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Аннотация. В статье представлены результаты анатомических исследований корневых систем 
5 уральских  видов однолетних гемипаразитических растений семейства Scrophulariaceae Juss. 
(Melampyrum cristatum L.,  M. pratense L., Rhinanthus aestivalis Schischk. et Serg., Euphrasia brevipila 
Burn. et Gremli, Odontites vulgaris Moench).  Сравнительное анатомическое описание включает ха-
рактеристику строения главного корня, боковых корней первого, второго и последующих порядков, 
гаусторий. Были описаны черты структурной специализации корней изученных видов, предложена 
структурная модель корня  однолетних гемипаразитических норичниковых,  показаны диагностиче-
ские признаки подземных органов исследованных растений.
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Abstract. The paper presents the results of some anatomic researches upon root systems of 5 Ural 
species of annual hemiparasitic plants from Scrophulariaceae family (Melampyrum cristatum L.,  M. 
pratense L., Rhinanthus aestivalis Schischk. et Serg., Euphrasia brevipila Burn. et Gremli, Odontites 
vulgaris Moench). The comparative anatomic description includes the characteristic of a structure of the 
main root, lateral roots of the first, the second and the subsequent orders, haustoria. The description of 
structural specialization of roots of the studied species is performed, the structural model of  annual root 
hemiparasitic plants from Scrophulariaceae family is offered, diagnostic signs of underground bodies of the 
studied plants are shown.
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К настоящему моменту скопился ряд вопросов 
касательно характера структурных приспособле-
ний различных групп паразитических растений в 
соответствии с особенностями их образа жизни [1-
4]. Особый интерес представляет многочисленная 
неоднородная группа, объединяющая переходные 
от автотрофных к истинным гетеротрофам виды 
[5-8]. В настоящей работе для обозначения груп-
пы растений, которые содержат хлорофилл, спо-
собны к фотосинтезу, имеют гаустории, питаются 
за счет ресурсов других растений в ходе непосред-
ственного контакта с ними, используется устояв-
шийся за рубежом термин «гемипаразитические 
растения» [8]. Родственное русское понятие «рас-
тения-полупаразиты» не используется, поскольку 
оно недостаточно четко определено [9].

Наиболее многочисленны и широко распро-
странены в России гемипаразитические растения 

семейства норичниковые (Scrophulariaceae Juss.), 
среди которых обнаруживаются разные града-
ции растительного паразитизма [9]. Вопросы ре-
организации вегетативной сферы, связанные с 
постепенным развитием гетеротрофности, для 
большинства видов остались нерешенными.  Хотя 
учеными обсуждаются отдельные черты строе-
ния в связи с экологией и физиологией [8, 10-12], 
сырьевым значением [6] гемипаразитических но-
ричниковых, сведения о строении подземных ор-
ганов вегетативной сферы многих видов отрывоч-
ны, весьма разобщены, нуждаются в дополнении, 
анализе с позиций экологической анатомии расте-
ний, биоморфологии.

Цель работы - исследование особенностей 
внутренней структуры корней  гемипаразитиче-
ских представителей семейства норичниковые 
(Scrophulariaceae Juss.) в связи с их приспосо-
блением к питанию за счет других растений.  В 
задачи работы входило изучение анатомического 
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строения главного корня, боковых корней перво-
го, второго и последующих порядков, гаусторий  
однолетних гемипаразитических норичниковых, 
анализ признаков внутренней организации под-
земных органов исследованных растений, описа-
ние черт структурной специализации корней из-
ученных видов.

МЕТОДЫ И ОБЪЕКТЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ 

Модельными объектами стали тривиальные 
для уральской флоры виды однолетних гемипа-
разитических норичниковых: Melampyrum cri-
statum L. (Марьянник гребенчатый),  M. pratense 
L. (Марьянник луговой), Rhinanthus aestivalis 
Schischk. et Serg. (Погремок летний), Euphrasia 
brevipila Burn. et Gremli (Очанка коротковолоси-
стая), Odontites vulgaris Moench (Зубчатка обык-
новенная).

