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Реферат.  В работе проведен анализ коры однолетних ассимиляционных побегов кустарника спиреи Бовера 
(Spiraea beauverdiana S.K. Schneid. сем. Rosaceae Juss.), произрастающей в стрессовых условиях вулканиче-
ской и поствулканической активности на Курильских о-вах (Кунашир, Итуруп) и п-ове Камчатка. Сочетание 
негативных экологических факторов в условиях фумарольной, газогидротермальной активности и на пи-
рокластических отложениях в вулканогенных ландшафтах вызывает нарушение в деятельности латераль-
ных меристем стебля – феллогена и сосудистого камбия. В стрессовых условиях эти меристемы в течение 
вегетационного сезона могут находиться в состоянии функциональной активности, имеющей постоянный 
или прерывистый характер, либо в состоянии временного покоя. В результате комбинаций различных ви-
дов функциональной активности меристем в ассимиляционных побегах и в отдельных их участках у спиреи 
Бовера формируется разная анатомическая структура коры. По совокупности структурно-функциональных 
признаков выделено 3 типа анатомической организации однолетней коры у спиреи Бовера из вулканических 
местообитаний. Эти признаки визуализируются методами световой микроскопии в виде контрастных анато-
мических паттернов. Структурные изменения однолетней коры, сформированные в результате нестабильной 
деятельности феллогена и сосудистого камбия под влиянием вулканического стресса, мы полагаем, являются 
адаптивными. 
Ключевые слова: флоэма, перидерма, аномалии, кора, ассимиляционные побеги, древесные растения, га-
зогидротермы, сольфатары, шлаковые поля, вулканическая активность
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Abstract. The article analyzes the bark of annual assimilation shoots of the Beauverd spirea shrub (Spiraea beauverdi-
ana S.K. Schneid., Rosaceae Juss.) growing under the stressful conditions of volcanic and post-volcanic activity in the 
Kuril Islands (Kunashir, Iturup) and the Kamchatka Peninsula. The combination of negative environmental factors under 
the conditions of fumarolic, gas-hydrothermal activity and on pyroclastic deposits in volcanogenic landscapes causes 
disturbance in the activity of the lateral meristems of the stem – phellogen and vascular cambium. Under the conditions 
of volcanic stress, the functional activity of these meristems can be both constant and intermittent during the growing 
season, or may be completely absent (temporary dormancy of meristems). As a result of combinations of different func-
tional activity of meristems in assimilation shoots and in their individual sections, different anatomical structures of the 
cortex can form in S. beauverdiana. Based on the totality of structural and functional features, we identified three types 
of anatomical organization of the one-year-old cortex in S. beauverdiana from volcanic habitats, which are visualized 
by light microscopy in the form of contrasting anatomical patterns. We believe the structural changes in the one-year-old 
crust, formed as a result of the unstable activity of the phellogen and vascular cambium under the influence of volcanic 
stress, to be adaptive. 
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Введение
Известно, что на Курильских островах 

и Камчатке вулканизм – ведущий фактор ди-
намики природных экосистем. Он определя-
ет особенности литосферы, направленность, 
скорость и динамику рельефообразующих 
процессов, оказывает влияние на геохимиче-
ские процессы, на состав и прозрачность ат-
мосферы, а также выступает в качестве одно-
го из основных факторов почвообразования 
[1, 2]. Современная деятельность вулканов 
очень разнообразна, а ее воздействие на рас-
тительность зависит от типа эруптивной дея-
тельности вулканов и их активности [3]. При 
эффузивных извержениях, сопровождающих-
ся излияниями лавовых потоков, происходит 
полное уничтожение растительности, а также 
начинается существенное и длительное изме-
нение условий местообитания для растений. 
Продолжительность восстановительных сук-
цессий на лавовых полях – свыше 1500  лет 
[4, 5]. При эксплозивных извержениях на 
поверхность выпадают значительные объ-
емы пирокластического материала – пемзы, 
тефры или шлака. Пирокластические потоки 
формируются из раскаленных каменно-гря-
зевых вязких лавин и газов. Результатами 
этих воздействий могут быть: полное или 
частичное уничтожение растительного по-
крова на обширных площадях, запыление 
и  повреждение надземных частей растений, 
в частности ассимиляционного аппарата, аэ-
ральной пирокластикой, погребение отдель-
ных ярусов или целых участков фитоценозов 
пирокластическим материалом, изменение 
условий среды, физических и химических 
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свойств местообитаний [6]. Продолжитель-
ность восстановительных сукцессий на пи-
рокластических отложениях составляет не 
менее 150–200 лет [4]. Одним из проявлений 
поствулканической активности является так-
же фумарольная (сольфатарная) и гидротер-
мальная деятельность. Смены и формирова-
ние растительности под влиянием сольфатар 
зависят от эдафических условий, измененных 
деятельностью сольфатар, от устойчивости 
отдельных видов растений к токсичным газам 
(хлористый и фтористый водород, сероводо-
род, сернистый газ и т.д.), а также от особен-
ности микроклимата в зоне их проявления. 
Около активных сольфатар проявляется спе-
цифическая микрозональность в размещении 
растительных группировок, обусловленная 
различной устойчивостью видов к воздей-
ствию газов и своеобразным микроклимати-
ческим условиям [1].

Масштабы поражения растительного по-
крова и темпы его последующего восстанов-
ления при вулканической и поствулканиче-
ской активности зависят не только от объема 
изверженных пород, мощности и типа извер-
жения, химического и гранулометрического 
состава продуктов извержения, размещения 
отложенного и переотложенного вулканиче-
ского материала, но также и от состава преоб-
ладающей растительности в зоне извержения, 
ее зонального и высотно-поясного положе-
ния [6]. Влияние вулканической деятельно-
сти способствует формированию различных 
адаптивных механизмов, обеспечивающих 
приспособление жизненных процессов расте-
ний к этим условиям обитания, а также вне-
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дрению в биогеоценозы новых видов, более 
приспособленных к существованию в стрес-
совой обстановке [1, 3].

