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Вулканизм является наиболее масштабным и 
наглядным проявлением внутренних сил Земли, 
при этом современные вулканические процессы 
очень динамичны, что позволяет наблюдать их в 
реальном времени. В результате вулканизм созда-
ет своеобразные черты природы тех регионов, где 
он проявляется. Он определяет особенности ли-
тосферы, динамику рельефообразующих процес-
сов, влияет на состав и прозрачность атмосферы, 
а также выступает в качестве одного из основных 
факторов почвообразования. 

Современная вулканическая активность очень 
разнообразна. Это не только эксплозивная и эф-
фузивная деятельность, сопровождающаяся пи-
рокластическими и лавовыми потоками, но и раз-
нообразные проявления газогидротермальной и 
фумарольной активности, которые существенно 
преображают биогеоценозы.

В России районами проявления современного 
вулканизма являются Камчатка и Курильские о-ва. 
Они характеризуются наибольшей вулканической 
активностью в северо-западной части Тихооке-
анского огненного кольца. В этих регионах вул-
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beauverdiana S.K. Schneid. (Rosaceae Juss.) в экстремальных условиях сольфатарной ак-
тивности в кальдере вулкана Головнина и в типичных условиях. Установлено, что соче-
тание экологических факторов в условиях сольфатарной активности – высокие темпера-
туры в почвах и приземном слое атмосферы, а также насыщение их токсичными газами, 
редкими и рассеянными химическими элементами, ограничения доступности почвенной 
влаги – вызывает нарушение в деятельности феллогена и камбия. Отклонения от нор-
мального строения выражаются в изменении следующих параметров внутренней струк-
туры S. beauverdiana – увеличении диаметра стебля, ширины коры, ширины перидермы и 
феллемы, в том числе радиального диаметра клеток феллемы, а также в отсутствии дву-
рядных лучей. Нестабильная работа феллогена и камбия приводит к формированию зон 
аномального строения коры. Количественные показатели тканей и клеток, образующие 
аномальные зоны в коре, отличаются в несколько раз от аналогичных участков с нормаль-
ным строением.
Ключевые слова: кора, феллема, флоэма, аномалии, Spiraea beauverdiana, древес-
ные растения, сольфатарная активность.

канизм – ведущий фактор динамики природных 
экосистем. Наиболее резкие изменения в биогео-
ценозах происходят в результате схода лавовых и 
пирокластических потоков, отложений взрывов 
(Gorshkov, 1967; Manko, Sidelnikov, 1989; Karpov, 
2007; Degterev, 2009).

Для вулканов Курильских островов характер-
ны извержения наиболее опасного, эксплозивного 
(взрывного) типа, при которых радиус поражаемой 
зоны может достигать 25–30 км. Подобные извер-
жения часто сопровождаются палящими тучами, 
а также излияниями пирокластических и грязе-
каменных потоков, протяженность которых до-
стигает нескольких километров, также вулканы 
могут находиться на стадии фумарольной актив-
ности (Laverov, 2005; Melekestsev, 2006; Laverov et 
al., 2006; Tikhonov, 2011). На Курильских островах 
выделяется не менее 36 действующих и потен-
циально опасных вулканов (Rybin et al., 2016). На 
острове Кунашир имеется четыре активных вулка-
на, три из которых находятся на гидротермально-
сольфатарной стадии активности: вулканы Руруй, 
Менделеева и Головнина (Zharkov, 2014).
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не менее 150–200 лет, а на лавовых полях – свыше 
1500 лет (Clarkson, 1998; Cutler et al, 2008; Neshatae-
va, 2009; del Moral, Magnússon, 2014; Grishin, 2014; 
Grishin, 2015; Korablyev, Neshataeva, 2016; Grishin, 
2017; Nekrasov, Korablyev, 2019). 

Фумарольная и газогидротермальная деятель-
ность существенно преобразует окружающий ланд-
шафт за счет выделения летучих оксидов азота, 
серы и паров воды с примесью углекислого газа и 
других веществ, сильного закисления субстрата, 
который содержит большое количество солей, по-
вышенных температур в приземном слое воздуха, 
а материнский субстрат имеет аномально высокие 
содержания многих химических элементов, поэто-
му сольфатарное поле следует рассматривать, как 
природную лабораторию для отбора видов и форм 
растений, устойчивых к воздействию токсичных 
газов и к своеобразным эдафическим и микрокли-
матическим условиям. Вблизи сольфатар в местах 
выхода парогазовых струй атмосферный воздух и 
подстилающий субстрат отличаются от окружаю-
щих биотопов повышенными температурами и со-
держанием соединений серы (Manko, 1980; Manko, 
Sidelnikov, 1989; Neshataeva, 2009).