Сбор материала производился на Среднем 
и Южном Урале в период с 2004 по 2011 год в 
Свердловской области (окрестности г. Екатерин-
бург, Сысертский район, Красноуфимский район), 
Челябинской области (Горнозаводской район), 
Башкирии (Мечетлинский район). Для заготовки 
подземных органов в полевых условиях использо-
вали метод откапывания и взятия проб. В каждом 
выбранном местообитании  выкапывали моно-
литы размером 15x15x15 см3 - в случае E. brevi-
pila, и 20x20x20 см3 во всех остальных случаях. 
Выкопку производили таким образом, чтобы в 
центре оказалась вполне развитая, цветущая ис-
пытуемая особь гемипаразита. Корни из монолита 
отмывали вручную с помощью проточной воды и 
сит. Отдельные корни и гаустории гемипаразита с кор-
нями фиксировали в 70% спирте. 

Анатомические исследования проводили на рас-
тениях среднего габитуса, живых или фиксированных 
в 70% водно-спиртовом растворе. Исследовали по 100 
особей каждого вида, взятых из разных местообитаний. 
Применяли методы сравнительного анатомического 
описания корня, воспользовались схемой описания 
структурных моделей корней [13]. Из фиксированно-
го в спирте материала в лаборатории по стандартной 
методике [14] изготавливали продольные радиальные 
и продольные тангентальные, поперечные срезы кор-
невой шейки, средней части главного корня, участков 
боковых корней I, II и последующих порядков, гаусто-
рий на разных стадиях их формирования.  Проводили 
микрохимические реакции с флюороглюцином, 
суданом III, йодную пробу. Все микропрепараты из-
учали под световым микроскопом.

РЕЗУЛЬТАТЫ и их обсуждение
Тонкие слабо одревесневшие боковые корни 

изученных гемипаразитических норичниковых 
сохраняют черты первичного строения (рис. 1-5). 
Снаружи они покрыты эпиблемой, которая состо-
ит из живых тонкостенных клеток. Часть клеток 
эпиблемы образуют на наружной поверхности 
выпячивания, которые связаны с формированием 
корневых волосков. Под эпиблемой тонких кор-
ней у всех изученных видов залегает первичная 
кора, представленная тремя - пятью слоями жи-
вых паренхимных клеток. Выражена эндодерма, 
которая состоит из клеток, имеющих несколько 
утолщенные клеточные оболочки. Внутрь от эн-
додермы находится осевой цилиндр. Флоэма от-
сутствует.  Перицикл имеет вид узкого кольца. 
Вторичная ксилема занимает практически весь 
объем стелы, представлена сосудами с лестнич-
ной, сетчатой, супротивной поровостью боковых 
стенок. Сосуды расположены без видимого по-
рядка, все пространство между ними заполняют 
волокна либриформа. В центре стелы заметны 
элементы первичной ксилемы диархного типа.

Одревесневшие боковые корни первого, вто-
рого порядка по строению принципиально схожи 
у всех исследованных видов гемипаразитических 
норичниковых (рис. 1-5). Эпиблема отсутству-
ет, стенки клеток экзодермы утолщены, могут 
быть суберинезированы, развиваются элементы 
перидермы. Флоэма представлена  одиночными 
группами недоразвитых клеток или не обнаружи-
вается. Заметен камбий. Большую часть стелы за-
нимает вторичная ксилема, причем преобладают 
сосуды с супротивной и очередной поровостью, 
первичная ксилема слабо заметна.

У всех изученных видов на боковых корнях 
возможно образование гаусторий. На попереч-
ных срезах корня паразита, сделанных в местах, 
где он переходит в гаусторию, можно идентифи-
цировать две области: область корня и область га-
устории. В первой имеются все зоны, присущие 
корню данного порядка. Область гаустории у всех 
исследованных видов имеет первичное строение. 
Строение зрелых, внедрившихся в корни хозяев, 
гаусторий сходно у всех изученных видов незави-
симо от растения-хозяина.

Гаустория покрыта снаружи эпиблемой. Клет-
ки живые, тонкостенные,  плотно прилегают друг 
к другу, образуют на внешней поверхности выпя-
чивания. Под эпиблемой гаусторий залегает мощ-
ная первичная кора, причем экзодерма и эндодер-
ма не выражены. Наружная часть первичной коры 
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гаусторий состоит из крупных тонкостенных, жи-
вых паренхимных клеток, в которых видны ядра. 

