æå ê èñõîäíîé ïðåäêîâîé êðèîôèëüíîé ôîðìå, ðàñïðîñòðàíåííîé â
ïëåéñòîöåíîâûé ïåðèîä.

Ñâÿçè ìåæäó ñðåäíåâûáîðî÷íûì ñîäåðæàíèåì àëêàëîèäîâ â íàä-
çåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèé D. dictyocarpum è ÷àñòîòîé âñòðå÷àåìîñòè
ôåíîòèïîâ ðàñòåíèé ýòîãî âèäà â âûáîðêàõ íå óñòàíîâëåíî. Ðàçëè÷èé
ïî ñîäåðæàíèþ ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ è íàäçåìíîé ÷àñòè ðàñòå-
íèé ìåæäó ñóáïîïóëÿöèÿìè D. uralense è ìåæäó òèïàìè ïîïóëÿöèé
D. dictyocarpum íå âûÿâëåíî.

8.3.3. Êîìïëåêñ D. aggr. cuneatum Stev. ex DC.

Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ êîìïëåêñà D. aggr.
cuneatum àíàëèçèðîâàëè òîëüêî íà ïðîáíîé ïëîùàäè ÊÀ, òàê êàê ïðîá-
íàÿ ïëîùàäü ÀÊ ðàñïîëîæåíà íà òåððèòîðèè íàöèîíàëüíîãî ïàðêà
«Àñëû-Êóëü». Â ïåðèîä öâåòåíèÿ â êîðíÿõ è íàäçåìíîé ÷àñòè ðàñòå-
íèé îíî ñîñòàâèëî ñîîòâåòñòâåííî 2.68 è 1.6% îò ñóõîãî âåñà è áûëî
ïðèáëèçèòåëüíî ðàâíî ñîäåðæàíèþ â ðàñòåíèÿõ D. elatum var. elatum.
Ïðè óñëîâèè ââåäåíèÿ â êóëüòóðó ðàñòåíèÿ êîìïëåêñà D. aggr. cuneatum
ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ â êà÷åñòâå ïîòåíöèàëüíûõ èñòî÷íèêîâ äèòåð-
ïåíîâûõ àëêàëîèäîâ.

8.4. Ñåçîííûå çàêîíîìåðíîñòè ñîäåðæàíèÿ ñóììû
àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ þæíîóðàëüñêèõ âèäîâ
ðîäà Delphinium L.

8.4.1. Êîìïëåêñ D. aggr. elatum L.

Ó ðàñòåíèé âèäîâ D. elatum â ðàâíèííîé ÷àñòè Ïðåäóðàëüÿ è D.
alpinum íà ã. Ìàë. Èðåìåëü íà âûñîòå 1080 ì íàä ó.ì. ôåíîëîãè÷åñ-
êèå ôàçû ðàñòÿíóòû è ñìåíÿþò äðóã äðóãà ïîñòåïåííî.
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Íà ïðîáíîé ïëîùàäè È6 â óñëîâèÿõ áîëåå æåñòêîãî êëèìàòà ïå-
ðèîä âåãåòàöèè ó ðàñòåíèé D. alpinum êîðî÷å, ïî ñðàâíåíèþ ñ ïåðèî-
äîì âåãåòàöèè ðàñòåíèé D. elatum íà ïðîáíîé ïëîùàäè ÁË, áîëåå ÷åì
íà òðè íåäåëè (òàáë. 31). Ïðè ýòîì ïðîäîëæèòåëüíîñòü îòäåëüíûõ

ôåíîëîãè÷åñêèõ ôàç íå îäèíàêîâà. Ñòàäèÿ ðîçåòêè (ïåðèîä äî íà÷àëà
áóòîíèçàöèè) â ãîðàõ áîëåå ïðîäîëæèòåëüíà, ÷åì íà ðàâíèíå. Ñ áèî-
ëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ ýòî îïðàâäàíî, òàê êàê â ãîðàõ äîëüøå ñî-
õðàíÿåòñÿ îïàñíîñòü çàìîðîçêîâ, êîòîðûå ìîãóò ïîâðåäèòü áóòîíû.
Îñòàëüíûå ôåíîëîãè÷åñêèå ôàçû â ãîðàõ êîðî÷å, ÷åì íà ðàâíèíå,
ïðè÷åì ó êàæäîé ñëåäóþùåé ôàçû ðàçëè÷èå ïî ïðîäîëæèòåëüíîñòè
óâåëè÷èâàåòñÿ. Òåìïû ðîñòà ðàñòåíèé â òå÷åíèå ïåðèîäà âåãåòàöèè
íà îáåèõ ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ èçìåíÿþòñÿ (òàáë. 32, 33). Íàèáîëüøèå
òåìïû ðîñòà â âûñîòó îòìå÷åíû íà ñòàäèè ðîçåòêè. Íà íà÷àëüíûõ ýòà-
ïàõ ðàçâèòèÿ (äî âûñîòû ðîçåòêè 70�75 ñì) ñêîðîñòü ðîñòà íèæíåé
÷àñòè ãåíåðàòèâíûõ ïîáåãîâ (äî ñîöâåòèÿ) â ãîðàõ âûøå, ÷åì íà ðàâ-
íèíå, à íà áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ îíè âûðàâíèâàþòñÿ. Ñîöâåòèå ó ðàñ-
òåíèé â ãîðàõ â ñðåäíåì êîðî÷å, ÷åì íà ðàâíèíå, è åãî ðîñò çàêàí÷è-
âàåòñÿ â áîëåå ñæàòûå ñðîêè.

Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ âî âñåõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé ó îáîèõ
âèäîâ áûëî íàèáîëüøèì íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ. Â
êîðíÿõ, ñòåáëÿõ è ëèñòüÿõ îíî áûëî áîëåå âûñîêèì â ãîðàõ è ñîñòàâ-
ëÿëî ñîîòâåòñòâåííî 10.33, 4.84 è 6.43%, à íà ðàâíèíå � 5.59, 3.94 è
4.22% (òàáë. 34).

Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ è íàäçåìíîé ÷àñòè
ðàçëè÷àëàñü. Â íàäçåìíîé ÷àñòè â òå÷åíèå âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà

Ôåíîëîãè÷åñêèå ôàçû D. alpinum var. hebecarpum (È6) D. elatum var. elatum (ÁË)

Ñòàäèÿ ðîçåòêè 52 46

Áóòîíèçàöèÿ 33 38

Öâåòåíèå 38 51

Ïëîäîíîøåíèå 33 67

Âåãåòàöèîííûé ïåðèîä 105 128

Ò à á ë è ö à  31

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ôàç ôåíîëîãè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé Delphinium aggr.
elatum L. â ðàâíèííîé ÷àñòè Ïðåäóðàëüÿ (âûáîðêà ÁË) è íà

âûñîêîãîðüå Þæíîãî Óðàëà (âûáîðêà È6), â äíÿõ
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ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ âñå âðåìÿ ñíèæàëîñü, à â êîðíÿõ ê íà÷àëó
öâåòåíèÿ ñíèæàëîñü â 2 ðàçà, íî ê êîíöó ïåðèîäà âåãåòàöèè ñëàáî
óâåëè÷èâàëîñü.

Òàêèì îáðàçîì, â ìîìåíò ñõîäà ñíåæíîãî ïîêðîâà, â ïåðèîä
ïîäãîòîâêè ê íà÷àëó âåãåòàöèè â êîðíÿõ ðàñòåíèé âèäîâ êîìïëåê-
ñà D. aggr. elatum ïðîèñõîäèò ñèíòåç àëêàëîèäîâ, è èõ ñîäåðæà-
íèå óâåëè÷èâàåòñÿ. Çàòåì îíî ñíèæàåòñÿ çà ñ÷åò ïåðåõîäà â èí-
òåíñèâíî ðàñòóùèå îðãàíû íàäçåìíîé ÷àñòè. Ýòî ïîäòâåðæäàåò
ïðåäïîëîæåíèå î ñâÿçè ìåæäó ñîäåðæàíèåì äèòåðïåíîâûõ àëêà-
ëîèäîâ è èíòåíñèâíîñòüþ ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ â ðàñòåíèÿõ.

Äàòû
×èñëî äíåé
îò íà÷àëà
âåãåòàöèè

Ôåíîôàçà
Âûñîòà

ðàñòåíèÿ, ñì
Äëèíà

ñòåáëÿ, ñì
Äëèíà ñî-
öâåòèÿ, ñì

23.05 8 íà÷àëî âåãåòàöèè 24,8 24,8 0

3.06 16 ñòàäèÿ ðîçåòêè 59,0 59,0 0

16.06 29 ñòàäèÿ ðîçåòêè 110,6 108,0 2,6

2.07 45 áóòîíèçàöèÿ 191,0 127,5 63,6

24.07 67 öâåòåíèå 213,4 152,3 61,1

19.08 94 ïëîäîíîøåíèå 226,7 152,8 73,8

Ò à á ë è ö à  32

Ñåçîííîå ðàçâèòèå ðàñòåíèé D. elatum var. elatum â ðàâíèííîé ÷àñòè
Ïðåäóðàëüÿ (âûáîðêà ÁË)

Äàòû
×èñëî äíåé
îò íà÷àëà
âåãåòàöèè

Ôåíîôàçà
Âûñîòà

ðàñòåíèÿ, ñì
Äëèíà

ñòåáëÿ, ñì
Äëèíà ñî-
öâåòèÿ, ñì

29.05 6
íà÷àëî
âåãåòàöèè

28,8 28,8 0

9.06 16 ñòàäèÿ ðîçåòêè 69,4 69,4 0

21.06 29 ñòàäèÿ ðîçåòêè 98,4 97,2 1,2

30.06 38 ñòàäèÿ ðîçåòêè 131,6 125,4 6,2

14.07 52 áóòîíèçàöèÿ 153,9 137,0 16,9

1.08 69 öâåòåíèå 191,0 142,7 48,3

18.08 77 ïëîäîíîøåíèå 191,0 142,7 48,3

Ò à á ë è ö à  33

Ñåçîííîå ðàçâèòèå ðàñòåíèé D. alpinum var. hebecarpum íà âûñîêîãîðüå
Þæíîãî Óðàëà (âûáîðêà È6)
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Ó ðàñòåíèé âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. elatum â íà÷àëå ïåðèîäà
âåãåòàöèè ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè òåì âûøå, ÷åì
âûøå îíî â êîðíÿõ. Ìîæíî ïðîãíîçèðîâàòü, ÷òî â íà÷àëå ñåçîííîãî
ðàçâèòèÿ â ñìåøàííûõ è ãîðíî-äîëèííûõ ïîïóëÿöèÿõ îíî áóäåò âûøå,
÷åì â ðàâíèííûõ. Ýòà çàêîíîìåðíîñòü ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàíà ïðè
îðãàíèçàöèè çàãîòîâîê ðàñòåíèé êîìïëåêñà D. aggr. elatum â êà÷åñòâå
ñûðüÿ äëÿ ïîëó÷åíèÿ äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ.