Смены и формирование растительности в рай-
оне сольфатарных полей зависят от почвенных 
условий, измененных их деятельностью, от устой-
чивости отдельных видов растений к токсичным 
газам (хлористый и фтористый водород, сероводо-
род, сернистый газ и т. д.), а также от особенности 
микроклимата в зоне их проявления. Около актив-
ных сольфатар проявляется специфическая микро-
зональность в размещении растительных группи-
ровок, обусловленная различной устойчивостью 
видов к воздействию газов и своеобразным микро-
климатическим условиям (Manko, 1980). 

Таким образом, влияние вулканической актив-
ности отражается на всех уровнях организации жи-
вой природы.

В современной научной литературе очень сла-
бо освещена проблема влияния извержений, сопро-
вождающихся пеплопадами и лавовыми потоками, 
а также влияния поствулканической активности на 
внутреннюю структуру сосудистых растений. Миро-
вой опыт изучения влияния геофизических явлений 
на древесные растения, в том числе вулканической 
деятельности в области дендрохронологических ис-
следований, изложен в монографии F.H.  Schwein-
gruber (2007) и работах других авторов (Battipaglia 
et al., 2007; Cruz-Munoz et al., 2008; Alfaro Sanchez 
et al., 2020; Carlon Allende et al., 2020). Структурные 
изменения древесины в результате воздействия вул-
канов выражены в формировании узких годичных 
колец, узкой поздней древесины, ложных годичных 

В широком смысле «сольфатарная деятель-
ность» относится к вулканическим проявлениям с 
периодическим или постоянным выделением газов, 
в узком значении термин трактуется как выделение 
пара, содержащего сероводород или сернистый газ 
с температурой от 90 °C до 300 °C (Vlodavets, 1984). 
Сольфатарные поля образовывались в результате 
гидротермально-фреатических взрывов, на месте 
которых остались воронки. Современный микро-
рельеф сольфатарных полей постоянно меняется, 
разрушаются или образуются постройки сольфатар, 
изменяются термальные источники, меняется по-
верхность сольфатарных полей, т.к. гидротермально 
измененные породы подвержены денудации. Микро-
климатические особенности сольфатарных полей 
предполагают, что в местах интенсивных выходов, 
нагретых до 100 °С сольфатарных газов, происходит 
небольшой прогрев воздуха и его увлажнения. Соль-
фатарные газы, содержащие кроме паров воды – СО2, 
Н2S, N2 и многие другие газы, оказывают влияние на 
химический состав атмосферных осадков района. 
Сульфатно-хлоридный натриевый состав атмосфер-
ных выпадений на Курильских островах обусловлен 
повышенным содержанием серы в сольфатарных 
выходах (Yurchenko, 2004; Zharkov, 2014). 

Современная гидротермальная и сольфатарная 
деятельность, особенно в пределах сольфатарных 
полей, обусловила формирование особых вулкано-
генных ландшафтов. На этих участках в течение 
длительного времени происходит постоянное воз-
действие агрессивных газов и растворов в условиях 
повышенного температурного фона, как на биотиче-
ские компоненты, так и на литогенную основу, пол-
ностью меняя состав рыхлых отложений и корен-
ных пород, что вызывает изменение направленно-
сти экзогенных процессов и преобразование форм 
рельефа (Bykasov, 1980; Razzhigaeva, 2005). 

Современная вулканическая активность ока-
зывает огромное влияние на формирование и ди-
намику растительного покрова и прослеживается 
на обширных территориях, формируется комплекс 
восстановительных вулканогенных сукцессий, иду-
щих с различной скоростью на разных субстратах 
и ведущих к формированию различных серийных, 
длительно-производных и условно-коренных со-
обществ, соответствующих их широтному и вы-
сотно-поясному положению, особенностям мезо- и 
микрорельефа, химического и гранулометрического 
состава субстрата и условий увлажнения. В усло-
виях нестабильного субстрата и бедного питания 
действуют очень жесткие экотопические фильтры, 
отбирающие наиболее приспособленные виды рас-
тений. Поэтому продолжительность восстанови-
тельных сукцессий на шлаковых полях составляет 
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колец, уменьшение толщины клеточных стенок и 
увеличение доли паренхимы в поздней древесине. 

Исследования, которые выполняет коллектив ла-
боратории экологии растений и геоэкологии ИМГиГ 
ДВО РАН с 2007, года направлены на изучение струк-
турного отклика древесных растений на стрессовые 
геологические и климатические условия островных 
экологических систем. Эти исследования открывают 
возможность выявления адаптивных черт внутрен-
ней структуры для понимания механизмов адаптации 
стебля древесных растений в экстремальных эколо-
гических условиях (Eryemin, Kopanina, 2012; Vatseri-
onova, Kopanina, 2016; Kopanina et al., 2017; Kopani-
na, 2019; Kopanina, Vlasova, 2019; Talskikh, 2019a).