В современной научной литературе зна-
чительное число работ посвящено изучению 
структурной реакции древесины на действие 
стрессовых природных факторов. Например, 
влияние физиологической засухи на Juniperus 
communis L. [7], Chukrasia tabularis A. Juss. 
[8], Betula pendula Roth., Populus nigra L., 
Quercus robur L., Acer platanoides L. [9, 10], 
влияние экстремальной засухи на Moringa 
peregrina Forssk. [11], влияние низких тем-
ператур в широтном пределе леса на Larix 
gmelinii Rupr., Larix cajanderi Mayr., Pinus 
sylvestris L. и  Picea obovata Ledeb. [12, 13]. 
Зарубежные исследования последних десяти-
летий показывают, что последствия вулкани-
ческой деятельности отражаются на структу-
ре древесины хвойных и  покрытосеменных. 
Структурные маркеры вулканического стрес-
са были найдены у древесных растений, про-
израстающих на различных вулканах: у Pinus 
montezumae Lamb., Pinus hartwegii Lindl. на 
влк.  Попокатепетль [14, 15]; Fagus sylvati-
ca  L. и Acer pseudoplatanus L. в  ландшаф-
тах вулканического комплекса Везувий [16]; 
Pinus hartwegii L. на влк. Санта-Мария [17]. 
F.H. Schweingruber [18] обобщил, что струк-
турные изменения древесины в  результате 
воздействия вулканов выражены в формиро-
вании узких годичных колец, узкой поздней 
древесины, ложных годичных колец, умень-
шении толщины клеточных стенок и  увели-
чении доли паренхимы в поздней древесине. 

Однако влиянию стрессовых факторов 
среды и вулканической деятельности на кору 
и ее развитие у древесных растений уделено 
сравнительно мало внимания. Кора древес-
ных растений является сложным объектом 
для изучения во многих отношениях, и пре-
жде всего методически, поэтому в области 
экологической анатомии коры сведений о ее 
структурных перестройках под влиянием вул-
канической активности гораздо меньше, чем 
в ксилотомии [19–21]. Небольшое количество 
современных исследований посвящено струк-
турной реакции коры древесных растений 
на последствия от различных стрессогенных 
факторов среды, например пожаров, у Pinus 
sylvestris L. [22]; видов Quercus и Pinus [23, 24]; 

Carya tomentosa Willd. Quercus alba L., Quercus 
velutina Lam., Acer rubrum L., Fagus grandifolia 
Ehrh., Liriodendron tulipifera L. [25]; Quercus 
chrysolepis Liebm., Quercus garryana Douglas., 
Quercus kelloggii Newberry, Acer macrophyllum 
Pursh. [26].

Последние работы по влиянию стрес-
совых условий вулканических ландшафтов 
Курильских островов и п-ова Камчатка на 
древесные растения позволили выявить це-
лый комплекс структурных адаптаций коры: 
у Betula ermanii Cham. в условиях Южно-
Сахалинского грязевого вулкана (о.  Саха-
лин), сольфатарного поля и газогидротерм 
влк. Баранского (о. Итуруп) [27–29]; у Spiraea 
beauverdiana в условиях Центрального вос-
точного сольфатарного поля кальдеры влк. Го-
ловнина (о. Кунашир) [30–32]; у  Hydrangea 
paniculata Siebold. на влк. Менделеева (о. Ку-
нашир) в условиях Столбовских гидротер-
мальных источников [33], у  Toxicodendron 
orientale Greene. в условиях Верхнедоктор-
ских газогидротермальных источников [34], 
у представителей семейства Ericaceae Juss., 
произрастающих в условиях микроландшаф-
тов вулкана [35]; у различных кустарников 
и кустарничков в условиях кальдеры влк. Ксу-
дач (п-ов Камчатка). В этих экологических ус-
ловиях отмечено формирование кустарнико-
вой экоморфы B. Ermanii [36, 37]. Изучение 
структурных перестроек коры представля-
ет интерес для выявления закономерностей 
формирования адаптационных способностей 
растений в стрессовых условиях, в том числе 
антропогенного и техногенного происхожде-
ния. Эта особенность дает возможность мо-
ниторинга и индикации динамики изменения 
геологической среды [28, 37].

Среди древесных растений особый инте-
рес для изучения структуры коры и ее реакции 
на условия окружающей среды представляют 
виды, имеющие широкую экологическую ва-
лентность, жизненная форма которых может 
трансформироваться под давлением природ-
ного стресса. Одним из таких видов является 
Spiraea beauverdiana. С жизненной формой 
кустарник она приурочена к горным лесам, 
а как приземистый кустарничек успешно об-
живает субальпийский и альпийский пояса 
высокогорий приморских и приокеанических 
территорий Северо-Восточной Азии [38]. 
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Отмечено, что S. beauverdiana экологически 
связана с активной геодинамической обста-
новкой на Курильских островах и п-ове Кам-
чатка [39].

Целью настоящего исследования является 
изучение структурных особенностей коры ас-
симиляционных побегов S. beauverdiana, про-
израстающей в контрастных экологических 
условиях на активных вулканах Кунашира 
и Итурупа (Курильские о-ва) и п-ова Камчатка. 
В исследованных местообитаниях спиреи Бо-
вера стрессовые условия обусловлены разно-
образными проявлениями вулканической и 
поствулканической активности (лавовые пото-
ки, пирокластические отложения, сольфатар-
ные поля, газогидротермальные источники).