8.4.2. Êîìïëåêñ D. aggr. dictyocarpum DC.

Â òàáë. 35 ïðèâåäåíû äàííûå ïî ñîäåðæàíèþ ñóììû àëêàëîèäîâ
â êîðíÿõ è íàäçåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèé êîìïëåêñà D. aggr. dictyocarpum
íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ íà ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ Ñ1
(D. dictyocarpum) è Ñ2 (D. uralense). Ó îáîèõ âèäîâ ñîäåðæàíèå àëêà-
ëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè âñåãäà âûøå, ÷åì â êîðíÿõ. Â êîðíÿõ ðàñòå-
íèé D. dictyocarpum ê ïåðèîäó öâåòåíèÿ îíî ñíèæàåòñÿ íà 30%,
à êîíöó âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà âîçðàñòàåò è ñòàíîâèòñÿ äàæå áîëü-
øèì, ÷åì â íà÷àëå ïåðèîäà âåãåòàöèè. Â íàäçåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèé
ýòîãî âèäà íàèáîëüøåå ñîäåðæàíèå îòìå÷åíî â íà÷àëå ïåðèîäà âåãå-
òàöèè. Ê êîíöó ïåðèîäà âåãåòàöèè îíî ñèëüíî ñíèæàåòñÿ. Â êîðíÿõ
ðàñòåíèé D. uralense íàèáîëüøåå ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ îòìå÷åíî â
íà÷àëå ïåðèîäà âåãåòàöèè. Ê ïåðèîäó áóòîíèçàöèè îíî ñëàáî óìåíüøà-

Ñòàäèè âåãåòàöèè
D. elatum var. elatum (ÁË) D. alpinum var. hebecarpum (È6)

 êîðíè ëèñòüÿ ñòåáëè  êîðíè ëèñòüÿ ñòåáëè

Íà÷àëî âåãåòàöèè 5,59 4,22 3,94 10,33 6,43 4,84

Ñòàäèÿ ðîçåòêè 4,3 3,76 2,4 -* 4,20 2,80

Áóòîíèçàöèÿ 4,75 3,17 1,32 -* 2,17 1,58

Öâåòåíèå 3,31 2,28 1,54 5,03 1,64 1,77

Ïëîäîíîøåíèå 3,63 1,85 1,13 5,09 1,54 0,77

 Kîíåö âåãåòàöèè 3,44 - - 5,59 - -

Ò à á ë è ö à  34

Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ Delphinium aggr. elatum L.
â ðàâíèííîé ÷àñòè Ïðåäóðàëüÿ (âûáîðêà ÁË)

è íà âûñîêîãîðüå Þæíîãî Óðàëà (âûáîðêà È6)

* Â ñâÿçè ñ óíèêàëüíîñòüþ ìàëî÷èñëåííîé ïîïóëÿöèè íà ýòèõ ñòàäèÿõ êîðíè íå
îòáèðàëèñü.
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åòñÿ è îñòàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè íåèçìåííûì äî êîíöà âåãåòàöèè. Â íàä-
çåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèé ýòîãî âèäà, êàê è ó âèäà D. dictyocarpum, ñóì-
ìà àëêàëîèäîâ áûëî íàèáîëüøåé â íà÷àëå ïåðèîäà âåãåòàöèè.

Òàêèì îáðàçîì, ê ïåðèîäó öâåòåíèÿ ó îáîèõ âèäîâ ïðîèñõîäèò ñíè-
æåíèå ñîäåðæàíèÿ àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ ðàñòåíèé, íî ê êîíöó ïåðèîäà
âåãåòàöèè ó ðàñòåíèé D. dictyocarpum îíî âîçðàñòàåò, ó
D. uralense îñòàåòñÿ íà òîì æå óðîâíå. Â íàäçåìíîé ÷àñòè ó îáîèõ
âèäîâ â íà÷àëå âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà ñîäåðæàíèå áûëî íàèáîëü-
øèì, à ê îñåíè ñíèæàëîñü, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò ëèòåðàòóðíûì äàííûì î
ñåçîííîé äèíàìèêå ñîäåðæàíèÿ àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ ðîäà Delphinium
[Íàðçóëàåâ è äð., 1972; Ñàëèìîâ è äð., 1978]. Íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ
ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè
D. dictyocarpum âûøå, ÷åì â íàäçåìíîé ÷àñòè D. uralense. Ìîæíî ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî íà ñòàäèÿõ áóòîíèçàöèè è öâåòåíèÿ ó D. dictyocarpum
ïðîèñõîäèò áîëüøèé îòòîê àëêàëîèäîâ â íàäçåìíóþ ÷àñòü. Ïî ëèòåðà-
òóðíûì äàííûì [Ñèäîðîâà è äð., 2000á], áîëåå âûñîêîå ñîäåðæàíèå
äèòåðïåíîâûõ àëêàëîèäîâ, ïðåîáëàäàþùèõ â ñóììå àëêàëîèäîâ ó âè-
äîâ ðîäà Delphinium, ìîæåò ïîëîæèòåëüíî âëèÿòü íà ðîñòîâûå ïðîöåñ-
ñû íàäçåìíûõ ïîáåãîâ. Ïðè áëèçêèõ ñðîêàõ íà÷àëà öâåòåíèÿ ó ðàñòå-
íèé D. dictyocarpum ñðåäíÿÿ âûñîòà íàäçåìíûõ ïîáåãîâ â ìîìåíò öâå-
òåíèÿ ñîñòàâëÿåò 127 ñì, ÷òî ïî÷òè â 2 ðàçà áîëüøå, ÷åì ó âèäà
D. uralense. Âîçìîæíî, ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè
D. dictyocarpum âûøå, ÷åì ó D. uralense, â ñâÿçè ñ íåîáõîäèìîñòüþ
áîëåå èíòåíñèâíîãî ðîñòà ðàñòåíèé ýòîãî âèäà.