Настоящее исследование выполнено с целью 
изучения внутренней структуры коры однолетнего 
стебля Spiraea beauverdiana S.K. Schneid. (Rosaceae 
Juss.) и ее устойчивости к сочетанию экологических 
факторов, связанных с газогидротермальной актив-
ностью вулкана Головнина на острове Кунашир. Для 
оценки закономерности и тенденции структурных 
изменений древесного растения проанализированы 
особенности коры, изменяющиеся в экстремальных 
условиях. Для достижения поставленной цели были 
выполнены следующие задачи: сбор материала в ус-
ловиях сольфатарного поля и в типичных условиях, 
подготовка микропрепаратов с однолетними стебля-
ми, измерение параметров тканей коры, их стати-
стическая обработка и интерпретация результатов. 
Описание исследованных структурных аномалий в 
коре однолетнего стебля S. beauverdiana в условиях 
кальдеры Головнина.

М а т е р и а л ы  и  м е т о д ы
S. beauverdiana – это кустарник до 30 (60) см 

высотой, с опушенными или голыми молодыми 
побегами красно-коричневого цвета. Кора много-
летнего стебля коричневого цвета. Листья до 6 см 
длиной, до 3,5 см шириной, от почти округлых до 
продолговато-эллиптических, с округлым (изред-
ка клиновидным) основанием и тупой (иногда за-
остренной) верхушкой, сидячие или с коротким (до 
2–5 мм) черешком. Цветки от 4 до 7 мм в диаметре, 
белые, иногда розоватые. Листовки 2,5–3 мм в диа-
метре, опушенные. Ареал этого вида занимает Вос-
точную Сибирь, Дальний Восток России, Японию, 
Китай, Северную Америку (Yakubov et al., 1996). 
Северная граница ареала проходит в арктических 
широтах. В зависимости от экологических условий 
этому виду свойственны две жизненные формы: 
летнезеленый кустарник (до 1 м высотой) и летне-
зеленый кустарничек (Bezdelev, Bezdeleva, 2006). 
Spiraea beauverdiana произрастает в горных лесах и 
редколесьях, стланиковых зарослях, на скалах, ка-
менистых склонах и осыпях, в кустарниковых тун-
драх, по окраинам болот, на разнотравных лугах, в 
том числе приморских (Yakubov et al., 1996).

Для анатомического анализа были отобраны 
однолетние стебли S. beauverdiana с трех особей на 
северном участке берега оз. Кипящего Центрально-
го Восточного сольфатарного поля кальдеры вулка-
на Головнина (Рис. 1). Наиболее близко, на расстоя-
нии 10–15 м от выходов сольфатар, расположенных 
вдоль берега термального озера Кипящего, среди 
каменистого склона вулкана встречаются разроз-
ненные группировки в виде отдельных особей вы-

Рисунок 1. S. beauverdiana на 
северном участке Центрального 
Восточного сольфатарного поля 
кальдеры вулкана Головнина 
(Фото А.И. Тальских)
Figure 1. S. beauverdiana in the 
northern part of the Central Eastern 
(Tsentralnoe Vostochnoe) solfatara 
field of the Golovnin volcano’s 
caldera (Photo by A.I. Talskikh)
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сотой не более 10–15 см. S.  beauverdiana, Ledum 
hypoleucum Kom. и Empetrum sibiricum V.N. Vassil., 
а также рыхлые куртины Reynoutria sachalinensis 
(F. Schmidt) Nakai.

Центральное Восточное сольфатарное поле на-
ходится у подножья южного склона Центрального 
Восточного купола. Здесь выделены четыре обосо-
бленных участка с выходами сольфатарных газов 
и термальных вод: юго-восточный участок, север-
ный, северо-западный и западный (Zharkov, 2014). 
На северном участке функционирует множество 
разнообразных кипящих котлов и сольфатар. Ка-
налы термальных источников на северном участ-
ке разного состава (от субнейтральных до кислых) 
берут начало на глубине два метра из общего го-
ризонта термальных вод. Субнейтральные гидро-
термы разгружаются на поверхности в виде ги-
дрокарбонатно-сульфатных натриево-кальциевых 
термальных источников. Вблизи этих источников 
выходят кислые сульфатные натриевые термы. Они 
формируются в результате внедрения большого 
количества сольфатарных газов, в результате чего 
изначально субнейтральные гидротермы обогаща-
ются сульфат-ионами и становятся более кислыми. 
В северной части озера у берега, где хорошо вид-
ны бурлящие выходы газогидротерм, температура 
воды достигает 80 °С (Zharkov, 2014). 