Рис. 1. Строение корней O. vulgaris.  Обозначе-
ния: А – главный корень немного ниже корневой 
шейки; Б – главный корень в средней части; В – боко-
вой корень второго порядка; Г – боковой корень тре-
тьего порядка; Д – боковой корень третьего порядка 
в месте отхождения от него гаустории; 1 - корневой 
волосок, 2 - эпиблема, 3 - экзодерма, 4 - первичная 
кора, 4а - идиобласты, 5 - эндодерма, 6 - элементы 
перидермы, 7 - флоэма, 8 - камбий, 9 - вторичная 
ксилема, 9а - сосуд вторичной ксилемы, 9б - волокна 
вторичной ксилемы, 10 - первичная ксилема

Рис.  2. Строение корней E. brevipila. Обозна-
чения: А, Б – главный корень в области корневой 
шейки; В, Г, Д, Е – главный корень в средней ча-
сти; Ж-И – боковые корни; К – гаустория; 1 - эпи-
блема, 2 - первичная кора, 3 - вторичный корневой 
волосок, 4 - экзодерма, 5 - эндодерма, 6 - пробка, 
7 - феллодерма, 8 - феллоген, 9 - флоэма, 10 - кам-
бий, 11 - вторичная ксилема, 11а - сосуд вторич-
ной ксилемы, 11б - волокна вторичной ксилемы, 
12 - первичная ксилема, 13 - гаустория, 14 - корни 
паразита, 15 - корни хозяина, 16 - остатки тканей, 
окружающих вторичную ксилему

Рис. 3. Строение корней M. cristatum. Обозна-
чения: А – область корневой шейки; Б, В – глав-
ный корень в средней части; Г, Д – боковой корень 
первого порядка; Е – боковой корень третьего по-
рядка; Ж – поверхность гаустории; 1 - корневой 
волосок, 2 - эпиблема, 3 - первичная кора, 4 - эк-
зодерма 4а - выпячивания клеток экзодермы, 5 - 
эндодерма, 6 - пояски Каспари, 7 - идиобласт,  8 
- флоэма, 9 - элементы перидермы, 9а - феллоген, 
9б - феллодерма, 10 -  камбий, 11 - вторичная кси-
лема, 11а - сосуд вторичной ксилемы, 11б - волок-
на вторичной ксилемы, 12 - первичная ксилема. 

Рис. 4. Строение корней M. pratense. Обозна-
чения: А – главный корень в области корневой 
шейки; Б, В – главный корень в средней части; Г 
– боковой корень первого порядка; Д – боковой 
корень второго порядка; Е, Ж – боковой корень 
третьего порядка; З, И – гаустория в стадии роста; 
1 - корневой волосок, 2 - эпиблема, 3 - экзодерма, 
4 - первичная кора, 4а - клетки первичной коры с 
одревесневшими стенками, 5 - эндодерма, 6 - эле-
менты флоэмы, 7 -  камбий, 8 - вторичная ксиле-
ма, 8а - сосуд вторичной ксилемы, 8б - волокна 
вторичной ксилемы, 9 - первичная ксилема, 10 - 
перицикл, 11 - корни паразита в зоне всасывания, 
12 - центральный цилиндр корня паразита

Особенности внутренней организации подземных органов
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Рис. 5. Строение корней R. aestivalis. Обозна-
чения: А-Д – главный корень; Е, Ж – боковые кор-
ни; 1 - корневой волосок, 2 - эпиблема, 3 - первич-
ная кора, 4 - экзодерма, 5 - эндодерма, 6 - феллоген 
и феллодерма, 7 - камбий, 8 - вторичная ксилема, 9 
- сосуд вторичной ксилемы, 9а - сетчатопористое 
утолщение клеточных стенок, 9б - беспорядочная 
пористость клеточных стенок, 10 - волокна вто-
ричной ксилемы, 11 - диархная первичная ксилема

Рис. 6. Строение гаусторий R. aestivalis. Обо-
значения:  А-Г – ткани гаустории в начале ее фор-
мирования; Д-Ж –  внедрение гаустории в корни 
хозяина; З-Л – зрелые гаустории; З — гаусто-
рия, прикрепленная к корню  R. aestivalis (авто-
паразитизм); 1 - корневой волосок, 2 - эпиблема, 
3 - первичная кора, 3а - клетки первичной коры, 
3б - ядра клеток, 3в  - специфичные клетки пер-
вичной коры, 4 - центральный цилиндр бокового 
корня, 4а - сосуды первичной ксилемы, 4б - пучок 
трахеид, 5 - корень хозяина, 6 - область бокового 
корня паразита, 7 - зона внедрения гаустории, 8 - 
область гаустории 