Îñîáåííîñòè ñîñòàâà àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ D. uralense â íàñòî-
ÿùåå âðåìÿ èçó÷àþòñÿ â Èíñòèòóòå îðãàíè÷åñêîé õèìèè ÓÍÖ ÐÀÍ ïîä
ðóêîâîäñòâîì àêàäåìèêà ÐÀÍ Ì.Ñ. Þíóñîâà.

Ò à á ë è ö à  35

Ñåçîííàÿ äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ
Delphinium dictyocarpum DC. è Delphinium uralense Nevski, %

Ôåíîôàçà
D. dictyocarpum D. uralense

â êîðíÿõ
â íàäçåìíîé

÷àñòè
â êîðíÿõ

â íàäçåìíîé
÷àñòè

Ñòàäèÿ ðîçåòêè 2.71 1.98* 3.37 1.36*

Áóòîíèçàöèÿ 2.42 1.0 3.16 0.77

Öâåòåíèå 1.74 0.79 3.10 0.88

Ïëîäîíîøåíèå 3.09 0.30 - -

Kîíåö âåãåòàöèè 2.92 - 3.17 -

* Ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ îïðåäåëÿëè òîëüêî â ëèñòüÿõ.
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8.5. Îáùèå çàêîíîìåðíîñòè ñîäåðæàíèÿ àëêàëîèäîâ
â ðàñòåíèÿõ ðîäà Delpinium L. íà Þæíîì Óðàëå

Ñîïîñòàâëåíèå çàêîíîìåðíîñòåé ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ
â êîðíÿõ ðàñòåíèé êîìïëåêñîâ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ ðîäà
Delpinium ïîçâîëÿåò ñäåëàòü íåñêîëüêî îáùèõ âûâîäîâ. Áîëåå âûñî-
êîå ñîäåðæàíèå â êîðíÿõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ó þæíîóðàëüñêèõ
âèäîâ ýòîãî ðîäà îòìå÷àåòñÿ â õîëîäíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ñ êîðîòêèì
ïåðèîäîì âåãåòàöèè. Íàèáîëüøåå ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ
ðàñòåíèé íàáëþäàåòñÿ ó ôîðì D. alpinum var. hebecarpum â ïîäãîëü-
öîâûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ è D. elatum var. glandulosum, ïðîèçðàñòàþùåé
â óñëîâèÿõ ìíîãîëåòíåé ïî÷âåííîé ìåðçëîòû.

Îäíèì èç îñíîâíûõ ôàêòîðîâ, îïðåäåëÿþùèõ ñîâðåìåííóþ òàê-
ñîíîìè÷åñêóþ è ïîïóëÿöèîííóþ ñòðóêòóðó êîìïëåêñà D. aggr. elatum,
ÿâëÿåòñÿ ãðàäèåíò æåñòêîñòè êëèìàòà, ïîýòîìó â ïðåäåëàõ ýòîãî êîì-
ïëåêñà âûðàæåíû òàêñîíîìè÷åñêèå è ïîïóëÿöèîííûå ðàçëè÷èÿ ïî ñî-
äåðæàíèþ ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé. Ó âè-
äîâ êîìïëåêñà D. aggr.  dictyocarpum âåäóùèì ôàêòîðîì, îïðåäåëÿþ-
ùèì ñîñòàâ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, ê êîòîðûì ïðèóðî÷åíû ýòè âèäû,
è èõ ïîïóëÿöèîííóþ ñòðóêòóðó, ÿâëÿåòñÿ ðåæèì óâëàæíåíèÿ. Âñëåä-
ñòâèå ýòîãî ó íèõ íåò ÷åòêèõ ïîïóëÿöèîííûõ è öåíîïîïóëÿöèîííûõ
ðàçëè÷èé ðàñòåíèé ïî ñîäåðæàíèþ ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ, íî
íàáëþäàåòñÿ áîëüøåå ñîäåðæàíèå ó ñåâåðíûõ ãðàíèö ðàñïðîñòðàíå-
íèÿ âèäîâ.

Ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèå, ãåîãðàôè÷åñêèå è ïîïóëÿöèîííûå çàêîíî-
ìåðíîñòè ñîäåðæàíèÿ àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèé þæíî-
óðàëüñêèõ êîìïëåêñîâ âèäîâ ðîäà Delphinium â ïåðèîä öâåòåíèÿ íå
óñòàíîâëåíû, ÷òî ñâÿçàíî ñ áîëüøåé ëàáèëüíîñòüþ ñîäåðæàíèÿ àëêà-
ëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè.

Ó ðàñòåíèé âñåõ ïðîàíàëèçèðîâàííûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ åäèíèö
íàèáîëüøåå ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ è íàäçåìíîé
÷àñòè ðàñòåíèé îòìå÷àåòñÿ â íà÷àëå ïåðèîäà âåãåòàöèè âî âðåìÿ
èíòåíñèâíîãî ðîñòà. Íà íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ â íàä-
çåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèé ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ âûøå ïðè
ïðîèçðàñòàíèè â óñëîâèÿõ áîëåå êîðîòêîãî âåãåòàöèîííîãî ïåðèî-
äà. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î ñâÿçè ñîäåðæàíèÿ äèòåðïåíîâûõ àëêà-
ëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ ñ òåìïàìè ïðîèñõîäÿùèõ â íèõ ðîñòîâûõ ïðî-
öåññîâ.