В типичных условиях образцы S. beauverdiana 
с трех особей были собраны внутри кальдеры, на 
значительном удалении от сольфатарного поля 
(около 1 км) в сообществе – бамбучник кедровост-
ланниково-кустарниковый (Ledum hypoleucum, 
S. beauverdiana, Empetrum sibiricum) (Рис. 2).

Собранный материал фиксировали в день сбора 
в смеси 96% этилового спирта и глицерина в соотно-
шении 3:1. Для изготовления микросрезов исполь-
зовался санный микротом с замораживающим сто-
ликом. Срезы для приготовления постоянных пре-
паратов окрашивали регрессивным методом сафра-
нином и нильским синим с последующей отмывкой 
в растворах этилового спирта возрастающей кон-
центрации (от 50 до 96%) и заключительным обе-
звоживанием в карбоксилоле и ксилоле, фиксирова-
ли в синтетических заливочных средах (Barykina et 
al., 2004). Аналитическое исследование тканей коры 
выполнялось методами световой микроскопии. Про-
граммное обеспечения ZEN2lite и цифровая камера 
AxioCamMRc использовались для компьютерной 
обработки изображений микросрезов и измерения 
биометрических параметров. Проанализировано 24 
количественных показателя тканей коры однолет-
них стеблей. Объем выборки для каждого параметра 
составлял не менее 30 измерений с каждой особи. 
При анализе параметров тканей и клеток в однолет-

них стеблях с двух участков рассчитаны выборочное 
среднее (Mcp), максимальное и минимальное значе-
ния, коэффициент вариации, стандартное квадра-
тичное отклонение, границы математического ожи-
дания (X) (для доверительной вероятности 95%). 
Описание тканей коры выполнено нами на основе 
аналитических подходов, принятых The International 
Association of Wood Anatomists – IAWA по анатомии 
коры древесных растений (Angyalossy et al., 2016).

Р е з у л ь т а т ы  и  о б с у ж д е н и я
Сведения о внутреннем строении тканей коры 

близких видов (Spiraea alpina Pall. var. nana, Spiraea 
betulifolia Pall., Spiraea crenata  L., Spiraea humilis 
Pojark., Spiraea japonica  L. f., Spiraea salicifolia  L.) 
описаны в работах Л.И. Лотовой и А.К. Тимонина 
(Lotova, Timonin, 2005) и Spiraea salicifolia В.М. Ере-
мина и А.В. Копаниной (Eryemin, Kopanina, 2012). 
Нами впервые описана внутренняя структура коры 
и структурные преобразования однолетнего стебля 
S. beauverdiana в экстремальных условиях кальде-
ры вулкана Головнина (Kopanina, 2016; Kopanina 
et al., 2017; Kopanina, 2019; Vatserionova et al, 2019).

Стебель S. beauverdiana в поперечном сечении 
имеет 4–5 граней. Центральный цилиндр формиру-
ется на основе прокамбиального кольца. Тканевый 
состав коры существенно изменяется в течение пер-
вого вегетационного сезона за счет раннего заложе-

Рисунок 2. S. beauverdiana в бамбучнике кедровостлан-
никово-кустарниковом (типичные условия)  
(Фото А.И. Тальских)
Figure 2. S. beauverdiana in the рinus pumila-shrub sasa sp. 
(typical conditions) (Photo by A.I. Talskikh)
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ния феллогена в глубоких слоях коры и последую-
щего отмирания первичных тканей. Нами определе-
но, что в конце первого вегетационного сезона ткани 
коры, расположенные кнаружи от перидермы, почти 
полностью отмирают и деформируются, но не слу-
щиваются. Эндодерма также, вероятно, деформиру-
ется после суберинизации феллемы.Таким образом, 
в конце вегетационного сезона в стебле S. beauverd-
iana по направлению от периферии к центру в коре 
располагаются следующие ткани: деформированная 
эпидерма; деформированный кортекс, включающий 
колленхиму, основную паренхиму и эндодерму; пе-
ридерма; протофлоэма, протофлоэмные волокна и 
склереиды; метафлоэма и вторичная флоэма. Про-
тофлоэма к концу первого года сминается и не опре-
деляется на срезе (Рис. 3) (Kopanina, 2019).

