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В работе рассмотрены проблемы, связанные с эволюцией хлоропластов водорослей. Обсуждается
положение водорослей в системах органического мира. На сегодняшний день, среди многочислен-
ных монофилетических супергрупп эукариот, к пяти из них относятся водоросли: Archaeplastida
(Glaucocystophyta, Rhodophyta, Prasinodermophyta, Chlorophyta, Charophyta), TSAR (Ochrophyta, Di-
nophyta, Chlorarachniophyta, а также фотосинтезирующие представители родов Chromera, Vetrella и
Paulinella), Haptista (Prymnesiophyta, Rappemonads), Cryptista (Cryptophyta) и Discoba (Euglenophyta).
Приводятся краткие характеристики отделов водорослей и супергрупп, к которым они относятся.

Ключевые слова: водоросли, эволюция, хлоропласт, системы органического мира
DOI: 10.31857/S0006813621100069

Водоросли – группа преимущественно фото-
автотрофных организмов, большинство из кото-
рых обитает в водной среде, имеет одноклеточ-
ные гаметангии, и вегетативное тело которых
представлено талломом (слоевищем). К водорос-
лям относят как прокариотные (цианобактерии),
так и эукариотные организмы, представляющие
собой сборную полифилетическую группу. Та-
ким образом, понятие “водоросли” является эко-
лого-биологическим по своей сути, объединяя
разные по происхождению организмы.

Представления об эволюции и родственных
связях между разными группами организмов,
включая водоросли, за последние почти 30 лет
кардинально изменились. В значительной степе-
ни это связано с развитием молекулярной фило-
генетики и использованием и совершенствовани-
ем так называемых омиксных технологий (гено-
мики, протеомики, транскриптомики). Стоит
отметить, что с началом применения молекуляр-
ных методов неоднократно происходил, а для не-
которых групп организмов все еще происходит,
пересмотр их объема и положения в системе, что
зачастую затрудняет придать определенный ранг
той или иной группе. Одним из важнейших во-
просов эволюции эукариот является эволюция
хлоропластов. Большинство линий фотосинтези-
рующих эукариот имеют хлоропласты, которые
были получены путем эндосимбиоза с эукариоти-
ческими водорослями, однако последователь-

ность и направление эволюции этих отдельных
эндосимбиотических событий остаются не выяс-
ненными до конца (Archibald et al., 2017).

Таким образом, цель данной работы – пред-
ставить обзор, отражающий современные пред-
ставления об эволюции хлоропластов у разных
групп водорослей, а также суммирующий совре-
менные сведения о макротаксонах, к которым от-
носятся водоросли, и привести исторический об-
зор существующих систем органического мира.

В связи с этим данный обзор включает три ос-
новные части. Первая посвящена эндосимбиоти-
ческой теории происхождения хлоропластов и их
эволюции, так как именно эволюция пластид, по
современным представлениям, отражает эволю-
цию и родственные связи водорослей, являясь,
таким образом, основой для их систематики. По-
ложение водорослей в системе органического ми-
ра и объем макротаксонов (в частности, супер-
групп) неоднократно менялись, и место ряда фо-
тоавтотрофных эукариот на филогенетическом
древе продолжает оставаться дискуссионным.
Следовательно, вторая часть статьи посвящена
рассмотрению разных систем органического ми-
ра в историческом аспекте и обсуждению поло-
жения в них водорослей. В заключительной, тре-
тьей части, приводятся основные характеристики
макрогрупп и отделов водорослей, как они трак-
туются в настоящее время.

ОБЗОРНЫЕ СТАТЬИ
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ГОЛОЛОБОВА, БЕЛЯКОВА

ЭНДОСИМБИОТИЧЕСКАЯ ТЕОРИЯ 
ПРОИСХОЖДЕНИЯ ХЛОРОПЛАСТОВ 

И ЭВОЛЮЦИЯ ВОДОРОСЛЕЙ
В докембрийскую эпоху протоатмосфера Зем-

ли принципиально отличалась по составу от со-
временной атмосферы, в частности, практически
полным отсутствием кислорода (O2). По данным
разных исследований, в конце Архея – начале
Протерозоя (примерно 2.4 млрд лет назад) про-
изошло глобальное изменение состава атмосфе-
ры (так называемая “кислородная революция”,
Great Oxidation Event (GOE)), связанное с появле-
нием в ней свободного кислорода, а также смена
условий с восстановительных на окислительные
(Lyons et al., 2014; Allen et al., 2019).

Единственными прокариотными организма-
ми, которые обладают оксигенным фотосинте-
зом, являются цианобактерии (синезеленые во-
доросли). Как геологические, так и генетические
исследования предполагают, что предки ци-
анобактерий приобрели способность к оксиген-
ному фотосинтезу примерно за 0.5 млрд лет до
“кислородной революции” (Junge, 2019), т.е. око-
ло 3 млрд лет назад. Появление наземных расте-
ний около 0.5 млрд лет назад вызвало новое повы-
шение содержания кислорода в атмосфере. Био-
масса и кислород, образовавшиеся на Земле в
результате фотосинтеза, способствовали даль-
нейшей эволюции живых организмов. Таким об-
разом, история развития жизни на Земле тесно
связана с историей накопления кислорода.

Одной из наиболее важных ступеней в эволю-
ции живых организмов было приобретение эука-

риотными клетками хлоропласта1, что привело к
возникновению разных групп фотоавтотрофов
(водорослей и эмбриофитов).

Идею о том, что хлоропласты имеют симбио-
тическое происхождение, впервые предложил
A. Schimper (1883). Опираясь на работу Schimper
(1883), К.С. Мережковский (Merezhkowsky, 1905),
а вслед за ним А.С. Фаминцын (Famintsyn, 1907)2

пришли к выводу, что хлоропласты произошли в
результате эндосимбиоза. Однако именно Мереж-
ковский (Merezhkowsky, 1909)3 предложил само
название “симбиогенез”, детально сформулировав
теорию и создав на ее основе новую классифика-
цию органического мира.

Общепринятой в настоящее время является
гипотеза, что первичный хлоропласт (т.е. хлоро-
пласт, оболочка которого состоит их двух мем-
бран) возник в результате первичного эндосим-
биоза, т.е. путем “захвата” эукариотной гетеро-
трофной клеткой-хозяином фотосинтезирующей
цианобактерии (рис. 1).

По данным разных исследований, это событие
произошло более 1.5 млрд лет назад (Yoon et al.,
2004; Sánchez-Baracaldo et al., 2017).

1 Под хлоропластом мы понимаем пластиду (не только зеле-
ную), в которой происходит фотосинтез.

2 Фаминцын А.С. 1907. О роли симбиоза в эволюции орга-
низмов. – Записки Имп. Акад. наук. Физ.-мат. отд. Серия
8. 20 (3): 1–14.

3 Мережковский К.С. 1909. Теория двух плазм, как основа
симбиогенезиса, нового учения о происхождении организ-
мов. Казань. 102 с.

Рис. 1. Первичный эндсимбиоз (в основу оригинального рисунка положена схема Archibald, Keeling, 2002: Fig. 1a, b).
а – первичный эндосимбиоз между гетеротрофным эукариотным хозяином и цианобактерией, b – образование пер-
вичного хлоропласта (первичная фагосомальная мембрана хозяина утрачена).
1 – будущая фагосомальная мембрана первичного хозяина, 2 – наружная мембрана цианобактерии, 3 – пептидогли-
кан, 4 – внутренняя мембрана цианобактерии.
Fig. 1. Primary endosymbiosis (original figure based on Archibald, Keeling, 2002: Fig. 1a, b).
a – primary endosymbiosis between heterotrophic eukaryote and cyanobacterium, b – primary plastid formation (primary host
phagosomal membrane is lost).
1 – subsequent primary host phagosomal membrane, 2 – cyanobacterial outer membrane, 3 – peptidoglycan, 4 – cyanobacterial
inner membrane.

(a)

1

2 3 4
2

4

(b)
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Предполагается, что изначально цианобакте-
риальный эндосимбионт был покрыт мембраной
фагосомы (так называемой первичной фагосо-
мальной мембраной хозяина) (рис. 1а), а затем
эта мембрана редуцировалась в процессе эволю-
ции. Таким образом, первичный хлоропласт име-
ет 2 мембраны, которые представляют собой по
происхождению мембраны оболочки цианобак-
терии (рис. 1b) (Cavalier-Smith, 2000; Archibald,
Keeling, 2002 и др.).