Материалы и методы
Spiraea beauverdiana (Rosaceae Juss.) – гу-

стоветвистый кустарник до 30 (60) см высо-
той, с  опушенными или голыми побегами. 
Листья эллиптические или продолговато-
овальные, мелкие (1–3 см длиной), городча-
то- или пильчато-зубчатые преимущественно 
в верхней половине. Соцветия щитковидные, 
от 1 до 6 см в диаметре, густые, с нижними 
осями до 3  см длиной. Оси соцветий и цве-
тоножек всегда сероватые от густого бархати-
стого опушения. Цветки от 4 до 7 мм в диа-
метре, белые, иногда розоватые. Листовки 
2.5–3 мм в диаметре, пушистые [40, 41]. 

S.  beauverdiana широко распростране-
на в Восточной Сибири, на Дальнем Восто-
ке (рис. 1), Японии, Северной Америке [41]. 
Северная граница ее ареала проходит в  ар-
ктических широтах [42]. На Курилах она 
произрастает на островах – Кунашир, Иту-
руп, Уруп, Парамушир, Шумшу (Большая 
Курильская гряда), Танфильева, Юрий, Зеле-
ный, Полонского (Малая Курильская гряда). 
В границах своего ареала на Камчатке и Ку-
рильских островах S. beauverdiana довольно 
массово встречается в ландшафтах, транс-
формированных современной вулканической 
деятельностью. На Сахалине S. beauverdiana 
произрастает по всему острову, но преимуще-
ственно в средней его части высоко в горах 
[40, 41]. 

Местообитания S. beauverdiana – горные 
леса и редколесья, кустарничковые тундры, 

скалы, каменистые склоны и осыпи, шлако-
вые поля, заросли ольховника и кедрового 
стланика, опушки каменно-березовых, пих-
тово-еловых и еловых лесов, кустарничково-
осоково-моховые болота, заросли кустарни-
ков по склонам морских и приречных террас, 
сырые осоково-вейниковые луга, выходы хо-
лодных ключей на каменистых приморских 
склонах, нивальные лужайки в горах и щеб-
нисто-глинистые склоны до 1600 м над ур. м. 
[43, 44].

Материал для исследования мы соби
рали в  ходе полевых работ и экспедиций 
лаборатории экологии растений и геоэкологии 
ИМГиГ  ДВО  РАН  на  островах  Кунашир 
и Итуруп и п-ове Камчатка с 2007 по 2019 г. 
Образцы S. beauverdiana собраны в различных 
ландшафтных условиях [рис. 2, 3; табл. 2–3]. 

На о. Кунашир местами сбора S. beauverd-
iana были сольфатарные поля вулканов Голов-
нина и Менделеева с парогазовыми выброса-
ми. Эти поля характеризуются определенным 
агрессивным химическим составом почв 
и приземных слоев атмосферы (рис.  2  e, 3  a; 
табл. 1, 2) [45, 46], поэтому они практически 
лишены растительности (рис. 2 f, 3 b; табл. 3). 
Образцы отобраны также в 1 км от сольфатар-
ного поля внутри кальдеры Головнина. Замет-
ного влияния вулканической деятельности на 
растительность в этом местообитании нет, по-
этому его можно назвать типичным для иссле-
дуемого вида (рис. 2 g, h; табл. 1, 3). 

На о. Итуруп образцы S. beauverdiana со-
бирали в среднем комплексе лавового потока, 
сформированного последним извержением 
влк. Кудрявый, и у подножия влк. Баранско-
го. На влк. Кудрявый на растения влияют 
выбросы с фумарол верхнего комплекса [46, 
47], а  также кислотные дожди и туманы 
(рис. 2 a, b; табл. 1, 2). А в условиях подножия 
влк. Баранского местообитание спиреи Бове-
ра приурочено к бортам осыпи вулканическо-
го склона, представленной крупными валуна-
ми и глыбами, между которыми удерживается 
кустарниковая растительность (табл. 3). Рас-
тительность здесь практически не испытыва-
ет повреждающего влияния вулканических 
проявлений, поэтому данное местообитание 
характеризуется как близкое к типичному для 
исследуемого вида (рис. 2 c, d). 
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Рис. 1. Ареал S. beauverdiana на Дальнем Востоке России по [41]. Пунктирной красной линией обозначены границы Дальнево-
сточного федерального округа. Красными треугольниками обозначены исследуемые местообитания S. beauverdiana.
Fig. 1. Habitat of S. beauverdiana in the Russian Far East according to [41]. The dotted red line marks the borders of the Far East. 
The red triangles indicate the studied habitats of S. beauverdiana.

На п-ове Камчатка образцы S. beauverdiana 
собраны в районе парящих газогидротермаль-
ных источников «Дачные» влк.  Мутновско-
го и  в  кальдере влк. Ксудач. Местообитание 
S.  beauverdiana около газогидротермальных 
источников существенно отличается от окру-
жающих территорий по микроклимату, темпе-
ратурному режиму почв, геохимическим ха-
рактеристикам [48, 49] (рис. 3 c; табл. 1, 2, 3). 
В кальдере влк. Ксудач местом сбора растений 
был южный склон постройки внутри каль-
дерного влк. Штюбеля и на берегу р. Теплая. 
Здесь последнее извержение 1907 г. вынесло 
на поверхность большие объемы рыхлых вул-
канических продуктов – пепла, песка, пемзы, 
шлака [50] (рис. 3 e, g; табл. 1, 2). На  этих 
ювенильных пеплово-шлаковых отложениях 

в  2016  г. уже сформировались растительные 
сообщества со значительным участием пи-
онерных видов и некоторых кустарничков, 
в том числе S. beauverdiana (рис. 3 f, h; табл. 3). 