Ближе к центральной части гаустории размеры 
паренхимных клеток уменьшаются. В месте про-
никновения гаустории в корень хозяина заметен 
пучок трахеид, который связывает центральные 
цилиндры корня паразита и корня хозяина. Прово-
дящие элементы гаустории могут иметь спираль-
ное, кольчато-спиральное, кольчатое утолщение 
боковых стенок.

У вида R. aestivalis в центральной части гау-
стории, вдоль проводящего пучка  формируется 
особая зона клеток (рис. 6). Она залегает в виде 
конуса, расширенная часть обращена к централь-
ному цилиндру корня паразита, верхушка направ-
лена в сторону корня хозяина. Клетки этой зоны 
напоминают клетки коры. Они мелкие, паренхим-
ные, имеют тонкие оболочки, густое клеточное 
содержимое, протопласт содержит включения - не 
крахмал. 

Главный корень у всех изученных видов имеет 
вторичное строение (рис. 1-5). При анатомирова-
нии средней части главного корня мы находим у 
всех видов отчетливо заметные зоны: покровной 
ткани, меристемы, вторичной ксилемы. Первич-
ная кора главного корня модельных объектов 
представлена 4-5 слоями клеток, плотно приле-
гающих друг к другу. Ее клетки толстостенные, 
живые. Сильное утолщение клеточных стенок за-
метно в области экзодермы. Нередко часть клеток 
экзодермы имеет выпячивания наружу. Они хоро-

шо заметны у видов  E. brevipila, M. сristatum (рис. 
2, 3). У E. brevipila отчетливо заметны вторичные 
корневые волоски  - более короткие и толстые, по 
сравнению с первичными волосками эпиблемы 
(рис. 2). Для клеток первичной коры главного кор-
ня и боковых корней первого, второго порядков 
O. vulgaris, M. cristatum характерны случайно раз-
бросанные клетки, заполненные темным содер-
жимым ― идиобласты (рис. 1, 3). У M. pratense, 
M. cristatum клетки экзодермы коры главного кор-
ня одревеснивают (рис. 3, 4). Одревеснение кле-
ток экзодермы и эндодермы сильнее выражено у 
вида M. pratense. Кроме того, у этого вида образу-
ются единичные склеренхимные волокна во вну-
тренней части коры (рис. 4). 

Под эндодермой в средней части главного кор-
ня у видов M. cristatum, E. brevipila, R. aestivalis, 
а у вида O. vulgaris ближе к области корневой 
шейки заметны элементы перидермы: один или 
несколько слоев живых таблитчатых клеток с тон-
кими или слабо утолщенными лигнифицирован-
ными стенками - феллоген и феллодерма (рис. 1, 
3-5). У вида E. brevipila отчетливо видна пробка в 
средней части главного корня (рис. 2).

Киселева О. А.
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По периферии центрального цилиндра глав-
ного корня у всех видов расположен один или не-
сколько слоев камбия. Флоэма хорошо заметна на 
срезах, сделанных в области корневой шейки. При 
анатомировании средней части главного корня 
дифференцировать ее у отдельных видов довольно 
сложно. Особенности организации флоэмы  глав-
ного  корня модельных объектов описаны в табл. 1. 

Практически всю основную часть централь-
ного цилиндра главного корня исследованных 
растений занимает вторичная ксилема.  Мощная 
вторичная ксилема состоит из склеренхимных 
волокон и сосудов. Клетки первичной ксилемы 

Таблица 1.
Отличительные особенности анатомической организации корней видов однолетних гемипаразитических но-