Несмотря на то, что эндосимбиотическое про-
исхождение пластид от общего цианобактериаль-
ного предка не вызывало сомнений, природа это-
го предкового организма оставалась долгое время
спорной. Чтобы решить эту проблему, R.I. Ponce-
Toledo et al. (2017) провели филогеномный анализ
данных, включая кодируемые хлоропластами
белки и кодируемые ядром белки хлоропластного
происхождения, полученные в результате эндо-
симбиотических переносов генов (Endosymbiotic
Gene Transfer (EGT)) первичных фотосинтетиче-
ских эукариот, а также широкого спектра геном-
ных данных цианобактерий. В результате иссле-
дования авторами было показано, что самым
близким родственником первичных пластид яв-
ляется Gloeomargarita lithophora Moreira et al. – ши-
роко распространенный в пресноводных микро-
биалитах и микробных матах вид цианобактерий
(Couradeau et al., 2012; Ragon et al., 2014).

Хлоропласт, полученный в результате первич-
ного эндосимбиоза, имеют представители пяти
отделов водорослей: Glaucocystophyta, Rhodophyta,
Prasinodermophyta4, Chlorophyta и Charophyta (табл. 1),
а также фотосинтетические представители рода
Paulinella (Cercozoa), входящие в группу Rhizaria
(Lhee et al., 2019). Помимо вышеперечисленных
групп водорослей, эмбриофиты также имеют дву-
мембранные хлоропласты. Все эти представители
(исключая Paulinella) на сегодняшний день при-
знаны монофилетической кладой и в настоящее
время объединены в группу Archaeplastida, или
Plantae (см. ниже).

Одним из наглядных свидетельств происхож-
дения хлоропласта от цианобактерий могут слу-
жить хлоропласты глаукоцистофитовых водорос-
лей, у которых в пластиде находится карбоксисо-
ма, а между внешней и внутренней мембраной
присутствует пептидогликан муреин, характер-
ный для эубактерий (Pfanzagl et al., 1996; Löffel-
hardt et al., 1997).

Необходимо отметить, что помимо организ-
мов, относящихся к Archaeplastida, есть другие
представители, у которых в клетках присутствуют
хлоропласты, полученные в результате первично-
го эндосимбиоза, но это приобретение произо-
шло независимо в процессе эволюции. К таким

4 Отдел, описанный в 2020 г. (Li et al., 2020); ранее предста-
вителей отдела рассматривали среди Chlorophyta.

организмам относятся одноклеточные фотосин-
тезирующие раковинные амебы из рода Paulinella
(табл. 1). Как предполагают, хлоропласты Pauli-
nella имеют сравнительно недавнее происхожде-
ние: примерно 90–140 млн лет (Delaye et al., 2016).
В клетках Paulinella содержится по 2 хлоропласта
(имеющих удлиненно-изогнутую форму), близ-
ких к кладе цианобактерий рода Synechococcus
(Marin et al., 2005; Yoon et al., 2006). В настоящее
время известно три фотосинтетических вида Pau-
linella, два из них являются пресноводными
(P. chromatophora Lauterborn и P. micropora Lhee,
Yang, Kim, Andersen et Yoon) и один (P. longichro-
matophora Kim et Park) – морским (Lhee et al.,
2019).

Кроме организмов, относящихся к супергруп-
пе Archaeplastida и трех видов Paulinella, осталь-
ные фотосинтетики получили свои пластиды в
результате последующих симбиозов. Вторично-
пластидные водоросли приобрели хлоропласты
путем “захвата” эукариотных фотосинтезирую-
щих клеток зеленой или красной водоросли
(табл. 1, рис. 2).

Путем вторичного эндосимбиоза с предковой
зеленой водорослью возникли хлоропласты у
представителей отделов Chlorarachniophyta и Eu-
glenophyta, у остальных отделов – Сryptophyta,
Haptophyta5, Ochrophyta и Dinophyta – с красной
водорослью (Keeling, 2010; Zimorski et al., 2014)
(табл. 1). Оболочки “вторичных” хлоропластов
имеют более двух мембран, так как помимо соб-
ственно двух мембран хлоропласта эндосимбион-
та, присутствуют дополнительные. В “классиче-
ском” варианте такие хлоропласты имеют 4 мем-
браны: две внутренние цианобактериального
происхождения (гомологичны мембранам пер-
вичных пластид) и две наружные, одна из кото-
рых – мембрана, оставшаяся от клетки эндосим-
бионта, другая (расположенная кнаружи от
предыдущей) – фагосомальная мембрана хозяина
(рис. 2b).

В настоящее время показано, что у отделов
Chlorarachniophyta и Euglenophyta хлоропласты
появились в результате вторичного эндосимбиоза
независимо, тогда как ранее считалось, что они
были получены от общего предка (так называемая
Кабозоа гипотеза (Cabozoa hypothesis), подробнее
см. Cavalier-Smith, 1999). Причем, хлоропласты
Chlorarachniophyta были приобретены от предко-
вой зеленой водоросли, близкой представителям
Ulvophyceae (Rogers et al., 2007; Suzuki et al., 2016), а
в качестве хозяина эндосимбионта предполагают
представителя группы Cercozoa (Cavalier-Smith,
1999). Euglenophyta приобрели хлоропласты от

5 Типовым родом отдела является род Prymnesium Massart, в
связи с чем, корректное название отдела Prymnesiophyta;
однако в публикациях чаще используется название Hapto-
phyta.
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предковой зеленой водоросли, близкой роду
Pyramimonas (Prasinophyceae) (Hrdá et al., 2012), а в
качестве хозяина предполагают представителя
группы Euglenozoa (Cavalier-Smith, 1999). Однако
однозначно вопрос о том, какой организм высту-
пал в качестве хозяина для одной и другой груп-
пы, остается до сих пор нерешенным (Zimorski et
al., 2014). При этом, хлоропласты Chlorarachnio-
phyta четырехмембранные, а между двумя внеш-
ними и двумя внутренними мембранами сохра-
няется редуцированное ядро эндосимбионта –
нуклеоморф (нуклеоморфа) (табл. 1). Эвгленовые
водоросли имеют хлоропласт, покрытый тремя
мембранами (табл. 1). Как предполагают, это свя-
зано с тем, что одна из мембран (фагосомальная

мембрана хозяина или мембрана клетки эндо-
симбионта) редуцировалась в процессе эндосим-
биоза (Vanclová et al., 2017). Согласно J.M. Ar-
chibald, P.J. Keeling (2002) у эвгленовых редуциро-
валась мембрана клетки эндосимбионта, которая,
по-видимому, могла перевариться в процессе фа-
готрофного поглощения.

Представители отделов Cryptophyta, Hapto-
phyta, Ochrophyta и Dinophyta имеют пластиды,
ограниченные тремя (у Dinophyta) или четырьмя
мембранами, и являются результатом эндосим-
биоза между двумя эукариотами: подразумевает-
ся, что какая-то гетеротрофная эукариотная клет-
ка-хозяин приобрела хлоропласты путем “захва-

Таблица 1. Основные группы водорослей и характеристика их пластид (по Burki, 2017 с дополнениями)
Table 1. Main groups of algae and characteristics of their plastids (after Burki, 2017, with additions)

Примечание. ХФ – хлорофилл, НМ – нуклеоморф, ПГ – пептидогликан; * – внешняя мембрана хлоропласта связана с эн-
доплазматическим ретикулюмом (ЭПР), ** – у видов, имеющих перидинин-содержащие хлоропласты. Более подробные
объяснения см. в тексте.
Note. Chl – chlorophyll, NM – nucleomorph, PG – peptidoglycan; * – the outermost membrane of chloroplast is continuous with en-
doplasmic reticulum (ER), ** – in the species with peridinin-containing chloroplasts. See the text for more detailed explanations.