Образцы S. beauverdiana для структурного 
анализа, учитывая опыт многолетних полевых 
работ [51], собраны в максимальном прибли-
жении к источникам вулканических проявле-
ний. Местообитания S. beauverdiana обследо-
вали по рекомендациям при геоботанических 
исследованиях [52, 53]. В каждом местооби-
тании однолетние побеги S. beauverdiana от-
бирали с побегов ветвления от трех особей. 
Фиксацию образцов стеблей для анатомиче-
ского анализа проводили в день сбора в смеси 
70%-го этилового спирта и глицерина. Анализ 
образцов коры выполняли на оборудовании 
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Рис. 2. S. beauverdiana в исследуемых местообитаниях на островах Итуруп и Кунашир. Слева (а, с, е, g) ландшаф-
ты исследуемых участков, справа (b, d, f, h) растения с этих участков. (а) – ландшафты лавового потока влк. Кудрявый, 
(b)  –  S.  beauverdiana в  несомкнутых шикшево-кассиопеево-камнеломковых группировках в этом районе; (c) – ландшаф-
ты подножия влк.  Баранского, (d)  –  S.  beauverdiana в бамбучково-кустарниковом растительном сообществе; (e) – ландшаф-
ты берега оз. Кипящее кальдеры влк. Головнина, (f) – S. beauverdiana в разреженных травяно-кустарниковых группировках; 
(g) – ландшафты кальдеры влк. Головнина, дно кальдеры, (h) – S. beauverdiana в бамбучнике кедровостланиково-кустарниковом. 
Фото a, b – А.В. Дегтярева; c, d – А.В. Копаниной; e, f, g, h – А.И. Тальских
Fig. 2. S. beauverdiana in the studied habitats on the islands of Iturup and Kunashir. On the left (a, c, e, g) there are the landscapes 
of  the  studied areas, on the right (b, d, f, h) – the plants from these areas. (a) – landscapes of the lava flow of Kudryavy volcano, 
(b) – S. beauverdiana in the open Empetrum–Cassiope–Saxifrága groups in this area; (c) – landscapes at the foot of Baransky volcano, 
(d) – S. beauverdiana in a sasa sp. shrub plant community; (e) – landscapes of the lake shore of Lake Kipyashchee of the Golovnin 
volcano caldera, (f) – S. beauverdiana in sparse herbaceous-shrub communities in the area of Lake Kipyashchee; (g) – landscapes 
of  the  Golovnin volcano caldera, the bottom of the caldera, (h) – S. beauverdiana in the рinus pumila-shrub sasa sp. in this area. 
Photo a, b – by A.V. Degtyarev; c, d – by A.V. Kopanina; e, f, g, h – by A.I. Talskikh
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Рис. 3. S. beauverdiana в исследуемых местообитаниях на о. Кунашир и п-ове Камчатка. Слева (а, с, е, g) ландшафты исследу-
емых участков; справа (b, d, f, h) растения с этих участков. (а) – ландшафты Северо-Восточного сольфатарного поля влк. Мен-
делеева, (b) – S. beauverdiana в кедровостланиково-бамбучниковом растительном сообществе в данном районе; (c) – ландшаф-
ты источников «Дачные» влк. Мутновский, (d) – S. beauverdiana в ивково-рододендрово-спирейном растительном сообществе; 
(e) – ландшафты устья р. Теплая в кальдере влк. Ксудач, (f) – S. beauverdiana в филодоцеево-остролодочниковом растительном 
сообществе; (g) – ландшафты влк. Штюбеля в кальдере влк. Ксудач, h – S. beauverdiana в ивково-рододендровом остролодочни-
ково-майниковом растительном сообществе. Все фото А.В. Копаниной
Fig. 3. S. beauverdiana in the studied habitats on Kunashir Island and the Kamchatka Peninsula. On the left (a, c, e, g) there are the 
landscapes of the studied areas; on the right (b, d, f, h) – the plants from these areas. (a) – landscapes of the North-Eastern solfataric 
field of Mendeleev volcano, (b) – S. beauverdiana in Pinus pumila–Sasa sp. plant community in this area; (c) – landscapes of Dachnye 
springs of Mutnovsky volcano, (d) – S. beauverdiana in a Salix–Rhododendron– Spiraea plant community; (e) – landscapes of the mouth 
of the Teplaya River, the Ksudach volcano caldera, (f) – S. beauverdiana in a Phyllodoce–Oxytropis plant community; (g) – landscapes 
of Shtyubel volcano in the Ksudach volcano caldera, (h) – S. beauverdiana in the Salix–Rhododendron Oxytropis–Maianthemum plant 
community. All photos by A.V. Kopanina
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лаборатории экологии растений и геоэкологии 
ИМГиГ ДВО РАН методами световой микро-
скопии [51]. Для изготовления поперечных, 
радиальных и тангентальных микросрезов сте-
блей толщиной 10–25 мкм использовали сан-
ный микротом HM 430с с замораживающим 
столиком (Thermo Scientific, США). Окраши-
вали микросрезы регрессивным методом с ис-
пользованием сафранина и нильского синего, 
с последующей отмывкой в растворах этилово-
го спирта возрастающей концентрации (от 50 
до 96 %) и заключительным обезвоживанием 
в карбоксилоле и ксилоле по методическим 
рекомендациям [54]. Постоянные препараты 
изготовляли с использованием синтетических 
заливочных сред. Компьютерную обработку 
изображений микросрезов для измерения био-
метрических параметров и микрофотографии 
делали при помощи программного обеспече-
ния ZEN 2 lite на световом микроскопе Axio 
Scope.А1, Carl Zeiss. 

Мы проанализировали 7 количественных 
показателей тканей коры однолетних стеблей. 
Объем выборки для каждого параметра состав-
лял не менее 30 измерений с каждой особи. По 
особям объем выборки усредняли. При анали-
зе параметров тканей и клеток в однолетних 
стеблях с 8 местообитаний рассчитаны выбо-
рочное среднее (Mcp), коэффициент вариации, 
границы математического ожидания (для до-
верительной вероятности 95 %) (табл. 4). 