Диаметр стебля S. beauverdiana в условиях соль-
фатарного поля по сравнению с типичными условия-
ми увеличивается на 29% за счет увеличения приро-
ста вторичной ксилемы и коры (Таблица). Общая ши-
рина коры в условиях сольфатарного поля по сравне-
нию с типичными условиями увеличивается на 22% 
(Таблица). В раннее проведенных исследованиях, в 
однолетних стеблях Тoxicodendron orientale Greene. 
в условиях Верхнедокторских групп термальных 
источников вулкана Менделеева происходит умень-
шение ширины коры, а в однолетних стеблях Betula 

ermanii Cham. в условиях Южно-Сахалинского гря-
зевого вулкана (о-в Сахалин), Старозаводского соль-
фатарного поля и вблизи гидротермальных Голубых 
Озер вулкана Баранский (о-в Итуруп) ширина коры 
имеет близкие значения по сравнению с типичными 
условиями (Kopanina, Vlasova, 2019; Talskikh et al., 
2019а, b). Это указывает на то, что у разных видов 
древесных растений с разной жизненной формой 
адаптивные реакции могут отличаться в различных 
экологических условиях. Эпидерма однослойная, 
клетки на поперечном срезе округло-овальные. Эпи-
дерма в условиях сольфатарного поля и в типичных 
условиях не изменяется. Кортекс в условиях соль-
фатарного поля и в типичных условиях не изменяет 
своей структуры. Ткани кортекса (колленхима и па-
ренхима первичной коры), так же как и в типичных 
условиях, деформированы и сохраняются на стебле 
небольшими фрагментами. Колленхима 2–3-слойная 
в типичных условиях и 1-слойная в условиях соль-
фатарного поля, клетки имеют округлую или оваль-
ную форму. Основная паренхима кортекса состоит из 
округлых (изодиаметрических) клеток, между кото-
рыми развита сеть межклетников.

Перидерма закладывается во внутренней части 
кортекса и она включает в свой состав гомогенную 
феллему, феллоген и феллодерму. Клетки феллемы 
равномерно тонкостенные с темным содержимым. 

Рисунок 3. Фрагмент поперечного среза коры однолетнего стебля S. beauverdiana в типичных условиях: b – кора;  
ep – эпидерма; co – кортекс; en – эндодерма; pe – перидерма; pl – феллема; pd – феллодерма; sph – вторичная флоэма; 
pf – первичные флоэмные волокна; st – ситовидные трубки; vc – камбий.
Figure 3. Fragment of a cross-section of the bark in annual stem of S. beauverdiana in typical conditions: b – bark;  
ep – epiderm; co – cortex; en – endoderm; pe – periderm; pl – phellem; pd – phelloderm; sph – secondary phloem; pf – primary 
phloem fibers; st – sieve-tubes; vc – vascular cambium.
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Форма клеток феллемы прямоугольная (тангенталь-
но и радиально удлинена) и она сходна в различных 
экологических условиях. У однолетних стеблей ши-
рина перидермы, в том числе феллемы, в условиях 
сольфатарного поля увеличивается на 10,5% и 14,8% 
соответственно по сравнению с типичными услови-
ями, за счёт увеличения радиального диаметра кле-
ток феллемы (Таблица). Подобная реакция характер-
на для перидермы однолетних стеблей B.  ermanii в 
условиях Южно-Сахалинского грязевого вулкана 
(о-в  Сахалин) (Talskikh et al., 2018; Talskikh et al., 
2019а) и Т. orientale в условиях газогидротермальных 
полей вулкана Менделеева (о-в Кунашир) (Kopanina, 
Vlasova, 2019). Кроме того, в молодых стеблях 
B.  ermanii и Т.  orientale наблюдается увеличение 
перидермы с возрастом по сравнению с типичны-
ми условиями. Возможно такая же тенденция будет 

выявлена нами в молодых стеблях у S. beauverdiana. 
Тангентальные диаметры клеток феллемы имеют 
близкие значения, что и в типичных условиях. Фел-
лодерма тонкая и состоит из 1–2 слоев паренхимных 
клеток. Форма клеток феллодермы прямоугольная 
(тангентально удлинена) на поперечном срезе.

Мы исследовали образцы, взятые в конце июля 
в типичных условиях и в условиях сольфатарного 
поля. На момент изучения образцов в типичных 
условиях по всей окружности стебля число слоев 
перидермы одинаково, а в условиях сольфатарно-
го поля формируются аномальные зоны, в которых 
этот показатель значительно увеличивается. Тем са-
мым о времени заложении перидермы и о скорости 
ее формирования судить довольно сложно, посколь-
ку для этого необходимо исследование серий дина-
мических срезов в течение вегетационного сезона.