Группа водорослей
Group of algae

Супергруппа
Supergroup

Число мембран пластиды
Number of plastid membranes

ХФ
Chl

НМ
NM

Предок пластиды
Plastid origin

Glaucocystophyta 
(=Glaucophyta)

Archaeplastida 2 (с ПГ)
(with PG)

a нет/no цианобактерия
cyanobacteria

Rhodophyta Archaeplastida 2 a нет/no цианобактерия
cyanobacteria

Prasinodermophyta 
(=Prasinodermatophyta)

Archaeplastida 2 a, b нет/no цианобактерия
cyanobacteria

Chlorophyta Archaeplastida 2 a, b нет/no цианобактерия
cyanobacteria

Charophyta Archaeplastida 2 a, b нет/no цианобактерия
cyanobacteria

Ochrophyta SAR, Stramenopila 4 (есть связь с ЭПР)*
(continuous with ER)*

a, c нет/no красная водоросль
red algae

Dinophyta SAR, Alveolata 3** a, с нет/no красная водоросль**
red algae**

Vitrella, Chromera SAR, Alveolata 4 a нет/no красная водоросль
red algae

Chlorarachniophyta SAR, Rhizaria 4 a, b есть/yes зеленая водоросль
green algae

Paulinella SAR, Rhizaria 2 (с ПГ)
(with PG)

a нет/no цианобактерия
cyanobacteria

Prymnesiophyta
(= Haptophyta)

Haptista 4 (есть связь с ЭПР)*
(continuous with ER)*

a, c нет/no красная водоросль
red algae

Rappemonads Haptista ? a ? красная водоросль
red algae

Cryptophyta Cryptista 4 (есть связь с ЭПР)*
(continuous with ER)*

a, c есть/yes красная водоросль
red algae

Eulenophyta Excavata (?), Discoba 3 a, b нет/no зеленая водоросль
green algae
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Рис. 2. Вторичный эндосимбиоз (в основу оригинального рисунка положена схема Archibald, Keeling, 2002: Fig. 1c, d).
a – вторичный эндосимбиоз между гетеротрофным эукариотным хозяином и водорослью, содержащей первичный
хлоропласт, b – образование вторичного хлоропласта.
1 – фагосомальная мембрана вторичного хозяина, 2 – плазматическая мембрана первичного хозяина (отсутствует у
динофит и эвгленофит), 3 – наружная мембрана цианобактерии, 4 – внутренняя мембрана цианобактерии, 5 – эндо-
мембранный люмен вторичного хозяина, 6 – цитоплазма первичного хозяина (у криптофит и хлорарахниофит содер-
жит нуклеомроф), 7 – межмембранное пространство цианобактерии, 8 – цитоплазма цианобактерии.
Fig. 2. Secondary endosymbiosis (original figure based on Archibald, Keeling, 2002: Fig. 1c, d).
a – secondary endosymbiosis between heterotrophic eukaryote and primary alga, b – secondary plastid formation.
1 – secondary host phagosomal membrane, 2 – primary host plasma membrane (lost in dinophytes and euglenophytes), 3 – cy-
anobacterial outer membrane, 4 – cyanobacterial inner membrane, 5 – secondary host endomembrane lumen, 6 – primary host
cytosol (contains nucleomorph in cryptophytes and chlorarachniophytes), 7 – cyanobacterial intermembrane space, 8 – cyano-
bacterial cytosol.

(a)

1 2

3 4

2
3

1

4

5 6 7 8

(b)

та” фотосинтезирующей красной водоросли
(Bhattacharya et al., 2007). Однако понять эволю-
цию этих групп пока до конца не удается, так как
существует расхождение в данных, полученных, с
одной стороны, при филогенетических построе-
ниях, основанных на геноме хлоропластов, с дру-
гой – на ядерном геноме хозяев (Burki et al., 2016).
На сегодняшний день, по-видимому, убедитель-
но говорить о вторичном хлоропласте, получен-
ном от красных водорослей, можно только в от-
ношении группы криптомонад (см. ниже).

Построения, основанные на филогении хло-
ропластов, согласуются с представлением о том,
что все пластиды, полученные от предковой крас-
ной водоросли, являются продуктом одного вто-
ричного эндосимбиоза (Janouškovec et al., 2010;
Qiu et al., 2012; Ševčíková et al., 2015). Эта идея
впервые была сформулирована в виде так называ-
емой Хромальвеолятной гипотезы (Chromalveolate
hypothesis), которая утверждает, что у охрофит,
гаптофит, криптофит и альвеолят (объединяемых
ранее в группу Chromalveolata6), был общий пре-
док, единственный раз в процессе эволюции “за-
хвативший” красную водоросль (Cavalier-Smith,
1999) (рис. 3).

С другой стороны, построения, основанные на
выяснении филогенетических связей хозяев, по-

6 Название этой группы позднее было заменено на CASH
(Cryptophyta, Alveolata (включает Dinophyta), Stramenopila
(включает Ochrophyta), Haptophyta) (подробнее см. Peters-
en et al., 2014).

казывают, что данная группа не является моно-
филетической (Burki et al., 2016). В связи с этим,
возникает проблема: каким образом соотнести
данные, основанные, с одной стороны, на фило-
гении хлоропластов, показывающей монофилию
“краснопластидных”7 групп, а с другой – осно-
ванные на филогении хозяев, не показывающей
монофилию.

В своей работе F. Burki et al. (2016) пытались
разобраться с этим вопросом. В частности, по их
данным, эволюция пластид, схема которой пред-
ставлена на рисунке 3, была невозможной. Поче-
му? Во многих работах показано, что криптомо-
нады (клада Cryptista) филогенетически близки к
первичнопластидным (Archaeplastida) (Burki et al.,
2012, 2016, 2020; Adl et al., 2019), и это их родство и
положение на филогенетическом дереве исклю-
чает возможность существования единственного
общего предка у всех “хромальвеолят”.

Чтобы согласовать данные, Burki et al. (2016)
предложили два возможных варианта эволюции
“краснопластидных” групп водорослей. Первый
вариант связан с независимыми вторичными эн-
досимбиозами, которые могли происходить в
процессе эволюции (рис. 4); второй – с един-
ственным вторичным эндосимбиозом, за кото-
рым уже следовала новая серия эндосимбиозов
(то есть третичный или четвертичный) (рис. 5).

7 Имеются в виду хлоропласты, полученные от предковой
красной водоросли.
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Согласно выводам авторов, первый сценарий
(рис. 4) эволюционных событий маловероятен,
так как многочисленные работы показывают, что
у всех представителей группы “хромальвеолят”
хлоропласт получен от общего предка (Petersen et
al., 2014; Zimorski et al., 2014 и др.). Что касается
второго сценария (рис. 5), то именно этот вариант
возможной эволюции поддерживается большин-
ством исследователей. Основная идея этого сце-
нария заключается в том, что в процессе эволю-
ции сначала произошел один вторичный эндо-
симбиоз – “захват” эукариотным гетеротрофным
хозяином предковой красной водоросли, за кото-
рым происходили уже последующие “захваты”
(т.е. последующие эндосимбиозы) (Bodył et al.,
2009; Baurain et al., 2010; Petersen et al., 2014; и др.).

Схема, приведенная Burki et al. (2016) (рис. 5),
была ранее предложена в работе J. Petersen et al.
(2014) и получила название Родоплекс гипотеза
(Rhodoplex hypothesis). Она заключается в том, что
хлоропласты у представителей группы CASH
(Cryptophyta, Alveolata, Stramenopila и Haptophy-
ta) произошли в результате одного вторичного
эндосимбиоза с красной водорослью, а затем
происходили последующие эндосимбиозы. Ре-
зультаты исследований J.W. Stiller et al. (2014) по-
казали, что “исходной” группой в серии эндо-
симбиозов (т.е. вторичном симбиозе) можно счи-
тать появление криптофитовых водорослей,
хлоропласты которых, по-видимому, стали пред-

ками для других групп “краснопластидных” во-
дорослей (в пределах Alveolata, Stramenopila и
Haptophyta). Особенностью хлоропластов крип-
томонад, также как и хлорарахниофит, является
наличие между двумя внешними и двумя внут-
ренними мембранами редуцированного ядра эн-
досимбионта – нуклеоморфа, однако, в отличие
от хлорарахниофит, происхождение эндосим-
бионта криптомонад (т.е. какая красная водо-
росль была предком их хлоропласта) до сих пор не
ясно (Tanifuji, Onodera, 2017) (табл. 1).

Помимо всего вышесказанного хотелось бы
также отметить, что относительно недавно у двух
представителей группы Alveolata, наиболее близ-
ких к споровикам (Apicomplexa), Chromera (Moore
et al., 2008) и Vitrella (Oborník et al., 2012), были
описаны пластиды, имеющие 4 мембраны, но со-
держащие только хлорофилл а (табл. 1, также см.
ниже).