Описание тканей коры выполняли на 
основе аналитических подходов, приня-
тых The  International Association of Wood 
Anatomists – IAWA по анатомии коры древес-
ных растений [55]. Следуя рекомендациям 
IAWA, под корой мы понимаем все ткани, рас-
положенные кнаружи от сосудистого камбия. 
В однолетнем стебле древесного растения это 
эпидерма или перидерма, колленхима, кор-
текс, эндодерма, первичные механические эле-
менты (склереиды или волокна), первичная и 
вторичная флоэма.

Результаты и обсуждение
Внутренняя структура коры однолетнего 

стебля S. beauverdiana была описана нами в бо-
лее ранних работах [31, 32]. В литературе есть 
сведения о структуре коры других видов рода 
Spiraea: Spiraea alpina Pall. var. nana, Spiraea 
betulifolia Pall., Spiraea crenata  L., Spiraea 
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humilis Pojark., Spiraea japonica L., Spiraea 
salicifolia L. [56, 57]. 

Тканевый состав коры S. beauverdiana 
существенно меняется в течение первого ве-
гетационного сезона за счет смены первич-
ного строения коры на вторичное в первой 
половине сезона в результате заложения и де-
ятельности вторичных меристем – феллогена 
и сосудистого камбия. Заложение феллогена 
у S. beauverdiana происходит в глубоких сло-
ях коры, и все ткани, расположенные кнаружи 
от него, отмирают, так как он образует непро-
ницаемую феллему. 

В конце первого вегетационного сезона 
ткани коры S. beauverdiana (эпидерма; кортекс, 
включающий колленхиму, основную паренхи-
му и эндодерму), расположенные кнаружи от 
перидермы, почти полностью отмирают и  де-
формируются, но не слущиваются с поверх-
ности стебля (рис.  4  a). Эндодерма также де-
формируется после суберинизации феллемы. К 
концу лета вся наружная часть стебля отмирает 
до эндодермы, которая начинает функциониро-
вать как покровная ткань. Перидерма и ее на-
ружная часть – феллема длительное время при-
крыта эндодермой и лишь к середине или даже 
к концу следующего вегетационного сезона (на 
второй год роста), после опадения эндодермы, 
начинает выполнять функцию покровной тка-
ни. Внешняя часть молодой коры – эпидерма, 
эндодерма или, позже, перидерма – выполняет 
роль защиты внутренних тканей от абиотиче-
ских и биотических стрессов. Внутренняя часть 
коры S. beauverdiana представлена флоэмой, ко-
торая осуществляет транспорт ассимилятов, их 
запас и синтез вторичных метаболитов.

В конце вегетационного сезона в стебле 
S.  beauverdiana по направлению от перифе-
рии к центру в коре располагаются следующие 
ткани: деформированная эпидерма; деформи-
рованный кортекс, включающий колленхиму, 
основную паренхиму и эндодерму; перидерма, 
включающая однослойную феллему, феллоген 
и 1-2-слойную феллодерму; протофлоэма, про-
тофлоэмные волокна и склереиды; метафлоэ-
ма и вторичная флоэма (рис. 4 a). 

В коре однолетних ассимиляционных сте-
блей S. beauverdiana в различных вулканиче-
ских ландшафтах наблюдаются различные от-
клонения от типичной анатомии. Анализируя 
эти отклонения, мы выявили 3 типа анатоми-
ческой организации коры однолетних стеблей.

I типу свойственно равномерное заложе-
ние феллогена, который формирует перидер-
му по всей окружности однолетнего стебля 
(рис. 4 a, b). Такой тип анатомического стро-
ения мы обнаружили на о. Итуруп у образцов 
с лавового потока влк. Кудрявый, у подножия 
северо-западного склона влк. Баранского, 
а на о. Кунашир у образцов, собранных внутри 
кальдеры влк. Головнина (дно кальдеры), на 
сольфатарном поле влк. Менделеева. Этот тип 
анатомической организации коры характерен 
для однолетних стеблей S. beauverdiana с  ти-
пичной анатомией. 

II тип характеризуется наличием зон 
неспецифического аномального строения 
тканей коры. Этим зонам свойственна ин-
тенсивная склерификация и дилатация фло-
эмной паренхимы, а главная особенность – 
аномальная  деятельность  феллогена,  в 
результате которой за несколько недель веге-
тации формируются многослойные феллема 
и феллодерма (рис. 4 c, d), в отличие от «ти-
пичного» строения, когда феллема состоит 
из 1 слоя клеток, а феллодерма из 1–2 слоев. 
Эти зоны носят локальный характер и чере-
дуются в стебле с участками обычного стро-
ения. Благодаря этому аномальные зоны от-
четливо различимы на микросрезах молодой 
коры. К этому типу относятся образцы с бе-
рега оз. Кипящее в кальдере влк. Головнина, 
о. Кунашир. На сольфатарном поле влк. Мен-
делеева и на источниках «Дачные» влк. Мут-
новский зоны неспецифического аномально-
го строения тканей коры были обнаружены 
в  более взрослых стеблях (2 и более лет). 
Впервые эти зоны во внутренней структуре 
коры у S. beauverdiana мы выявили на соль-
фатарном поле кальдеры влк. Головнина [31, 
32] и предположили, что наличие аномалий 
в коре – наиболее яркое проявление адапта-
ции древесных растений к  экстремальным 
условиям среды. Зоны неспецифического 
аномального строения могут образовываться 
в перидерме или более глубоких слоях – во 
вторичной флоэме [30, 31, 58].