ричниковых Урала

Ткань
Облигатные паразиты Факультативные паразиты

Rhinanthus 
aestivalis 

Melampyrum 
pratense

Melampyrum 
ristatum 

Euphrasia 
brevipila 

Odontites
vulgaris 

Главный корень, крупные, сильно одревесневшие боковые корни 

Первичная кора

существует 
в остаточной 

форме, сильно 
слущивается 

одревесневают 
отдельные клет-

ки первичной 
коры и клетки 

экзодермы 

одревеснивают 
клетки   экзодер-
мы и эндодермы, 

видны  идио-
бласты, клетки 

экзодермы с вы-
пячиваниями

 заметны вторич-
ные корневые 

волоски

видны идиобла-
сты

Перидерма заметна
выражена только 
в верхней части 
главного корня

заметна хорошо заметна 
пробка

выражена в об-
ласти корневой 

шейки

Флоэма
недоразвитые 

элементы встре-
чаются единично

Группы отстоящих друг от друга  
элементов

Узкое,  разорван-
ное кольцо,  вид-
ны ситовидные 
трубки,  клетки-

спутницы

Узкое кольцо,  
видны сито-

видные трубки,  
клетки-спут-
ницы, клетки 

флоэмной парен-
химы

Вторичная кси-
лема

сосуды с бес-
порядочной 
поровостью 

сосуды с супротивной, очередной поровостью

Тонкие боковые корни без выраженного одревеснения центрального цилиндра

Ризодерма первичные корневые волоски
небольшие выпя-
чивания клеток 

ризодермы

первичные кор-
невые волоски

Перицикл многослойный однослойный
Первичнаяй 

ксилема
хорошо видны метаксилема, про-

токсилема
разница между сосудами метаксилемы и протоксиле-

мы нечеткая
Зрелые гаустории

Корневые во-
лоски есть нет есть

Первичная кора Особая внутрен-
няя зона клеток Выполнена однообразными клетками

сдавлены вторичной ксилемой и практически не-
различимы. По мере утончения главного корня 
происходят изменения в строении покровных тка-
ней: заметно, как первичная кора и пробка посте-
пенно слущиваются и обнажается центральный 
цилиндр. У вида E. brevipila, в отличие от других 
изученных видов, на срезах главного корня, сде-
ланных в его самой узкой части видны только эле-
менты вторичной ксилемы и пробка (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В описаниях анатомического строения подзем-

ных органов отдельных видов однолетних геми-

Особенности внутренней организации подземных органов
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паразитических норичниковых обычно отмечают-
ся наличие мощной ксилемы, мелкоклеточность и 
недоразвитость флоэмы, сильное одревеснение 
[2,6,8,10]. Причины, по которым увеличивается 
количество ксилемы у гемипаразитов, некоторые 
ученые связывают с увеличением потока воды от 
корней к листьям паразита [8]. Те же причины, с 
нашей точки зрения, ведут к развитию одревесне-
ния в клетках центрального цилиндра осевых ор-
ганов. Отсутствие противодавления восходящему 
току воды со стороны одревесневших клеточных 
стенок выгодно, поскольку увеличивает сосущую 
силу сосудов [15]. 

Модифицированное строение флоэмы в кор-
нях однолетних гемипаразитических норичнико-
вых, вероятно, также связано с приспособлением 
к гетеротрофному питанию. Аргументы в пользу 
выдвинутого предположения обнаруживаются 
при анализе таблицы 1. Для главного корня из-
ученных видов облигатных гемипаразитических 
растений  имеет место  глубокое недоразвитие 
флоэмы, в то время как у факультативно паразит-
ных видов флоэма сохраняется кольцевое строе-
ние на протяжении большей части главного корня. 

Нами показано, что в тонких слабо одревес-
невших боковых корнях (обычно третьего и выше 
порядков) у взрослых особей изученных однолет-
них гемипаразитических норичниковых флоэма 
отсутствует (рис. 1-5). Ранее описывались бес-
флоэмные корни у некоторых видов паразитиче-
ских норичниковых [2]. Отсутсвие флоэмы дока-
зано в гаусториях у растений изученной группы 
[1, 8, 10, 11]. По-видимому, клетки бесфлоэмных 
корней у взрослых прикрепленных растений-ге-
мипаразитов существуют за счет питательных ве-
ществ, полученных от хозяев.