К водорослям также можно отнести организ-
мы (по последним данным близкие к Haptophyta),
содержащие в клетках 2–4 “красные” пластиды.
Эти организмы, описанные только на основании
изучения тотальных проб окружающей среды,
были названы раппемонады (Rappemonads) (Kim
et al., 2011). Однако группа остается крайне скуд-
но охарактеризованной, и в ней до сих пор не
описано ни одного рода и вида (Adl et al., 2019).

Рис. 3. Единственный вторичный эндосимбиоз у предка всех эукариот, получивших пластиды от красной водоросли
(согласно Хромальвеолятной гипотезе) (в основу оригинального рисунка положена схема Burki et al., 2016: Fig. 3a).
Объяснение см. в тексте.
Fig. 3. A single secondary endosymbiosis in the ancestor of all red plastid-bearing eukaryotes (according to Chromalveolate hy-
pothesis) (original figure based on Burki et al., 2016: Fig. 3a). See the text for explanations.

вторичный эндосимбиоз/
secondary endosymbiosis

общий предок для всех
ʽʽкраснопластидныхʼʼ групп/
common ancestor of all red
plastid-bearing eukaryotes

расхождение/diversification
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Концепция, что хлоропласты имеют цианобак-
териальное происхождение, принимается как на-
учная парадигма. Однако в настоящее время неко-
торые исследователи ставят под сомнение тот
факт, что все хлоропласты произошли в результате
одного симбиотического события. В частности,
N. Sato (2019, 2020) исследовал и сравнил различ-
ные ферменты хлоропластов (кодируемые хлоро-
пластными и ядерными генами) с цианобактери-
альными аналогами, делая упор на гены, кодиру-
ющие ферменты, участвующие в биосинтезе
хлоропластных мембранных липидов и жирных
кислот. Как пишет автор, можно предположить
разное происхождение этих генов. 1. Если фер-
менты, участвующие в биосинтезе липидов мем-
бран хлоропластов, кодируются хлоропластным
геномом, то можно однозначно сказать, что мем-
браны хлоропластов унаследованы от мембран
эндосимбионтов. 2. Если ферменты кодируются
ядерным геномом (т.е. геномом хозяина), тогда
есть два возможных варианта. 2а. Если ферменты
произошли от эндосимбионта (в результате эндо-
симбиотического переноса генов, EGT), то мож-
но говорить о том, что мембраны хлоропластов
унаследованы от мембран эндосимбионтов (так-
же как в случае 1). 2б. Однако если ферменты яв-
ляются исходно ферментами хозяина, или про-
изошли от организмов, отличных от эндосим-
бионта, то мы не можем сказать, что мембраны

хлоропластов унаследованы от одного эндосим-
бионта (Sato, 2020). В своей работе Sato (2020)
провел филогенетический анализ большинства
основных ферментов, участвующих в биосинтезе
липидов в хлоропластах, а также некоторых до-
полнительных ферментов хлоропластов, участву-
ющих в фотосинтезе, экспрессии генов и деле-
нии. Результаты показали различное происхож-
дение ферментов. Автором было выявлено 4 типа
ферментов: тип 1 – ферменты хлоропластов, про-
исходящие от цианобактерий; тип 2 – хлоро-
пластные и цианобактериальные ферменты, про-
исходящие от общей сестринской группы; тип 3 –
ферменты хлоропластов, полученные от бактери-
альных гомологов, отличных от цианобактерий;
тип 4 – ферменты хлоропластов, происходящие
от эукариот (рис. 6).

Анализ полученных результатов позволил
предположить, что время получения ферментов и
хлоропластов было различным, что указывает на
множественные переносы генов. Таким образом,
Sato (2019, 2020) ставит под сомнение, что проис-
хождение хлоропластов было связано с одним эн-
досимбиотическим событием. Альтернативная
гипотеза автора предполагает направленное хозя-
ином образование хлоропластов (Hypothesis of
host-directed chloroplast formation) (Sato, 2020: 17), в
результате которого способность к синтезу глико-
липидов была приобретена эукариотическим хо-

Рис. 4. Неоднократные независимые вторичные эндосимбиозы с различными симбионтами, содержащими пластиды,
полученные от красных водорослей (в основу оригинального рисунка положена схема Burki et al., 2016: Fig. 3b). Объ-
яснение см. в тексте.
Fig. 4. Multiple independent secondary endosymbioses with different endosymbionts containing the plastids from red algae (orig-
inal figure based on Burki et al., 2016: Fig. 3b). See the text for explanations.

неоднократные вторичные эндосимбиозы/
multiple secondary endosymbioses

расхождение/diversification
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зяином до приобретения рибосом хлоропластов.
Хлоропластная мембранная система могла быть
предоставлена хозяином, в то время как цианобак-
терии вносили вклад в генетическую и фотосинте-
тическую системы в разное время, либо до, либо по-
сле образования мембран хлоропластов. Основное
заключение автора состоит в том, что перенос генов
происходил много раз в разное время: различные
гены (от цианобактерий и других бактерий) были
много раз переданы прото-водорослевым клет-

кам. Некоторые из них остались в геноме хлоро-
пласта, многие перешли в геном ядра. Автор счи-
тает, что “настало время изменить упрощенный
взгляд из учебника на “первичный эндосимбиоз”
как на событие, произошедшее только один раз
(“It is now time to change the simplistic textbook view of
“primary endosymbiosis” as a single event occurring just
once”) (Sato, 2019: 172).

Таким образом, несмотря на многочисленные
работы, посвященные эндосимбиотической тео-

Рис. 5. Единственный вторичный эндосимбиоз, за которым следуют последовательные эндосимбиозы между эукари-
отами (в основу оригинального рисунка положена схема Burki et al., 2016: Fig. 3c). Объяснение см. в тексте.
Fig. 5. A single secondary endosymbiosis followed by serial eukaryote-to-eukaryote endosymbioses (original figure based on Bur-
ki et al., 2016: Fig. 3c). See the text for explanations.

вторичный эндосимбиоз/
secondary endosymbiosis

дополнительные последовательные
эндосимбиозы/additional serial endosymbioses

расхождение/diversification

Рис. 6. Четыре топологии филогенетических деревьев для хлоропластных ферментов (в основу оригинального рисунка
положена схема Sato, 2020: Fig. 2). Объяснение см. в тексте.
1 – хлоропластные ферменты, происходящие от цианобактерий (тип 1), 2 – хлоропластные и цианобактериальные
ферменты являются сестринскими группами (тип 2), 3 – хлоропластные ферменты, происходящие от гомологов бак-
терий, но не цианобактерий (тип 3), 4 – хлоропластные ферменты, происходящие от эукариот (тип 4).
CHL – хлоропласт, CB – цианобактерии, GB – зеленые бактерии, B – другие бактерии, EK – эукариоты, PK – про-
кариоты.
Fig. 6. Four topologies of phylogenetic trees of the chloroplast proteins (original figure based on Sato, 2020: Fig. 2). See the text
for explanations.
1 – chloroplast enzymes of cyanobacterial clade origin (type 1), 2 – chloroplast and cyanobacterial enzymes are sister groups
(type 2), 3 – chloroplast enzymes originated from their homologs in bacteria other than cyanobacteria (type 3), 4 – chloroplast
enzymes diverged from eukaryotic homologs (type 4).
CHL – chloroplast, CB – cyanobacteria, GB – green bacteria, B – other bacteria, EK – eukaryotes, PK – prokaryotes.
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рии и эволюции хлоропластов, неразрешенных
вопросов, связанных с происхождением этих фо-
тосинтетических органелл и, соответственно,
эволюцией и филогенетическими связями раз-
ных групп водорослей, остается еще достаточно
много.

СИСТЕМЫ ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА И 
ПОЛОЖЕНИЕ В НИХ ВОДОРОСЛЕЙ

Одним из первых ученых, кто пытался систе-
матизировать организмы, был Аристотель, кото-
рый предложил разделение органического мира
на два царства – Plantae (растения) и Animalia
(животные) (Margulis, Chapman, 2009). В его си-
стеме все водоросли попадают в царство Plantae.