В коре III типа перидерма отсутствует, т.е. 
феллоген не закладывается в первый вегетаци-
онный период (рис. 4 e, f). Такие особенности 
мы обнаружили в образцах с лавового потока 
влк. Кудрявый, кальдеры влк. Ксудач (устье 
р.  Теплая и влк. Штюбеля) и на источниках 
«Дачные» влк. Мутновский.
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Рис. 4. Типы анатомического строения тканей коры однолетнего стебля S. beauverdiana: a, b – I тип (образцы с лавового потока 
влк. Кудрявый); c, d – II тип (образцы с кальдеры влк. Головнина, берег оз. Кипящее); e, f – III тип (образцы с лавового потока 
влк. Кудрявый). (a, с, e) – кора однолетнего стебля; (b, d, f) – внешняя часть коры. Обозначения: К – кора, КО – кортекс, Э – эпи-
дерма, КОЛ – колленхима, ОП – основная паренхима, ЭН – эндодерма, ПЕ – перидерма, АФ – аномальная феллема, АФд – ано-
мальная феллодерма, СкГ – склереидные группы, В – волокна, ВФ – вторичная флоэма. Красная пунктирная линия – феллоген; 
синяя сплошная линия – сосудистый камбий. 
Fig. 4. Types of the anatomical structure of the bark tissues of the annual stem of S. beauverdiana: a, b – I type (samples from the lava 
flow of Kudryavy volcano); c, d – II type (samples from the Golovnin volcano caldera, the shore of Lake Kipyashcheye); e, f – III type 
(samples from the lava flow of Kudryavy volcano). (a, c, e) – bark of an annual stem; (b, d, f) – outer part of the bark. Abbreviations: 
K – bark; KO – cortex; Э – epidermis; KOЛ – collenchyma; OП – main parenchyma; ЭН – endoderm; ПЕ – periderm; AФ – abnormal 
phellem; AФд – abnormal phelloderm; СкГ – sclereids group; B – fibers; ВФ – secondary phloem; red dotted line – phellogen; solid blue 
line – vascular cambium.
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Других характерных отличий для каждо-
го типа анатомического строения однолетней 
коры не выявлено. Интенсивность склерифи-
кации первичной флоэмы разная у растений 
разных местообитаний, но наиболее она вы-
ражена у образцов с подножия влк. Баранско-
го (I тип) и с лавового потока влк. Кудрявый 
(III тип). Годичный прирост флоэмы, сформи-
рованный сосудистым камбием, экстремаль-
но узкий у образцов с кальдеры влк. Ксудач 
и экстремально широкий у образцов с лавово-
го потока влк. Кудрявый, при этом у них один 
III тип анатомического строения коры. 

В ландшафтах подножия влк. Баранско-
го и кальдеры влк. Головнина (дно кальдеры) 
нет существенного вулканического воздей-
ствия на растительность (табл. 2, 3). На ста-
рых вулканических отложениях уже сформи-
ровался плотный растительный покров, в том 
числе с участием S. beauverdiana (рис. 2 с, g; 
табл. 3). В этих местообитаниях растения за-
нимают большие пространства, формируют 
крупные пятна и куртины. Здесь растения 
обладают полной жизненностью, они цветут 
и  вегетируют, видимых повреждений на ли-
стьях нет (рис. 2 d, h; табл. 3). Экологические 
факторы обитания в этих районах позволяют 
растению находиться практически в своем 
экологическом оптимуме. Эти местообитания 
S.  beauverdiana можно охарактеризовать как 
типичные для исследуемого вида (табл. 2). 
Средний комплекс лавового потока влк. Кудря-
вый тоже близок к типичному местообитанию, 
так как здесь при снеготаяниях происходит 
снос дополнительных растительных остат-
ков, на основе которых формируется почва, 
где древесные растения закрепляются и могут 
нормально произрастать (табл. 2, 3). 

На сольфатарном поле влк.  Менделеева 
в  результате действия сероводорода и серни-
стых газов породы видоизменены и обогаще-
ны сульфидами металлов (табл. 2), поэтому 
данное местообитание не является благопри-
ятным для произрастания древесных расте-
ний, в том числе S. beauverdiana.

Статистический анализ структурных по-
казателей коры однолетних стеблей S.  beau-
verdiana, сформированной по I типу (табл. 4), 
показал общность количественных признаков 
коры этого типа. В этом типе нет экстремаль-
но малых значений ширины коры и флоэмы. 
Ширина коры у S. beauverdiana с  подножия 

влк. Баранского на 19 % больше, чем у образ-
цов с кальдеры влк.  Головнина (дно кальде-
ры). Эта разница создается за счет увеличе-
ния ширины склеренхимного кольца. Ширина 
вторичной флоэмы у образцов с подножия 
влк. Баранского (I тип) и дна кальдеры влк. Го-
ловнина (I тип) имеет близкие значения. Вы-
шеперечисленные ткани в  этих местообита-
ниях не имеют экстремально малых значений. 
Ширина коры и  ширина вторичной флоэмы 
у образцов с сольфатарного поля влк. Менде-
леева (I тип) имеют близкие значения с образ-
цами с кальдеры влк. Головнина (дно кальде-
ры) и меньше на 16 % ширины коры образцов 
с  подножия влк. Баранского. Ширина коры 
у  образцов с  лавового потока влк. Кудрявый 
(I и III типы) меньше, чем у образцов с под-
ножия влк. Баранского (I тип), на 11 % и боль-
ше по сравнению с образцами с дна кальдеры 
влк.  Головнина (I тип) на 9 %. Ширина вто-
ричной флоэмы образцов с лавового потока 
влк. Кудрявый (I и III типы) больше, чем у рас-
тений с I типом коры из всех местообитаний, 
на 20–22 % за счет крупных клеток вторичной 
флоэмы (флоэмной паренхимы). 