Показатели, единицы измерения
Traits, units

Северный участок Центрального  
Восточного сольфатарного поля
Northern section Central Eastern  

(Tsentralnoe Vostochnoe) solfatara field

Типичные  
условия

(участок внутри 
кальдеры)

Typical conditions
(intra-caldera site)

Mcp±X

Зона коры,  не затронутая  
аномальным ростом

Non-deformed bark tissues
Mcp±X

Зона коры, затронутая 
аномальным ростом
Deformed bark tissues

Mcp±X

Диаметр стебля, мм
Stem diameter, mm

1,18±0,03 1,18±0,03 0,91±0,01

Ширина (толщина) коры, мкм
Bark thickness, µm

122,8±8,64 – 100,5±3,32

Ширина перидермы, мкм
Periderm width, µm

28,5±1,13 62,4±7,43 25,8±0,72

Ширина феллемы, мкм
Phellem width, µm 

19,4±0,66 31,0±1,05 16,9±0,60

Число клеток феллемы в радиальном ряду в аномальной зоне, шт.
Number of phellem cells in the radial row in the abnormal zone, cells

– 10,1±0,82 –

Радиальный диаметр клеток феллемы, мкм
Radial diameter of phellem cells, µm

10,3±0,58 4,45±0,51 8,34±0,33

Тангентальный диаметр клеток феллемы, мкм
Tangent diameter of phellem cells, µm

11,9±1,14 4,56±0,62 11,8±0,78

Ширина вторичной флоэмы, мкм
Secondary phloem width, µm

18,3±0,80 15,2±1,28 18,5±0,72

Радиальный диаметр членика ситовидной трубки, мкм
Radial diameter of sieve tubes, µm

4,17±0,35 2,08±0,30 3,85±0,22

Тангентальный диаметр членика ситовидной трубки, мкм
Tangent diameter of sieve tubes, µm

6,97±0,62 2,76±0,36 7,46±0,48

Число флоэмных лучей на 1 мм, общее, шт.
The total number of the phloem rays per 1 mm, cells

21,0±0,70 – 22,0±0,81

Число однорядных флоэмных лучей на 1 мм, шт.
The number of the uniseriate phloem rays per 1 mm, cells

20,5±0,64 – 21,2±0,82

Число двурядных флоэмных лучей на 1 мм, шт.
The number of the biseriate phloem rays per 1 mm, cells

– – 0,77±0,27

Длина членика ситовидной трубки, мкм
Sieve-tube element length, µm

160,3±17,9 – 172,2±15,3

Высота однорядных лучей, мкм
Ray uniseriate height, µm

214,3±11,1 – 236,0±17,8

Таблица. Количественная характеристика коры однолетних стеблей S. beauverdiana в различных экологических условиях
Table. Bark traits annual stem of S. beauverdiana in various environmental conditions
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Первичные механические элементы представ-
лены протофлоэмными волокнами и склереидами. 
Форма волокон округлая и многоугольная.

Вторичная флоэма в однолетнем стебле пред-
ставлена только проводящей флоэмой, которая со-
стоит из ситовидных трубок и клеток спутниц, акси-
альной и лучевой паренхимы. Ситовидные трубки на 
поперечном срезе одиночные, расположенные диф-
фузно и в небольших группах: попарно или образуют 
группы из трех. Все ситовидные пластинки простые. 
Ширина проводящей флоэмы, радиальный и танген-
тальный диаметр членика ситовидной трубки, дли-
на членика ситовидной трубки в однолетнем стебле 
имеют близкие значения по сравнению с типичными 
условиями (Таблица), что согласуется с данными, по-
лученными ранее для B. ermanii в условиях гидротер-
мальных Голубых Озер вулкана Баранского, исклю-
чая диаметры члеников ситовидных трубок (Talskikh 
et al., 2018; Talskikh et al., 2019а, b). Аксиальная па-
ренхима диффузная. Флоэмные лучи прямые на по-
перечном срезе. Лучи во флоэме однолетних стеблей 
в условиях сольфатарного поля только однорядные 
гомоцеллюлярные, а в типичных условиях встреча-
ются и двурядные. Общее число флоэмных лучей и 
число однорядных флоэмных лучей в условиях соль-
фатарного поля, лишь незначительно уменьшается 
(на 4,8% и 3,4% соответственно) в нижних границах 

математического ожидания и имеет близкие значе-
ния по сравнению с типичными условиями (Табли-
ца). Подобная реакция характерна для однолетних 
стеблей B. ermanii в условиях Старозаводского соль-
фатарного поля и вблизи гидротермальных Голубых 
Озер вулкана Баранский (о-в Итуруп) (Talskikh et al., 
2019b). В условиях сольфатарного поля и в типичных 
условиях высота однорядных лучей одинаковая.

В однолетнем стебле S. beauverdiana выявлены 
зоны неспецифического аномального строения тка-
ней коры. В стебле эти зоны чередуются с участками 
«типичного» строения и различимы уже в конце пер-
вого вегетационного сезона (Vatserionova, Kopanina, 
2016; Kopanina et al., 2017; Kopanina, 2018, 2019). На 
поперечном срезе по окружности стебля расположе-
ны от 1 до 4 зон. Формирование этих зон связано с 
нарушением в деятельности латеральных меристем 
стебля – феллогена и камбия. Вероятно, что их функ-
циональная активность в условиях сольфатарного 
поля носит прерывистый характер в течение веге-
тационного сезона (Vatserionova, Kopanina, 2016). 
В результате образуются локальные более или менее 
округлые образования в коре – в перидерме или в бо-
лее глубоких слоях – во вторичной флоэме. 