Шведский ученый К. Линней, основоположник
биологический систематики и бинарной номенкла-
туры, бесспорно, внес значительный вклад в клас-
сификацию органического мира, в том числе, в си-
стему растений. В своей системе Линней рассмат-
ривал водоросли как самостоятельный порядок
Algae класса тайнобрачных (Cryptogamia) царства
растений (Vegetabile) (Linnæus, 1735). К этому по-
рядку Линней отнес несколько родов, 4 из кото-
рых относятся к водорослям в современном по-
нимании: Chara L., Conferva L., Fucus L. и Ulva L.
Однако в связи с тем, что Линней рассматривал
водоросли как самостоятельный таксон, долгое
время сохранялось представление о них как о
единой таксономической категории, а не сбор-
ной группе, объединяющей самые разные по про-
исхождению организмы.

Немецкий биолог Э. Геккель пришел к выво-
ду, что многие организмы (бактерии, простей-
шие, водоросли, грибы), у которых нет разделе-
ния на органы и ткани, принципиально отлича-
ются как от животных, так и от растений. На
основании этого, Геккель предложил отнести их
к отдельному царству Protista (протисты), т.е. вы-
делил еще одно царство (весьма гетерогенное по
составу входящих в него организмов) наряду с
растениями и животными (Haeckel, 1866, цит. по:
Margulis, Chapman, 2009). В системе Геккеля во-
доросли частично попадали в царство растений,
частично – в царство протистов.

Система органического мира, предложенная
R.H. Whittaker (1969), на протяжении многих лет
была общепринятой. В его системе, включающей
5 царств (Monera (монера) – прокариотные орга-
низмы, Protista (протисты) – эукариотные, пре-
имущественно одноклеточные организмы, Plan-
tae (растения) – эукариотные многоклеточные
автотрофы, Fungi (грибы) – эукариотные много-
клеточные осмотрофы и Animalia (животные) –
эукариотные многоклеточные фаготрофы), водо-
росли были распределены среди первых трех.

Очень важным этапом в биологии стало разви-
тие в середине 20 века методов электронной мик-
роскопии и их активного применения для изуче-
ния клеточных структур, что дало возможность ис-
пользовать ультраструктурные признаки в
систематике и при построении филогенетических
систем. В частности, исследования структуры жгу-
тиков, крист митохондрий, хлоропластов, кле-
точных покровов и т.п., а также типов митоза и
цитокинеза, позволили по-новому взглянуть на
многие таксоны эукариот, и еще до “эры молеку-
лярной биологии” высказать предположения от-
носительно моно-/полифилии некоторых групп.
Одним из первых, кто использовал для характе-
ристики макротаксонов (царств) эукариот уль-
траструктурные признаки (строение крист мито-
хондрий, жгутиков, аппарата Гольджи, хлоропла-
стов и т.д.) был британский биолог Т. Кавалье-
Смит, который утверждал, что при построении
естественной системы необходимо основываться
на фундаментальных структурах клетки (Cavalier-
Smith, 1978, 1981). Например, именно анализ уль-
траструктурных признаков позволил предполо-
жить, что криптомонады (отдел Cryptophyta) пра-
вомочно выделять в отдельное царство (Cavalier-
Smith, 1981), что, в настоящее время, подтвержда-
ется молекулярно-генетическими исследования-
ми (см. ниже).

За последние десятилетия системы и класси-
фикации живых организмов претерпели значи-
тельные изменения, что связано с новыми подхо-
дами, методами и возможностями. Значительные
достижения в области молекулярной биологии,
биохимии, клеточной биологии, генетики и т.д.
расширили знания об организации живых орга-
низмов, и, как следствие, взгляды на их проис-
хождение и родственные связи значительно из-
менились.

Огромный вклад в развитие и использование
новых подходов для построения макросистем
внес американский биолог К.Р. Везе, который яв-
ляется основоположником молекулярной фило-
генетики. Использовать последовательности 16S
рРНК для филогенетического анализа было пред-
ложено в знаковой для биологии работе (Woese,
Fox, 1977), в которой авторы предложили разде-
лять прокариот на Archaebacteria (архей) и Eubac-
teria (собственно бактерий).

С началом применения молекулярно-генети-
ческих методов для выяснения родственных свя-
зей между организмами, взгляд на макросистему
органического мира (главным образом эукариот)
и положение в них разных организмов, в том чис-
ле и водорослей, коренным образом изменился.

Одной из первых работ, в которой было пока-
зано, что многие эукариоты “не укладываются” в
традиционно выделяемые царства (протисты,
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растения, животные и грибы), было исследова-
ние M.L. Sogin (1991).

Позже, S.L. Baldauf et al. (2000), одними из
первых опубликовали работу, в которой были пе-
ресмотрены филогенетические связи эукариот.

Впервые разделять эукариот на несколько су-
пергрупп было предложено в работе A.G. Simp-
son, A.J. Roger (2002). Авторы выделили 6 групп
эукариот (Opisthokonta, Plantae, Сhromalveolata,
Cercozoa, Amoebozoa и Excavata), и к четырем из них
относились разные группы водорослей (табл. 2).

В 2005 г. вышли две работы, в которых было
предложено разделить эукариот на 5 (Keeling
et al., 2005) или 6 супергрупп (Adl et al., 2005).
В обеих системах эукариотные водоросли распре-
делены среди четырех супергрупп (табл. 3).

Затем Burki et al. (2007) показали близкое род-
ство супергруппы Rhizaria и двух основных клад
супергруппы Chromalveolata: Stramenopila и Alve-

olata, на основании чего предложили объединить
их в общую группу SAR (Stramenopila+Alveola-
ta+Rhizaria). Подробные описания этих супер-
групп и макротаксонов можно найти в работах
Baldauf (2008) и S.M. Adl et al. (2005, 2012).

Несмотря на то, что филогенетические связи
большинства групп водорослей были более или
менее определены, положение двух групп, крип-
тофит (Cryptophyta) и гаптофит (Haptophyta), бы-
ло не очевидным. Положение в макросистеме
криптомонад и гаптофит и их отнесение к Сhro-
malveolata ставилось под сомнение давно (Cavalier-
Smith, 1999). Существовали и существуют разные
взгляды на положение этих двух групп водорослей в
макросистеме. Вначале была показана монофилия
этих двух отделов (Hackett et al., 2007), затем, оба
отдела были отнесены в группу (царство) Hacro-
bia клады Chromalveolata (Okamoto et al., 2009;
Keeling, 2009). Позже Burki et al. (2012) показали,
что гаптофитовые водоросли являются сестрин-
ской группой супергруппе SAR, а криптомонады –
супергруппе Archaeplastida. В работе Adl et al.
(2012) криптофиты и гаптофиты отнесены в груп-
пу Inсertae sedis именно с учетом того, что данные
относительно их родства и положения в системе
весьма противоречивы.

В одной из последних опубликованных работ,
посвященных классификации эукариотных орга-
низмов (Adl et al., 2019), предложено разделять эу-
кариот на две мегагруппы (домена): Amorphea (у
Lax et al. (2018) названа Amorphea+ и включает
также Metamonada и CRuMs8) и Diaphoretickes.
При этом положение некоторых групп эукариот
(находящихся на разных ступенях таксономиче-
ской иерархии), до сих пор остается неясным.
К ним, в частности, относится супергруппа Exca-
vata, включающая эвгленовые водоросли. В це-
лом, все отделы водорослей (за исключением Eu-
glenophyta), относятся в данной системе к домену
Diaphoretickes, который включает различные кла-
ды. Из водорослей к домену Diaphoretickes отно-
сятся клада Cryptista (к которой относится отдел
Cryptophyta), Haptista (включает отдел Haptophy-
ta), Archaeplastida (включает отделы Glaucocysto-
phyta, Rhodophyta, Chlorophyta и Charophyta) и
SAR (включает отделы Ochrophyta, Dinophyta и
Chlorarachniophyta) (подробнее см. Adl et al.,
2019).

Подводя итог вышесказанному и обобщив по-
лученные к настоящему времени данные, ниже
мы приводим краткие характеристики супер-
групп (по Adl et al., 2019; Burki et al., 2020) и отде-
лов водорослей, которые к ним относятся. Для
каждой группы (отдела) водорослей указаны сле-
дующие основные признаки, важные для систе-
матики: тип таллома, строение хлоропласта, фо-

8 Клада CRuMs включает Collodictyonidae+Rigifilida+Man-
tamonas

Таблица 2. Положение водорослей в макросистеме эу-
кариот (по Simpson, Roger, 2002)
Table 2. Position of algae among eukaryotes (after Simpson,
Roger, 2002)

Супергруппа
Supergroup

Отдел
Phylum

Plantae Glaucocystophyta, Rhodophyta, Chlo-
rophyta, Charophyta

Сhromalveolata Dinophyta, Ochrophyta, Cryptophyta, 
(?) Haptophyta

Cercozoa Chlorarachniophyta
Excavata Euglenophyta

Таблица 3. Положение водорослей в макросистеме эу-
кариот (по Keeling et al., 2005)
Table 3. Position of algae among eukaryotes (after Keeling
et al., 2005)

Примечание. * – в системе Adl et al. (2005) эта группа названа
Archaeplastida. Объяснение см. в тексте.
Note. * – Archaeplastida according to Adl et al. (2005). See the
text for explanations.