Количественные показатели коры одно-
летнего стебля S. beauverdiana, сформиро-
ванной по II типу (табл. 4), обнаруживают 
аномальные значения, т.е. в такой коре форми-
руются зоны неспецифического аномального 
строения тканей коры. Кора этого типа встре-
чается в ассимиляционных побегах S.  beau-
verdiana только в одном местообитании  – на 
берегу оз. Кипящее кальдеры влк. Головнина. 
Ширина коры в аномальной зоне у этих образ-
цов больше на 25 %, чем у образцов с подно-
жия влк. Баранского (I тип), и на 39 % больше, 
чем у образцов с кальдеры влк. Головнина (дно 
кальдеры) (I  тип). Эти увеличения ширины 
коры происходят за счет большего числа сло-
ев феллемы и феллодермы в аномальной зоне 
(рис. 4 с). Ширина вторичной флоэмы у образ-
цов с берега оз. Кипящее кальдеры влк. Голов-
нина (II  тип) меньше, чем у образцов с под-
ножия влк. Баранского (I тип) и дна кальдеры 
влк. Головнина (I тип), в среднем на 17 %. 

Стрессовые факторы, включая кислот-
ные дожди и туманы, которые формируются 
на берегу оз. Кипящее (табл. 1, 2), создают 
крайне неблагоприятные условия для произ-
растания древесных растений, в том числе 
S. beauverdiana. 
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Статистический  анализ  структурных
показателей коры однолетних стеблей S. beau
verdiana, сформированной по III типу (табл. 4), 
показал общность количественных признаков 
коры этого типа. В этом типе у некоторых об-
разцов есть экстремально малые значения ши-
рины коры и флоэмы. Ширина коры у образцов 
с кальдеры влк. Ксудач, влк.  Штюбеля, и ис-
точников «Дачные» влк. Мутновский (III тип) 
меньше, чем у  образцов с  подножия влк.  Ба-
ранского (I тип), на 30–37  % за счет отсут-
ствия перидермы. А ширина коры образцов с 
кальдеры влк. Ксудач, берег р. Теплая (III тип), 
меньше по сравнению с образцами с подножия 
влк. Баранского на 11 %. Несмотря на то что у 
растений с берега р. Теплая также отсутствует 
перидерма, степень уменьшения ширины коры 
здесь ниже за счет того, что клетки кортекса 
еще не деформированы, в отличие от образцов 
с кальдеры влк. Ксудач, влк. Штюбеля, и ис-
точников «Дачные» влк. Мутновский (III тип), 
у которых клетки кортекса уже смяты.

Значения ширины коры у образцов с каль-
деры влк. Ксудач (влк. Штюбеля и берег р. Те-
плая) (III тип) и с кальдеры влк.  Головнина 
(дно кадьдеры) (I тип) близки. А у образцов 
с  источников «Дачные» влк.  Мутновский 
(III тип) по сравнению с образцами с кальдеры 
влк. Головнина (дно кальдеры) ширина коры 
меньше на 23 %.

Наибольшие значения ширины коры у об-
разцов с лавового потока влк.  Кудрявый (I 
и  III  типы) – в 1.6–2.2 раза выше, чем у  об-
разцов с влк.  Ксудач (влк.  Штюбеля, берег 
р.  Теплая) и источников «Дачные» влк.  Мут-
новский (III тип), и в 1.5–1.7 раза выше, чем 
у образцов с подножия влк. Баранского и дна 
кальдеры влк. Головнина (I тип). Это объясня-
ется бóльшим приростом вторичной флоэмы и 
недеформированной паренхимы кортекса. 

Ширина вторичной флоэмы образцов 
с кальдеры влк. Ксудач (влк. Штюбеля, берег 
р.  Теплая) и источников «Дачные» влк. Мут-
новский (III тип) в 1.5–2.0 раза меньше, чем у 
образцов с подножия влк. Баранского и каль-
деры влк.  Головнина (дно кальдеры) (I тип), 
и в 1.9–2.5 раза меньше, чем в образцах с лаво-
вого потока влк. Кудрявый (I и III типы), за счет 
меньшего числа слоев вторичной флоэмы.

Значительно  дренированные  пирокла-
стические отложения в кальдере влк. Ксудач 

(влк. Штюбеля и берег р. Теплая) и участки с 
кислой и сильнокислой реакцией в субстратах 
различной обводненности (источники «Дач-
ные») (табл.  1,  2) создают неблагоприятные 
условия для произрастания древесных расте-
ний.

В условиях лавового потока влк. Кудря-
вый у особей S. beauverdiana наблюдается 
формирование двух типов (I и III) структу-
ры коры однолетних побегов. Формирование 
двух типов коры здесь происходит, возмож-
но, в  связи с прерыванием работы феллогена 
на  отдельных стеблях, что может свидетель-
ствовать о локальном стрессогенном эффекте, 
например, при концентрации кислотных осад-
ков в процессе испарения с ассимиляционной 
поверхности молодых побегов S. beauverdiana.

Структурные особенности в коре S. beau-
verdiana в условиях оз. Кипящее кальдеры 
влк. Головнина свидетельствуют о некотором 
сходстве зон неспецифического аномального 
строения с аномалией древесины, связанной 
с синдромом ямчатости стебля, которая встре-
чается у Betula pendula var. carelica (Merckl.) 
[30, 31, 58]. Ямчатость стебля может быть 
вызвана как биотическими факторами – за-
ражением некоторыми вирусами или груп-
пой вирусов (переносится насекомыми, по-
вреждающими побеги, или передается при 
прививках), так и  определенным сочетанием 
абиотических факторов [59, 60]. Кроме того, 
в  условиях засушливого климата Нижнего 
Поволжья у однолетних стеблей некоторых 
видов берез было отмечено увеличение шири-
ны коры за счет активного нарастания фелле-
мы [61]. В отличие от берез, у S. beauverdiana 
в норме не образуется многослойная феллема, 
но в условиях крайнего стресса в микроланд-
шафтах сольфатарных полей она может фор-
мироваться как аномальная структура.