Âûñîêîå ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ ðîäà Delphinium íà
Þæíîì Óðàëå ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü èõ êàê ïîòåíöèàëüíûå èñòî÷-
íèêè ñûðüÿ äëÿ ïðîèçâîäñòâà íîâûõ ëåêàðñòâåííûõ ïðåïàðàòîâ. Áåç
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îïàñíîñòè óíè÷òîæåíèÿ âîçìîæíî ðåñóðñíîå èñïîëüçîâàíèå ñûðüå-
âîé áàçû òîëüêî êîìïëåêñà áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ D. aggr. elatum.
Çàãîòîâêà êîðíåé è íàäçåìíîé ÷àñòè ýòèõ ðàñòåíèé âîçìîæíà òîëüêî
â ñðåäíåãîðíîé ÷àñòè Þæíîãî Óðàëà, ãäå ðàñïðîñòðàíåíû äîñòàòî÷íî
àëêàëîèäîïðîäóêòèâíûå ñìåøàííûå ïîïóëÿöèè âèäîâ D. elatum è
D. alpinum. Åå ñëåäóåò ïðîâîäèòü â íà÷àëå ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ, ñî-
áëþäàÿ îáùåïðèíÿòûå ïðàâèëà âåäåíèÿ çàãîòîâîê ìíîãîëåòíèõ ëå-
êàðñòâåííûõ ðàñòåíèé [Êðûëîâà, 1986], ïðåäóñìàòðèâàþùèõ âîçìîæ-
íîñòü âîññòàíîâëåíèÿ ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé. Ïðîâîäèòü çàãîòîâêó
âèäà D. alpinum íåëüçÿ, òàê êàê ýòî ÷ðåçâû÷àéíî ðåäêèé âèä è åãî,
âèäèìî, íåîáõîäèìî çàíåñòè â «Êðàñíóþ êíèãó ðàñòèòåëüíîãî è æè-
âîòíîãî ìèðà ÐÁ». Çàãîòîâêà ðàñòåíèé ðàâíèííîé ôîðìû (D. elatum
var. elatum) íåöåëåñîîáðàçíà, òàê êàê â íèõ íèæå ñîäåðæàíèå ñóììû
àëêàëîèäîâ è ÷èñëåííîñòü ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé â ëîãàõ ñîñòàâëÿåò
â ñðåäíåì 30�50 øò.

Ðåñóðñíîå èñïîëüçîâàíèå âèäîâ êîìïëåêñîâ D. aggr. dictyocarpum
è D. aggr. cuneatum íà òåððèòîðèè Þæíîãî Óðàëà âîçìîæíî òîëüêî
ïðè ââåäåíèè èõ â ïëàíòàöèîííóþ êóëüòóðó.
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ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Àíàëèç ñòðóêòóðû êîìïëåêñîâ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ D. aggr.
elatum L., D. aggr. cuneatum Stev. ex DC. è D. aggr. dictyocarpum DC. íà
Þæíîì Óðàëå ïîêàçàë, ÷òî íàèáîëåå ñëîæíóþ ñòðóêòóðó èìååò êîìï-
ëåêñ D. aggr. elatum. Ðàçíîîáðàçèå åãî ðàñòåíèé ïðåäñòàâëåíî 10
ôåíîòèïàìè 3 áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ � D. elatum, D. nurguschense
è D. alpinum. Áîëüøîå ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ðàñòåíèé ÿâëÿ-
åòñÿ ñëåäñòâèåì ñëîæíîé èñòîðèè ôîðìèðîâàíèÿ ñîâðåìåííîé ñòðóê-
òóðû ýòîãî êîìïëåêñà â êîíöå ïëåéñòîöåíà � íà÷àëå ãîëîöåíà. Îäèí
èç âûÿâëåííûõ ôåíîòèïîâ D. elatum � ñ æåëåçèñòûì îïóøåíèåì ðàñ-
òåíèé â íèæíåé ÷àñòè ñòåáëÿ � â ðÿäå ëîêàëèòåòîâ ïî ïåðèìåòðó
Þæíîãî Óðàëà äîìèíèðóåò, ïîýòîìó îí âûäåëåí â îòäåëüíóþ, ðàíåå
íå îïèñàííóþ ôîðìó D. elatum var. glandulosum nov.

Àíàëèç ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè ôåíîòèïîâ ïîêàçàë, ÷òî êîìïëåêñ
D. aggr. elatum ïðåäñòàâëåí íà Þæíîì Óðàëå 6 ãðóïïàìè ïîïóëÿöèé
äâóõ âèäîâ � D. elatum è D. alpinum: ðàâíèííîé, ãîðíî-äîëèííîé è
íèçêîãîðíîé, â êîòîðûõ äîìèíèðóþò ôåíîòèïû D. elatum; ïîäãîëüöî-
âîé è ãîðíî-ëåñíîé, â êîòîðûõ äîìèíèðóþò ôåíîòèïû D. alpinum, è
ãîðíîé ñìåøàííîé, â êîòîðîé îäíîâðåìåííî âñòðå÷àþòñÿ â ðàçëè÷-
íîì ñîîòíîøåíèè äðóã ñ äðóãîì ôåíîòèïû âèäîâ D. elatum, D. alpinum,
à èíîãäà åùå è D. nurguschense. Ïîïóëÿöèé âèäà D. nurguschense íà
Þæíîì Óðàëå íå îáíàðóæåíî. Àíàëèç ãåíåòè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè
ïîïóëÿöèé êîìïëåêñà D. aggr. elatum ïîêàçàë, ÷òî íàèáîëåå ñóùå-
ñòâåííî îò âñåõ ïðî÷èõ îòëè÷àåòñÿ ïîäãîëüöîâàÿ ïîïóëÿöèÿ ñ äîìè-
íèðîâàíèåì ðàñòåíèé ôîðìû D. alpinum var. hebecarpum.