Супергруппа
Supergroup

Отдел
Phylum

Plantae* Glaucocystophyta, 
Rhodophyta, Chlo-
rophyta, Charophyta

Сhromalveolata (включая Alveo-
lata и Stramenopila)
Сhromalveolata (including Alveo-
lata and Stramenopila)

Dinophyta, Ochro-
phyta, Cryptophyta, 
Haptophyta

Rhizaria (включая Cercozoa)
Rhizaria (including Cercozoa)

Chlorarachniophyta

Excavata Euglenophyta
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тосинтетические пигменты (хлорофиллы и до-
полнительные пигменты), запасные продукты,
строение жгутиков.

КРАТКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ ОСНОВНЫХ 
СУПЕРГРУПП И ОТДЕЛОВ ВОДОРОСЛЕЙ

Представления ученых о филогенетических свя-
зях разных организмов, главным образом, эукариот,
меняются в связи с накоплением новых, преимуще-
ственно молекулярно-генетических, данных. Ниже
приведены краткие описания макротаксонов орга-
нического мира (по Adl et al., 2019; Burki et al., 2020),
к которым относятся водоросли, а также даны
краткие характеристики отделов водорослей (по
Frey, 2012, 2015, 2017). В связи с тем, что некото-
рые группы водорослей традиционно изучаются
не только альгологами, но и протистологами (на-
пример, динофитовые, эвгленовые и др.), ис-
пользуемые для этих объектов классификации
могут быть разными (в силу разных подходов к
классификации). В данной работе мы приводим
отделы водорослей согласно принятой в альголо-
гии систематике (Frey, 2012, 2015, 2017).

ПРОКАРИОТЫ

BACTERIA – одноклеточные и многоклеточ-
ные формы с прокариотным строением клеток; с
различными типами питания; характерны двух-
слойная липопротеиновая мембрана и пептидо-
гликан муреин в качестве основного компонента
клеточной стенки.

К прокариотным водорослям относится один
отдел – Cyanophyta.

Отдел Cyanophyta, Cyanobacteria, Cyanopro-
karyota (синезеленые водоросли, цианобактерии,
цианопрокариоты) – одноклеточные и многокле-
точные формы; клетки способны к оксигенному
фотосинтезу; тилакоиды у большинства одиноч-
ные, у некоторых (прохлорофитовых) – собраны
в граны; большинство представителей содержат
только хлорофилл а (есть виды, содержащие так-
же хлорофиллы b, c, d и f); дополнительные фото-
синтетические пигменты – каротиноиды (β-ка-
ротин, зеаксантин, эхиненон, миксоксантофилл
и др.) и фикобилипротеины (фикоэритрин, фи-
коцианин и аллофикоцианин), собранные в фи-
кобилисомы; присутствует карбоксисома (поли-
эдрическое тело); запасные продукты – циано-
фициновый крахмал, соединения азота (в виде
цианофициновых гранул), полифосфаты; кле-
точная стенка близка по строению стенке грамот-
рицательных бактерий; жгутиковые стадии отсут-
ствуют (рис. 7).

ЭУКАРИОТЫ
Один из вопросов, связанных с макросисте-

мой эукариот – что такое супергруппы и как их вы-
деляют? В целом, понятие (категория) “супергруп-
па” изначально было неформальным; в супергруп-
пу объединяли самые разнообразные организмы,
для которых имелись достаточные доказательства
того, что они образуют монофилетическую кладу
(которой не всегда можно дать биологическое
описание). Как оказалось, применять эти катего-
рии удобно по самым разным причинам, поэтому
и сегодня они используются в различных филоге-
нетических построениях (подробнее см. Burki et
al., 2020). На основе филогеномного анализа раз-
ных эукариотных организмов за последние 15 лет
было опубликовано новое филогенетическое де-
рево эукариот (Burki et al., 2020), которое в значи-
тельной степени отличается от предыдущих (рис. 8)
(подробнее о проекте Interactive Tree of Life см.
Letunic, Bork, 2019).

Как видно из рисунка 8, большинство “исход-
ных” супергрупп на филогенетическом дереве
включены в новые таксоны, а некоторые – отсут-
ствуют. Такие изменения связаны, во-первых, с
“расщеплением” старых супергрупп (часто со-
провождаемом реорганизацией в разных частях
дерева); во-вторых, с объединением отдельных

Рис. 7. Клетка цианобактерий.
1 – слизистый чехол, 2 – клеточная стенка, 3 – тила-
коид и фикобилисомы, 4 – нуклеоид, 5 – карбокси-
сома, 6 – газовые везикулы, 7 – полифосфатное тело,
8 – цианофициновая гранула, 9 – рибосомы.
Fig. 7. Cyanobacterial cell.
1 – mucus sheath, 2 – cell wall, 3 – thylakoid and phyco-
bilisomes, 4 – nucleoid, 5 – carboxysome, 6 – gas vesicles,
7 – polyphosphate body, 8 – cyanophycin granule, 9 – ri-
bosomes.
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таксонов в новые большие клады; и, в-третьих, с
добавлением новых таксонов уровня супергруп-
пы. В результате получилась модель (model eToL),
которая в целом сохранила форму, аналогичную
более ранним схемам, но в деталях – отличную от
предыдущих (Burki et al., 2020). Более подробно
описания всех супергрупп см. в Adl et al. (2019) и
Burki et al. (2020).

ARCHAEPLASTIDA – одноклеточные и мно-
гоклеточные формы, у которых хлоропласт воз-
ник в результате первичного эндосимбиоза (хло-
ропласт покрыт двумя мембранами); содержат
хлорофилл а или а и b; митохондрии с плоскими
кристами. Эта супергруппа также включает два вида
гетеротрофных фаготрофных жгутиконосцев из ро-
да Rhodelphis, имеющих трубчатые кристы митохон-
дрий (в отличие от других Archaeplastida), у которых
не обнаружены пластиды, однако, обнаружены ге-
ны, участвующие в фотосинтезе; Rhodelphis явля-
ется сестринской группой для Rhodophyta (по-
дробнее см. Gawryluk et al., 2019) (рис. 8).

К Archaeplastida относится 5 отделов водорос-
лей: Glaucocystophyta, Rhodophyta, Prasinodermo-
phyta, Chlorophyta и Charophyta (табл. 1); послед-
ние 3 объединяют вместе с высшими растениями
в группу Chloroplastida (см. ниже).

Отдел Glaucocystophyta, Glaucophyta (глаукоци-
стофитовые водоросли, глаукофитовые водорос-

ли, глаукоцистофиты, глаукофиты) – однокле-
точные и колониальные формы; клетки содержат
уникальный хлоропласт, между мембранами ко-
торого расположен слой пептидогликана муреи-
на; тилакоиды одиночные (рис. 9a); содержат хло-
рофилл a; дополнительные фотосинтетические
пигменты – каротиноиды (β-каротин, зеаксантин)
и фикобилипротеины (фикоцианин и аллофико-
цианин), собранные в фикобилисомы; запасные
продукты – крахмал, липиды (откладываются в
цитоплазме).

Отдел Rhodophyta (красные водоросли, родофи-
ты, багрянки) – одноклеточные, колониальные и
многоклеточные формы; тилакоиды одиночные
(рис. 9b); содержат хлорофилл a; дополнительные
фотосинтетические пигменты – каротиноиды (ɑ-,
β-каротин, лютеин, зеаксантин) и фикобилипро-
теины (фикоэритрин, фикоцианин и аллофико-
цианин), собранные в фикобилисомы; запасные
продукты – багрянковый крахмал, флоридозид
(откладываются в цитоплазме); жгутиковые ста-
дии отсутствуют.

Chloroplastida, Viridiplantae – одноклеточные,
колониальные и многоклеточные формы; тила-
коиды формируют граны (рис. 9c); хлоропласты
содержат хлорофиллы a и b; запасной продукт –
крахмал (откладывается в хлоропласте).