Анализируя  структурную  реакцию  ко
ры однолетних ассимиляционных побегов 
на вулканический стресс у разных видов дре-
весных растений, имеющих различные жиз-
ненные формы – деревья, кустарники, кустар-
нички и лианы, мы обратили внимание на ее 
разнонаправленность. В однолетних стеблях 
Тoxicodendron orientale Greene в условиях 
Верхнедокторских групп термальных источни-
ков влк. Менделеева происходит уменьшение 
ширины коры, а в однолетних стеблях Betula 
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ermanii в условиях Южно-Сахалинского гря-
зевого вулкана (о. Сахалин), Старозаводского 
сольфатарного поля и вблизи гидротермаль-
ных Голубых озер влк. Баранского (о. Итуруп) 
ширина коры близка к типичным показателям 
[34, 62]. В условиях гидротермальных источ-
ников влк. Менделеева в однолетних стеблях 
представителей Ericaceae (Menziesia pentandra 
Maxim., Vaccinium hirtum Thunb., Gaultheria 
miqueliana Takeda., Vaccinium praestans Lamb.) 
наблюдается увеличение ширины коры. В ус-
ловиях терм первичные ткани коры в однолет-
них и малолетних стеблях, включая эпидер-
му, дольше сохраняют свое функциональное 
значение [57]. Впервые этот эффект разнона-
правленности структурного ответа на вулкани-
ческий стресс мы выявили у B. ermanii [63]. 
Мы полагаем, что этот эффект свидетельствует 
о высокой пластичности коры ассимиляцион-
ных побегов. Возможно, он свойствен только 
видам, обладающим широкой экологической 
валентностью, имеющим обширный широт-
ный диапазон распространения. Для проверки 
высказанного предположения необходимы до-
полнительные исследования на широком ви-
довом материале. 

Мы полагаем, что разнообразие типов 
анатомического строения однолетних асси-
миляционных побегов S. beauverdiana связа-
но с  нарушением деятельности латеральных 
меристем стебля – феллогена и камбия под 
давлением неблагоприятных факторов вул-
канических ландшафтов. Функциональная 
активность этих меристем в условиях вулка-
нического стресса может носить как постоян-
ный, так и прерывистый характер в течение 
вегетационного сезона, а может вообще отсут-
ствовать, когда эти меристемы переходят к вы-
нужденному временному покою. В состоянии 
вынужденного временного покоя в  вегетаци-
онный сезон феллоген и сосудистый камбий 
не производят флоэму и перидерму, что при-
водит к формированию экстремально узких 
и  неравномерных годичных приростов этих 
тканей. Таким образом, в пределах даже одно-
го экстремального местообитания можно об-
наружить структуру коры двух типов.

Сочетание различных экологических 
факторов – высокие температуры в корневой 
зоне, высокая концентрация растворимых 
солей в  кислой среде, редкоземельных эле-
ментов и тяжелых металлов в почве на соль-
фатарных полях и газогидротермальных ис-

точниках, а также высокая инсоляция, низкая 
влагоемкость пирокластического чехла и его 
нестабильность на шлаковых полях вызывает 
у древесных растений и S. beauverdiana со-
стояние физиологической засухи. В этих ус-
ловиях чрезвычайной ограниченности всех 
анаболических процессов, и прежде всего 
фотосинтеза, в ассимиляционных побегах 
создается острый дефицит пластического ма-
териала. Все меристемы: и феллоген и сосу-
дистый камбий – являются активными зона-
ми поглощения питательных веществ, как ор-
ганических, так и минеральных, а также воды 
[64]. В условиях ограничения снабжения эти-
ми веществами меристемы ассимиляционных 
побегов крайне нестабильно работают, что 
приводит к образованию аномальных тканей 
в коре и структурным изменениям перидермы 
и флоэмы [65], а  также к различным струк-
турным отклонениям, описанным в настоя-
щем исследовании.

Заключение
Исследованы структурные особенно-

сти коры однолетних ассимиляционных по-
бегов S.  beauverdiana, произрастающей в 
контрастных экологических условиях в ус-
ловиях фумарольной, газогидротермальной 
активности и на пирокластических отложе-
ниях в вулканогенных ландшафтах южных 
курильских островов Кунашира и Итурупа и 
п-ова Камчатка.

Выявлены различные отклонения от ти-
пичной анатомии в структурной организа-
ции тканей коры ассимиляционных побегов 
S. beauverdiana, которые выполняют основную 
функциональную нагрузку углеродного пита-
ния, ближнего и дальнего транспорта углеро-
да, защиты внутренней среды тела растения от 
внешних абиотических и биотических воздей-
ствий. По совокупности структурно-функцио-
нальных признаков выделены 3 типа анатоми-
ческой организации коры однолетних стеблей 
S. beauverdiana под давлением вулканического 
стресса, которые, как мы полагаем, являют-
ся адаптационными. Разные анатомические 
структуры коры складываются в этих услови-
ях в результате различных комбинаций рабо-
ты феллогена и сосудистого камбия, функци-
ональная активность которых может носить 
как постоянный, так и прерывистый характер 
или быть в состоянии вынужденного времен-
ного покоя. Мы полагаем, что структурные от-
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клонения коры однолетнего стебля могут быть 
использованы в качестве диагностики физио-
логического состояния древесного растения 
в тот или иной период развития или в том или 
ином местообитании.

В зависимости от интенсивности давления 
неблагоприятных факторов среды происходят 
изменения физиологических процессов, проте-
кающих в коре стебля древесных растений, что 
находит отражение в структурном изменении 
этого тканевого комплекса: увеличении или 
уменьшении ширины коры и ширины приро-
ста вторичной флоэмы однолетнего стебля. Из-
учение структуры однолетнего стебля S. beau-
verdiana в различных экстремальных условиях 
позволяет нам сделать вывод о формировании 
сложного разнонаправленного процесса адап-
тации у древесных растений, в том числе в виде 
неспецифических аномальных зон.
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