В однолетних стеблях наибольшее развитие 
приобретают зоны аномального строения пери-
дермы (Рис.  4). Количественные характеристики 

Рисунок 4. Фрагмент поперечного среза коры с аномальным строением однолетнего стебля S. beauverdiana в условиях 
северного участка сольфатарного поля: b – кора; en – endoderm; pe – перидерма; pl – феллема; pd – феллодерма;  
sph – вторичная флоэма; scl – склеренхима; vc – васкулярный камбий.
Figure 4. Fragment of a cross-section of the bark with abnormal structure of an annual stem of S. beauverdiana in the conditions 
of the northern section solfatara field: b – bark; en – endoderm; pe – periderm; pl – phellem; pd – phelloderm; sph – secondary 
phloem; scl – sclerenchyma; vc – vascular cambium.
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аномальной зоны в перидерме на поперечном срезе 
существенно отличаются от участков «типичного 
строения». Феллема в этих зонах многослойная 
(6–11 слоев), а в тканях вне локусов с аномалиями 
она состоит из 1 слоя клеток (Таблица). При этом 
размер клеток в аномальной феллеме уменьшается. 
Клетки феллемы расположены нерегулярно, часть 
из них образует ровные радиальные ряды, а часть 
отклоняется и образует неровные ряды. В попереч-
ном сечении клетки имеют различную форму – от 
квадратной до многоугольной и треугольной. Ано-
мальная феллема тонкостенная, но встречаются 
небольшие группы клеток со значительно утол-
щенными оболочками. Феллодерма также имеет 
отклонения от нормального строения. Число слоев 
достигает от 3 до 7, при норме – 2 слоя. В масси-
ве клеток аномальной феллодермы встречаются 
группы мелких клеток, оболочки которых утолще-
ны и склерифицированы. На поперечном сечении 
отдельные группы клеток (3–5) могут быть значи-
тельно крупнее основного массива клеток и иметь 
форму многоугольников и неравнобоких трапе-
ций. Некоторые клетки, расположенные около 
склеренхимных волокон, образуют брахисклере-
иды (Vatserionova, Kopanina, 2016; Kopanina et al., 
2017; Kopanina, 2018, Vatserionova et al., 2018). Под 
аномальной перидермой ширина вторичной фло-
эмы уменьшается в среднем на 17%. В том числе 
происходит уменьшение диаметров члеников си-
товидных трубок в 2 раза по сравнению с флоэмой 
вне аномальных зон (Таблица).

Описанные структурные особенности анома-
лий S. beauverdiana обладают принципиальными 
чертами, свойственными неспецифическим ано-
малиям, которые выявлены у многих древесных 
растений. Неспецифические аномалии вызываются 
широким спектром денормализующих факторов 
среды: механические повреждения, экстремальные 
температуры, пестициды, промышленные выбро-
сы, радиация, избыток или недостаток определен-
ных веществ в почве. Денормализующие факторы 
воздействуют на систему регуляции ростовых про-
цессов и таким образом нарушают деятельность 
образовательных тканей, что приводит к возникно-
вению структурных аномалий. Неспецифические 
нарушения выражаются в ослаблении или полном 
снятии коррелятивных связей между частями рас-
тения в процессе роста. Эти нарушения приводят 
к структурной деградации, упрощению строения. 
При неспецифических нарушениях регуляции ро-
стовых процессов стебель древесного растения или 
часть его имеет тенденцию превратиться в пучок 
радиально расходящихся побегов или в шаровид-
ное тело (Korovin et al., 2001).