Рис. 8. Филогенетическое древо эукариот (в основу оригинального рисунка положена схема Burki et al., 2020: Fig. 1).
Fig. 8. The tree of eukaryotes (original figure based on Burki et al., 2020: Fig. 1).
Примечание. * отмечены группы, включающие фотоавтотрофных эукариот. Обведенные цветными линиями четы-
рехугольники соответствуют супергруппам эукариот в современном понимании. Неразрешенные связи между груп-
пами показаны пунктирными линиями.
Note. * – groups including photoautotrophic eukaryotes. The color-outlined quadrangles draw current supergroups. The dotted
lines show unresolved links between groups.
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К этой группе относится 3 отдела водорослей –
Prasinodermophyta, Chlorophyta и Charophyta, раз-
деление которых во многом основано на цитоло-
гических, биохимических и молекулярно-генети-
ческих признаках.

Отдел Prasinodermophyta, Prasinodermatophyta
(празинодермофиты, празинодерматофиты) –
одноклеточные или колониальные, свободножи-
вущие или прикрепленные коккоидные формы;
цитокинез неравный; морские виды. Отдел был
выделен Li et al. (2020) на основании молекуляр-
но-филогенетических и биохимических данных.

Отдел Chlorophyta (зеленые водоросли, хлоро-
фиты) – одноклеточные, колониальные и много-
клеточные формы; митоз закрытый или полуза-
крытый; цитокинез происходит бороздой или с
образованием клеточной пластинки, у многих с
формированием фикопласта; микротрубочковые
корешки жгутиков имеют крестообразное распо-
ложение, базальные тела могут быть расположе-
ны супротивно, быть сдвинуты по часовой стрел-
ке (и не перекрываться) или против часовой
стрелки (и перекрываться); присутствует глико-
латдегидрогеназа (в пероксисомах).

Отдел Charophyta (харовые водоросли, харо-
фиты)9 – одноклеточные, колониальные и мно-
гоклеточные формы; митоз открытый или полу-
закрытый; цитокинез происходит бороздой или с
образованием клеточной пластинки, у многих с
формированием фрагмопласта; микротрубочко-

9 Вместе с сосудистыми растениями и мохообразными харо-
вые водоросли относятся к группе Streptophyta. Мы приво-
дим характеристику отдела Charophyta, включающего все
классы водорослей, относящихся к линии Streptophyta (см.
Frey, 2015).

вые корешки расположены асимметрично, один
корешок состоит из 1–2 микротрубочек, другой
образует широкую ленту из микротрубочек, ба-
зальные тела жгутиков расположены почти па-
раллельно и лежат на многослойной структуре
(пластинке), от которой отходит лента из микро-
трубочек; присутствуют гликолатоксидаза и ката-
лаза (в пероксисомах).

TSAR – монофилетическая супергруппа,
включает 4 клады: Telonemia (включает гетеро-
трофных жгутиконосцев), Stramenopila, Alveolata
и Rhizaria (рис. 8).

Stramenopila – подвижные клетки имеют два
ряда трехчастных мастигонем на одном из жгути-
ков; митохондрии с трубчатыми кристами. Из во-
дорослей к Stramenopila относится один отдел –
Ochrophyta (табл. 1).

Отдел Ochrophyta (охрофитовые водоросли,
охрофиты) – одноклеточные, колониальные и
многоклеточные формы; хлоропласт с четырьмя
мембранами (внешняя мембрана хлоропласта ча-
ще всего переходит во внешнюю мембрану ядра),
трехтилакоидные ламеллы, у многих есть опоя-
сывающая ламелла (рис. 10a); содержат хлоро-
филлы a и с (хлорофилл с может присутствовать в
форме с1, с2, с3; отсутствует у Eustigmatophyceae);
дополнительные фотосинтетические пигменты –
каротиноиды (фукоксантин, вошериаксантин, ви-
олаксантин и др.); запасные продукты – хризола-
минарин, липиды (откладываются в цитоплазме).

Alveolata – у большинства представителей кле-
точные покровы имеют альвеолы (кортикальные
везикулы), расположенные под цитоплазматиче-
ской мембраной; митохондрии с трубчатыми
кристами. К группам, имеющим пластиды, отно-

Рис. 9. Хлоропласты Archaeplastida. а – глаукофитовые водоросли, b – красные водоросли, с – зеленые водоросли.
1 – строма, 2 – внешняя и внутренняя мембраны оболочки хлоропласта, 3 – тилакоид, 4 – грана, 5 – фикобилисома,
6 – карбоксисома, 7 – пиреноид, 8 – слой пептидогликана, 9 – крахмал.
Fig. 9. Chloroplasts of Archaeplastida. а – glaucophytes, b – rhodophytes, с – chlorophytes.
1 – stroma, 2 – outer and inner membranes of chloroplast envelope, 3 – thylakoid, 4 – granum, 5 – phycobilisome, 6 – carbox-
ysome, 7 – pyrenoid, 8 – peptidoglycan layer, 9 – starch.
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сятся отдел Dinophyta, два рода из Colpodellida
(табл. 1), а также Apicomplexa.

Отдел Dinophyta (динофитовые водоросли, ди-
нофиты, динофлагелляты) – одноклеточные и
колониальные формы; хлоропласт с тремя мем-
бранами (у перидинин-содержащих пластид),
трехтилакоидные ламеллы (рис. 10b); содержат
хлорофиллы a и с2; дополнительные фотосинте-
тические пигменты – каротиноиды (перидинин,
диадиноксантин, диатоксантин и др.); запасные
продукты – крахмал, липиды, стеролы (отклады-
ваются в цитоплазме).

Динофлагелляты – необычная группа эукари-
от, так как у некоторых из них в клетках содер-
жатся пластиды, полученные в результате эндо-
симбиоза с другими водорослями: гаптофитовы-
ми, диатомовыми и зелеными. Вопрос о том,
были такие хлоропласты приобретены клетками,
имевшими исходно перидинин-содержащие пла-
стиды и утратившими их, или получены изна-
чально гетеротрофными клетками, до конца не
изучен, однако преобладает точка зрения, что их
изначально “красные” пластиды редуцировались
и в процессе эволюции были замещены (Saldar-
riaga et al., 2001, 2004).

Пластиды, полученные в результате эндосим-
биоза с гаптофитовой водорослью, известны у
представителей семейства Kareniaceae (у родов
Karenia, Karlodinium и Takayama). Такие пластиды
окружены (как предполагают) четырьмя мембра-
нами, содержат хлорофиллы a, c1 и с2, а также
производные фукоксантина (Waller, Korený, 2017).

У некоторых представителей семейства Gym-
nodiniaceae (род Lepidodinium) присутствуют пла-
стиды, произошедшие в результате эндосимбиоза
с зеленой водорослью и содержащие хлорофиллы
a и b. Такие пластиды окружены четырьмя мем-
бранами, при этом, между двумя внутренними и
двумя внешними мембранами сохраняются цито-
плазма эндосимбионта с рибосомами, везикула-
ми и, возможно, нуклеоморфом (Waller, Korený,
2017).

Помимо этого, среди динофлагеллят есть
представители, у которых также обнаружены не
перидинин-содержащие пластиды, например,
Kryptoperidinium foliaceum (F. Stein) Er. Lindem. и
Durinskia baltica (Levander) Carty et El.R. Cox.
У этих видов присутствуют пластиды, произо-
шедшие в результате третичного эндосимбиоза с
диатомовой водорослью, содержащие хлорофил-
лы a и с2, и фукоксантин. Интересно, что эндо-
симбионт отделен от цитоплазмы хозяина одной
мембраной, под которой расположены ядро, ми-
тохондрии и хлоропласты симбионта (хлоропла-
сты окружены четырьмя мембранами). Клетки
этих динофлагеллят называют динотомы (di-
notoms) (Hehenberger et al., 2014). Предполагают,
что у этих видов собственные хлоропласты были
утрачены в процессе эволюции и заменены на но-
вые (Waller, Korený, 2017). Видов динофлагеллят,
содержащих в качестве симбионтов диатомовые
водоросли, в настоящее время описано достаточ-
но много, и все они относятся к семейству Kryp-
toperidiaceae (подробнее см. Gómez, 2020).