Способность к чужеядному питанию изучен-
ных корневых паразитов  связана с особенностя-
ми организации и функционирования их эпибле-
мы [1, 12]. В литературе указано, что для корней 
вида O. vulgaris характерны корневые волоски, у 
представителей родов Euphrasia и Melampyrum 
они могут быть развиты или частично утрачены, а 
у растений рода Rhinanthus отсутствуют [5,7]. Эти 
сведения  удалось уточнить. Мы наблюдали пер-
вичные корневые волоски на тонких боковых кор-
нях и гаусториях растений видов R. aestivalis, O. 
vulgaris, M. cristatum, M. pratense (рис. 1, 3-6). У E. 
brevipila на боковых корнях и на самих гаустори-
ях видны только трихобласты эпиблемы (рис. 2). 
Отметим, что в современной терминологии, обо-
значающей образования эпиблемы у гемипарази-

тических норичниковых, остается много дискус-
сионных моментов.  Для обозначения подобных 
корневым волоскам структур на поверхности га-
усторий  паразитических норичниковых исполь-
зуется несколько терминов: "penetration peg" [12], 
"osculum" [3], "tube-like cell" [3], "endophyte" [1], 
"papillae" [11]. В настоящей работе условно при-
нято традиционное русское обозначение «корне-
вые волоски». Наблюдаемые структуры, по всей 
видимости, гомологичны корневым волоскам ав-
тотрофных растений, но имеют другой биологи-
ческий смысл, обусловленный паразитизмом [8].

Гаустории всех рассмотренных нами видов 
имели зоны, указанные в работах других авторов 
для гемипаразитических норичниковых [1, 3, 10, 
11, 16]. Специализированные клетки, найденные 
нами у R. aestivalis в центральной части гаустории 
(рис. 6), ранее были обнаружены у вида R. minor 
и  названы «hialine body» [1]. Строение клеток 
зоны «hialine body», характерной для погремков, 
указывает на то, что они обладают высокой синте-
тической активностью и участвуют в извлечении 
и преобразовании питательных веществ, полу-
ченных от хозяина [1]. Для представителей рода 
Striga (облигатные высоко специализированные 
гемипаразиты), в гаусториях описаны подобные 
специализированные паренхимные клетки, кото-
рые получили название «transfer cells» [3]. Итак, 
по сравнению с факультативными паразитами, 
для части облигатных гемипаразитических расте-
ний семейства норичниковых характерно услож-
нение строения гаусторий. 

В ходе выполненного ризологического ис-
следования было показано, что в целом микро-
скопическая картина строения корневых систем 
рассмотренных однолетних гемипаразитических 
норичниковых весьма однообразна. Между вида-
ми существуют различия в деталях строения по-
кровных, проводящих тканей, гаусторий, однако  
общий план расположения анатомо-топографиче-
ских зон корней изученных однолетних гемипа-
разитических норичниковых одинаков. Главными 
структурными признаками модели организации 
корней однолетних гемипаразитических норич-
никовых нужно считать: частичную редукцию 
флоэмы, мощное развитие вторичной ксилемы и 
одревеснения, которые характерны для главного 
корня и боковых корней первого и второго по-
рядка, наличие гаусторий. Кратко модель можно 
характеризовать следующим образом: моносте-
лическая, с редкими корневыми волосками, ри-
зодермой; многослойной дифференцированной 
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первичной корой, перидермой, редуцированной 
флоэмой, массивом вторичной ксилемы, диарх-
ной первичной ксилемой, гаусториями, сохраня-
ющими черты первичного строения корня. От-
метим, что строение подземных органов группы 
изученных видов напоминает описанные ранее 
схемы «структурных моделей» корней ламиид 
[13] лишь в общих чертах. Описанную выше мо-
дель ранее не выделяли, она претендует на само-
стоятельность, может занять свое место в соответ-
ствующих системах классификации корней.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выполненное изучение особенностей орга-

низации корней пяти видов однолетних гемипа-
разитических норичниковых Урала показало, что 
подземные органы этих растений имеют сходное 
строение. Специализация корней однолетних ге-
мипаразитических норичниковых выражается в 
развитии комплекса анатомических признаков: 
формируется ветвистая моностелическая корне-
вая система с корневыми волосками, частично 
редуцированной флоэмой, массивом вторичной 
ксилемы, гаусториями, сохраняющими черты 
первичного строения корня. Между изученными 
видами существуют различия в деталях строения 
гаусторий, пых и проводящих тканей корня,  не-
которые из которых связаны с разным уровнем 
трофической специализации видов.

Работа выполнена при финансовой поддержке Ураль-
ского отделения РАН: проект № 12-И-4-2023.
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