Êîìïëåêñ D. aggr. cuneatum íà Þæíîì Óðàëå ïðåäñòàâëåí ãèá-
ðèäíîé ïîïóëÿöèåé âèäîâ D. cuneatum è D. subcuneatum. Èñõîäÿ èç
òîãî, ÷òî äëÿ Ñðåäíåãî Óðàëà óêàçûâàåòñÿ òîëüêî D. cuneatum, ìîæ-
íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îí ÿâëÿåòñÿ áîëåå «êðèîôèëüíûì» ïî ñðàâíå-
íèþ ñ D. subcuneatum è äîìèíèðîâàë â ïåðèîäû ñ áîëåå õîëîäíûì
êëèìàòîì.

Êîìïëåêñ D. aggr. dictyocarpum ïðåäñòàâëåí íà Þæíîì Óðàëå äâóìÿ
äîñòàòî÷íî õîðîøî ýêîëîãè÷åñêè è ôåíîëîãè÷åñêè èçîëèðîâàííûìè
âèäàìè � D. uralense è D. dictyocarpum, íå îáðàçóþùèìè ïîïóëÿöèé
ñìåøàííîãî òèïà. Âèä D. uralense â ãðàíèöàõ îñíîâíîãî àðåàëà ïðåä-
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ñòàâëåí îäíîé ïîïóëÿöèåé, ôðàãìåíòèðîâàííîé èíòåíñèâíûì âûïà-
ñîì. Â ïðåäåëàõ ýòîé ïîïóëÿöèè ìîðôîëîãè÷åñêè ðàçëè÷àþòñÿ ðàñ-
òåíèÿ þæíîé, âîñòî÷íîé è ñåâåðî-çàïàäíîé ñóáïîïóëÿöèé. Âèä
D. dictyocarpum ïðåäñòàâëåí ñåâåðíîé, çàóðàëüñêî-ñòåïíîé, þæíî-
óðàëüñêî-ñòåïíûìè è ëåñîñòåïíûìè ïîïóëÿöèÿìè. Â èçó÷åííûõ ïîïó-
ëÿöèÿõ âèäîâ D. uralense è D. dictyocarpum äîìèíèðóþò ôåíîòèïû,
ìîðôîëîãè÷åñêè ñîîòâåòñòâóþùèå òèïè÷íîìó îáëèêó ýòèõ âèäîâ. Ïî
ïåðèìåòðó Þæíîãî Óðàëà â ïîïóëÿöèÿõ D. dictyocarpum âñòðå÷àåòñÿ
ôåíîòèï, áëèçêèé ïî ñîâîêóïíîñòè ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ðàñ-
òåíèé ê âèäó D. cyananthum Nevski, ïðîèçðàñòàþùåìó â ãîðíûõ ñòåï-
íûõ ëóãàõ Çàïàäíîé Ñèáèðè è Ñðåäíåé Àçèè. Àíàëèç àðåàëîâ, ìîðôî-
ëîãè÷åñêèõ è ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé D. uralense è ñèñòåìàòè-
÷åñêè áëèçêèõ âèäîâ ïîçâîëÿåò ñäåëàòü ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â
êîíöå ïëåéñòîöåíà � íà÷àëå ãîëîöåíà âèäû D. cyananthum  è D. uralense
áûëè ðàçíîâèäíîñòÿìè îäíîãî âèäà, èìåâøåãî îáùèé àðåàë îò Àëòàÿ
äî Óðàëà. Â ïðîöåññå àäàïòàöèè ê çàñóøëèâîìó êëèìàòó íà Çèëàèðñ-
êîì ïëàòî ñôîðìèðîâàëàñü áîëåå îïóøåííàÿ ôîðìà ýòîãî âèäà, êî-
òîðàÿ ïðè ðàçðûâå åãî àðåàëà îáðàçîâàëà óçêîýíäåìè÷íûé âèä
D. uralense. Ïðè èçìåíåíèè êëèìàòà íà áîëåå òåïëûé â ïðåäãîðüÿõ
Þæíîãî Óðàëà D.cyananthum ïîñòåïåííî çàìåñòèëñÿ âèäîì
D. dictyocarpum.

Â ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèÿõ áëèçêèõ âèäîâ ðîäà Delphinium ïðîñëå-
æèâàåòñÿ ôåíîòèïè÷åñêàÿ è ãåíîòèïè÷åñêàÿ ïðîñòðàíñòâåííàÿ íåî-
äíîðîäíîñòü. Â ôîðìèðîâàíèè ïðîñòðàíñòâåííîé ãåíîòèïè÷åñêîé
ñòðóêòóðû è ðàçíîîáðàçèÿ ðàñòåíèé âàæíóþ ðîëü èãðàþò îñîáåííîñ-
òè ðåëüåôà, îïðåäåëÿþùèå äèñòàíöèþ ðàçíîñà ñåìÿí è êîíòàêò ñ
äðóãèìè ïîïóëÿöèÿìè.