Выявленные структурные особенности в коре 
S. beauverdiana в условиях сольфатарного поля 
кальдеры вулкана Головнина позволяют говорить 
о некотором сходстве зон аномального строения 
с аномалией древесины, связанной с синдромом 
ямчатости стебля, которая встречается у многих 
деревьев. Ямчатость стебля (stem pitting) – весь-
ма распространенная неспецифическая реакция 
древесных растений на многие и разнообразные 
по своей природе неблагоприятные воздействия 
(Korovin et  al., 2001). Морфологическое проявле-
ние этого аномального изменения в каждом кон-
кретном случае в той или иной мере модифициру-
ется видовыми особенностями растения-носителя 
этого синдрома и спецификой денормализующего 
фактора. Ямчатость стебля может быть вызвана 
как биотическими факторами – заражением неко-
торыми вирусами или группой вирусов (перено-
сится насекомыми, повреждающими побеги, или 
передается при прививках), так и определенным 
сочетанием абиотических факторов. Особое со-
четание экологических факторов: температуры, 
света, влажности и плодородия почвы, приводит к 
формированию у березы повислой (Betula pendula 
Roth.) аномалий, структурно выражающихся в об-
разовании аномальных лучей. Эти лучи во вто-
ричной флоэме формируют выступ с крупными 
склереидными группами, а в древесине образуют 
«ямку», по форме и размерам соответствующую 
коровому выступу (Korovin et al., 2001; Novitskaya, 
2008; Tarelkina et  al., 2018). В некоторых случаях 
синдром ямчатости стебля сопровождается об-
разованием характерных наплывов на стволе или 
ветвях деревьев. В других случаях, например, у 
кленов (Acer L.), углубления представляют собой 
почти идеальные круглые «кратеры», в результате 
чего данный тип аномалий имеет собственное на-
звание «птичий глаз» (Kurnosov, 2000).

З а к л ю ч е н и е
Реакция коры на влияние факторов вулкани-

ческой активности может быть как прямой, так и 
опосредованной. Прямое воздействие заключает-
ся в том, что кора, как часть стебля, испытывает 
на себе влияние всех физических (состав газов, 
температура и др.) и эдафических факторов (ми-
неральный состав почвы и ее физические свой-
ства, наличие тяжелых металлов). Опосредован-
ное влияние происходит при изменении процесса 
фотосинтеза в хлоренхиме, транспорт продуктов 
которого осуществляется флоэмой. Таким обра-
зом, современная сольфатарная активность вызы-
вает не только количественные, но и качественные 
перестройки в стебле растения.
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В результате статистического анализа струк-
турных показателей коры однолетнего стебля 
S. beauverdiana в условиях Центрального Восточ-
ного сольфатарного поля кальдеры вулкана Голов-
нина, нами была выявлена реакция внутренней 
структуры. Эта реакция выражается: в увеличе-
нии диаметра стебля, общей ширины коры, мощ-
ности покровной ткани (перидермы) за счет уве-
личения радиального диаметра клеток феллемы, 
отсутствии двурядных лучей.

В однолетнем стебле S. beauverdiana выявлена 
отчетливая реакция внутренней структуры коры 
в виде формирования зон неспецифического ано-
мального строения, которым свойственны следую-
щие черты – шаровидная форма аномального тела 
в перидерме, свилеватость волокнистых элементов, 
повышенная паренхимитизация и склерификация. 
Изученные аномалии в коре S. beauverdiana форми-
руются в результате нарушения работы вторичных 
меристем – камбия и феллогена. В однолетних сте-
блях чаще всего встречаются аномалии перидермы. 
По своим структурно-функциональным особен-
ностям аномалии, сформированные во вторичной 
флоэме и ксилеме, обладают сходством с аномали-
ей, вызванной синдромом ямчатости стебля, кото-
рые оцениваются нами как адаптация к комплексу 
экстремальных условий сольфатарного поля. 

Изучение структуры однолетнего стебля дре-
весного растения S. beauverdiana в экстремальных 
условиях позволяет нам сделать вывод о форми-
ровании сложного разнонаправленного процесса 
адаптации у древесных растений.
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The structure of the bark of the annual stem of Spiraea beauverdiana (Rosaceae) 
in the conditions of the solfatar fields of the Golovnin volcano’s caldera  

(Kunashir, South Kuril Islands)

© E.O. Vatserionova, A.V. Kopanina, I.I. Vlasova

The results of comparative analysis of adaptive features of bark of the Spiraea beauverdiana 
S.K. Schneid. (Rosaceae Juss.) are presented in the extreme conditions of the Central Eastern 
solfatara field of the Golovnin volcano’s caldera and typical conditions (pinus pumila-shrub sasa 
sp.). A statistical analysis of the structural parameters of annual stem S. beauverdiana bark has 
been conducted, which has made it possible to distinguish features dependent on extreme envi-
ronmental conditions. Parameters of annual stem bark have been elicited, which have higher than 
normal values: stem diameter, bark thickness, the thickness of periderm and phellem, radial diam-
eter of phellem cells, lack of biseriate phloem rays. It was found the formation of distinct zones 
of bark abnormal structures having adaptive character in extreme conditions of solfataric fields. 
These abnormal zones are characterized by the own line of symmetry, they are sphere-shaped, tis-
sues and cells indices forming these structures massively differ from the same parts with typical 
structures. The structural response of the annual stem bark of S. beauverdiana is likely to have an 
adaptive nature.
Key words:  bark, phellem, phloem, anomalies, Spiraea beauverdiana, woody plants, sol-
fatary activity.
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