Ó ðàñòåíèé ðîäà Delphinium íà âñåõ ñòàäèÿõ ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ
ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ âûøå, ÷åì â íàäçåìíîé ÷àñ-
òè. Â ïåðèîä öâåòåíèÿ íàèáîëåå âûñîêîå ñîäåðæàíèå ñóììû àëêàëî-
èäîâ â êîðíÿõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé îòìå÷àåòñÿ â õîëîäíûõ ìåñòî-
îáèòàíèÿõ ñ êîðîòêèì ïåðèîäîì âåãåòàöèè. Âàðèàáåëüíîñòü ñîäåð-
æàíèÿ â ïðåäåëàõ îòäåëüíûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ åäèíèö çàâèñèò îò øè-
ðîòû èõ ýêîëîãè÷åñêîãî àðåàëà íà ãðàäèåíòå æåñòêîñòè êëèìàòà. Ó
êîìïëåêñà áëèçêèõ âèäîâ D. aggr. elatum, èìåþùåãî ðàñïðîñòðàíå-
íèå îò Ïðåäóðàëüÿ äî âûñîêîãîðèé Þæíîãî Óðàëà, ïðîèñõîäèò òàêñî-
íîìè÷åñêàÿ è ïîïóëÿöèîííàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ âäîëü ãðàäèåíòà æåñ-
òêîñòè êëèìàòà, ñëåäñòâèåì ÷åãî ÿâëÿþòñÿ íàáëþäàåìûå ïîïóëÿöè-
îííûå è òàêñîíîìè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ïî ñîäåðæàíèþ ñóììû àëêàëîè-
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äîâ â êîðíÿõ ðàñòåíèé. Â ïðåäåëàõ àðåàëà âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr.
dictyocarpum òåìïåðàòóðíûé ðåæèì è ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïåðèîäà
âåãåòàöèè ðàñòåíèé âàðüèðóþò çíà÷èòåëüíî ñëàáåå, ïîýòîìó ó âèäîâ
ýòîãî êîìïëåêñà âûäåëåííûå ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì òèïû
ïîïóëÿöèé è ñóáïîïóëÿöèé ïî ñîäåðæàíèþ ñóììû àëêàëîèäîâ â êîð-
íÿõ ðàñòåíèé ñóùåñòâåííî íå ðàçëè÷àþòñÿ.

Óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîèäîâ â îòäåëüíûõ ÷àñòÿõ ðàñ-
òåíèé çàâèñèò îò èíòåíñèâíîñòè ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ. Êàê â êîðíÿõ,
òàê è â íàäçåìíîé ÷àñòè îí íàèáîëåå âûñîê â íà÷àëå ñåçîííîãî ðàç-
âèòèÿ, à ê ñåðåäèíå ïåðèîäà âåãåòàöèè ïî ìåðå ñíèæåíèÿ òåìïîâ
ðîñòà óìåíüøàåòñÿ.

Ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèõ èëè ïîïóëÿöèîííûõ ðàçëè÷èé ðàñòåíèé ïî
ñîäåðæàíèþ ñóììû àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè â ïåðèîä öâåòåíèÿ
íå âûÿâëåíî. Áîëüøàÿ âàðèàáåëüíîñòü ñîäåðæàíèÿ ñóììû àëêàëîè-
äîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè, âèäèìî, ñâÿçàíà ñ çàâèñèìîñòüþ èíòåíñèâíî-
ñòè ðîñòà íàäçåìíîé ÷àñòè îò ïîãîäíûõ îñîáåííîñòåé ñåçîíà â ðàç-
ëè÷íûõ óñëîâèÿõ ìåñòîîáèòàíèÿ, îò ïîâðåæäåíèÿ ðàñòåíèé íàñåêî-
ìûìè-âðåäèòåëÿìè è ò.ä. Â íà÷àëå ïåðèîäà âåãåòàöèè ñîäåðæàíèå
ñóììû àëêàëîèäîâ â íàäçåìíîé ÷àñòè âûøå ó ðàñòåíèé ñ áîëåå âûñî-
êèì ñîäåðæàíèåì àëêàëîèäîâ â êîðíÿõ.

Âûñîêîå ñîäåðæàíèå àëêàëîèäîâ â ðàñòåíèÿõ ðîäà Delphinium
ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü èõ êàê ïîòåíöèàëüíûå èñòî÷íèêè ñûðüÿ äëÿ
ïðîèçâîäñòâà íîâûõ ëåêàðñòâåííûõ ïðåïàðàòîâ.

Àíàëèç çàêîíîìåðíîñòåé ðàñïðîñòðàíåíèÿ ðîäà Delphinium ïîêà-
çàë, ÷òî åãî âèäû øèðîêî ïðåäñòàâëåíû â ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ
Þæíîãî Óðàëà. Íàèáîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå èìåþò ðàñòåíèÿ êîìï-
ëåêñà D. aggr. elatum. Îíè ïðîèçðàñòàþò îò ïîäãîëüöîâîãî ïîÿñà íàè-
áîëåå âûñîêèõ õðåáòîâ Þæíîãî Óðàëà äî ëîãîâ â ðàâíèííîé ÷àñòè
Ïðåäóðàëüÿ, Çàóðàëüÿ è Çèëàèðñêîãî ïëàòî. Çàãîòîâêà êîðíåé è íàä-
çåìíîé ÷àñòè ýòèõ ðàñòåíèé âîçìîæíà òîëüêî â ñðåäíåãîðíîé ÷àñòè
Þæíîãî Óðàëà, ãäå ðàñïðîñòðàíåíû äîñòàòî÷íî àëêàëîèäîïðîäóêòèâ-
íûå ñìåøàííûå ïîïóëÿöèè âèäîâ D. elatum è D. alpinum. Åå öåëåñîîá-
ðàçíî ïðîâîäèòü â íà÷àëüíûå ïåðèîäû ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ñ ñîáëþ-
äåíèåì ïðàâèë âåäåíèÿ çàãîòîâîê ìíîãîëåòíèõ ëåêàðñòâåííûõ ðàñòå-
íèé [Êðûëîâà, 1986], ïðåäóñìàòðèâàþùèõ âîçìîæíîñòü âîññòàíîâëå-
íèÿ ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé. Ïðîâîäèòü çàãîòîâêó âèäà D. alpinum
íåëüçÿ, òàê êàê ýòî ÷ðåçâû÷àéíî ðåäêèé âèä è åãî, âèäèìî, íåîáõîäè-
ìî çàíåñòè â «Êðàñíóþ êíèãó ðàñòèòåëüíîãî è æèâîòíîãî ìèðà ÐÁ».
Çàãîòîâêà ðàñòåíèé ôîðìû D. elatum var. elatum  â Ïðåäóðàëüå íåöå-
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ëåñîîáðàçíà, òàê êàê â ðàñòåíèÿõ ýòîé ôîðìû íèæå ñîäåðæàíèå ñóì-
ìû àëêàëîèäîâ è ÷èñëåííîñòü ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé â ëîãàõ ñîñòàâ-
ëÿåò â ñðåäíåì 30�50 øò.

Àðåàë êîìïëåêñà D. aggr. cuneatum íà òåððèòîðèè ÐÁ îãðàíè÷åí
Áåëåáååâñêîé âîçâûøåííîñòüþ, è âèäû ýòîãî êîìïëåêñà íåîáõîäèìî
çàíåñòè â «Êðàñíóþ êíèãó ðàñòèòåëüíîãî è æèâîòíîãî ìèðà ÐÁ». Èõ
ðåñóðñíîå èñïîëüçîâàíèå âîçìîæíî òîëüêî ïðè ââåäåíèè â ïëàíòà-
öèîííóþ êóëüòóðó.

Ðåñóðñíîå èñïîëüçîâàíèå âèäîâ êîìïëåêñà D. aggr. dictyocarpum
íà òåððèòîðèè Þæíîãî Óðàëà òàêæå âîçìîæíî òîëüêî ïðè ââåäåíèè
èõ â ïëàíòàöèîííóþ êóëüòóðó, òàê êàê âñëåäñòâèå èíòåíñèâíîé ïàñòü-
áû ñêîòà è òàê ïðîèñõîäèò ñíèæåíèå ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé âõîäÿ-
ùèõ â íåãî âèäîâ D. dictyocarpum è D. uralense. Âèä D. uralense äåêî-
ðàòèâåí è çàñóõîóñòîé÷èâ, ïîýòîìó ïðè ââåäåíèè â êóëüòóðó íå íóæ-
äàåòñÿ â ïîñòîÿííîì ïîëèâå. Ïî ðàçìåðàì è îêðàñêå öâåòîâ îí íå
óñòóïàåò ìíîãèì äåêîðàòèâíûì ñîðòàì æèâîêîñòåé è ìîæåò áûòü âêëþ-
÷åí â ñïèñîê ðàñòåíèé, ðåêîìåíäîâàííûõ äëÿ îçåëåíåíèÿ ãîðîäîâ
Ðåñïóáëèêè Áàøêîðòîñòàí.

Â þãî-çàïàäíîé ÷àñòè Çèëàèðñêîãî ïëàòî, ãäå ïðîèçðàñòàåò
D. uralense, íåò îñîáî îõðàíÿåìûõ ïðèðîäíûõ òåððèòîðèé. Â ðàñòè-
òåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ ñ ó÷àñòèåì D. uralense âñòðå÷àþòñÿ òðè ðåäêèõ
âèäà, çàíåñåííûõ â «Êðàñíóþ êíèãó ÐÑÔÑÐ» [1988] (Delphinium uralense
Nevski, Stipa pennata L., Lathyrus litvinovii Iljin), è ðÿä âèäîâ, çàíåñåííûõ
â «Êðàñíóþ êíèãó Ðåñïóáëèêè Áàøêîðòîñòàí» [2001]. Äëÿ ñîõðàíåíèÿ
ðàçíîîáðàçèÿ ýíäåìè÷íîãî âèäà D. uralense âìåñòå ñ óíèêàëüíûì êîì-
ïëåêñîì ãîðíî-ñòåïíîé ðàñòèòåëüíîñòè íà Çèëàèðñêîì ïëàòî íåîáõî-
äèìî ñîçäàòü îñîáî îõðàíÿåìóþ ïðèðîäíóþ òåððèòîðèþ, â êîòîðóþ
ìîãëè áû âîéòè òèïè÷íûé (âûáîðêà Õ1, â ñåâåðî-âîñòî÷íîé ÷àñòè àðå-
àëà, Çèëàèðñêèé ðàéîí, 2 êì þãî-âîñòî÷íåå äåðåâíè Õóäàáàíäèíî,
÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè � áîëåå 300 ðàñòåíèé) è ôåíîòèïè÷åñêè ðàç-
íîîáðàçíûé (âûáîðêà Ñ2, Çèëàèðñêèé ðàéîí, 5 êì ñåâåðî-âîñòî÷íåå
äåðåâíè Õóäàáàíäèíî, ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè � áîëåå 500 ðàñòåíèé)
ëîêàëèòåòû ýòîãî âèäà.
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