Рис. 10. Хлоропласты SAR. а – охрофитовые водоросли, b – динофитовые водоросли, c – хлорарахниофитовые водо-
росли.
1 – строма, 2 –мембрана хлоропластного ЭПР, 3 – мембраны собственно хлоропласта, 4 – тилакоид, 5 – пиреноид,
6 – опоясывающая ламелла, 7 – рибосомы, 8 – часть хлоропластного ЭПР, переходящего во внешнюю мембрану ядра,
9 – перипластидное пространство, 10 – нуклеоморф.
Fig. 10. Chloroplasts of SAR. а – ochrophytes, b – dinophytes, с – chlorarachniophytes.
1 – stroma, 2 – membrane of chloroplast ER, 3 – membranes of chloroplast, 4 – thylakoid, 5 – pyrenoid, 6 – girdle lamella, 7 –
ribosomes, 8 – chloroplast ER continuous with outer nuclear membrane, 9 – periplastidial space, 10 – nucleomorph.
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Помимо этого, среди динофитовых есть виды,
содержащие клептопластиды, полученные от раз-
ных групп водорослей (например, криптомонад и
диатомовых).

Как было сказано выше, в группе Alveolata от-
носительно недавно было описано два вида, в
клетках которых содержатся четырехмембранные
хлоропласты. Согласно Adl et al. (2019) эти виды
относятся группе Colpodellida.

Colpodellida – фотосинтезирующие или нефо-
тосинтезирующие организмы, хищники; в апи-
кальном комплексе присутствует коноид-подоб-
ная структура10; есть микропора11.

Среди колподеллид известно два рода –
Chromera и Vitrella, виды которых содержат хлоро-
пласты, покрытые четырьмя мембранами.

Chromera – одноклеточные формы; хлоро-
пласт с четырьмя мембранами; содержат хлоро-
филл a; дополнительные фотосинтетические пиг-
менты – каротиноиды (виолаксантин, изофукок-
сантин, β-каротин). Известен один вид –
Chromera velia R.B. Moore et al. (Moore et al., 2008).

Vitrella – одноклеточные формы; хлоропласт с
четырьмя мембранами, тилакоиды собраны в
стопки по 3 или более; содержат хлорофилл a; до-
полнительные фотосинтетические пигменты –
каротиноиды (виолаксантин, вошериаксантин,
β-каротин). Известен один вид – Vitrella brassica-
formis Oborník et al. (Oborník et al., 2012).

Apicomplexa – одноклеточные, в основном
внутриклеточные паразитические организмы;
клетки с характерным апикальным комплексом;
большинство обладает уникальной органеллой –
апикопластом, представляющим собой редуци-
рованный нефотосинтезирующий хлоропласт с
четырьмя мембранами, содержащим кольцевую
молекулу ДНК; в апикопласте происходит био-
синтез изопреноидов и жирных кислот.

Rhizaria – одноклеточные организмы; клетки
имеют разные псевдоподии (филоподии, ретику-
лоподии или аксоподии); митохондрии с трубча-
тыми кристами. Из представителей, имеющих
пластиды, к Rhizaria относятся хлорарахниофиты
и 3 вида рода Paulinella (табл. 1).

Отдел Chlorarachniophyta – одноклеточные и
колониальные формы; хлоропласты четырехмем-
бранные, между двумя внешними и двумя внут-
ренними мембранами хлоропласта содержится
нуклеоморф, одно-трехтилакоидные ламеллы
(рис. 10c); содержат хлорофиллы a и b; запасной
продукт – β-глюкан (откладывается в цитоплазме).

10Коноид — полая коническая структура, состоящая из во-
локон тубулина; представляет собой компонент апикаль-
ного комплекса, который участвует в процессах проникно-
вения в клетку и питании.

11Микропора — впячивание поверхности клетки, служащее
для поступления питательных веществ.

К группе Rhizaria, наряду с хлорарахниофита-
ми, относится род филозных раковинных амеб
Paulinella, у трех видов которых в клетках присут-
ствуют первичные хлоропласты (см. выше).

Paulinella – одноклеточные организмы, 3 вида:
P. chromatophora, P. micropora и P. longichromatopho-
ra имеют хлоропласты (содержат карбоксисомы),
покрытые двумя мембранами, между которыми
расположен муреиновый слой; содержат хлоро-
филл a и фикобилипротеины.

HAPTISTA – для клеток характерно наличие
выростов (гаптонемы и аксоподий, которые со-
держат микротрубочки), используемых для пита-
ния; на поверхности клеток имеются минерали-
зованные (кремнеземные или известковые) че-
шуйки. Эта супергруппа включает один отдел
водорослей (Haptophyta) (ранее относившийся к
Chromalveolata или к группе Incertae sedis), группу
некультивируемых, но фотосинтезирующих ор-
ганизмов, названных раппемонады (Rappemo-
nads) (табл. 1), а также гетеротрофных центрохе-
лидных солнечников (Centrohelida) (рис. 8).

Отдел Prymnesiophyta, Haptophyta (примнезио-
фитовые водоросли, гаптофитовые водоросли,
примнезиофиты, гаптофиты) – одноклеточные
формы; хлоропласт с четырьмя мембранами
(внешняя мембрана хлоропласта может перехо-
дить во внешнюю мембрану ядра), трехтилакоид-
ные ламеллы (рис. 11a); содержат хлорофиллы a и
с (хлорофилл с может быть в разных сочетаниях
форм с1, с2 и с3); дополнительные фотосинтетиче-
ские пигменты – каротиноиды (фукоксантин, β-
каротин, диатоксантин, диадиноксантин и др.).

Rappemonads – некультивируемые микроско-
пические морские и пресноводные фотосинтези-
рующие организмы; клетки содержат 2–4 пласти-
ды; хлорофилл а; группа крайне мало изученная
(до настоящего времени не описано ни одного
вида и рода) (подробнее см. Kim et al., 2011).

CRYPTISTA – супергруппа, близкая к супер-
группе Archaeplastida (вопрос о включении Cryp-
tista в Archaeplastida остается дискуссионным). Из
фотосинтезирующих представителей включает
один отдел Cryptophyta (ранее относившийся к
Chromalveolata или к группе Incertae sedis) (табл. 1), а
также гетеротрофных Katablepharidа и Palpito-
monas (рис. 8).

Отдел Cryptophyta (криптофитовые водоросли,
криптофиты, криптомонады) – одноклеточные
формы; хлоропласт с четырьмя мембранами
(внешняя мембрана хлоропласта может перехо-
дить во внешнюю мембрану ядра), между двумя
внешними и двумя внутренними мембранами
хлоропласта (в перипластидном пространстве)
содержатся нуклеоморф и эукариотные рибосо-
мы, ламеллы двух-трехтилакоидные (рис. 11b);
содержат хлорофиллы a и с2; дополнительные фо-
тосинтетические пигменты – каротиноиды (α-,
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β-каротин, зеаксантин, аллоксантин и др.) и фи-
кобилипротеины (фикоэритрин или фикоцианин),
не собранные в фикобилисомы, а расположенные
внутри тилакоидов; запасные продукты – крахмал
(откладывается между второй и третьей мембрана-
ми хлоропласта, в перипластидном пространстве),
липиды (откладываются в цитоплазме).

EXCAVATA – одноклеточные организмы; мно-
гие представители имеют цитостом и пищевую
борозду.

Первоначально супергруппа Excavata была вы-
делена на основе морфологии (форме пищевой
борозды и связанной с ней системой цитоскеле-
та). Основываясь на молекулярно-генетических
данных, в Excavata были выделены 3 монофиле-
тические клады (Discoba, Metamonada и Malawi-
monadida), которые не всегда объединяли в одну
группу. В настоящее время Excavata рассматрива-
ется как парафилетическая группа (Burki et al.,
2020) (рис. 8). В работе G. Lax et al. (2018) Discoba
выделяется в отдельную мега-группу (наряду с
Amorphea+ и Diaphoretikes), а Metamonada и Ma-
lawimonadida отнесены в группу Amorphea+, в то
время как Adl et al. (2019) рассматривают Excavata
как группу Incertae sedis.

Discoba – клетки имеют митохондрии с диско-
видными кристами. Из представителей, имею-
щих пластиды, к Discoba относится один отдел –
Euglenophyta (табл. 1).

Отдел Euglenophyta (эвгленовые водоросли, эв-
гленофиты) – одноклеточные формы; хлоропласт с
тремя мембранами, трехтилакоидные ламеллы

(рис. 11c); содержат хлорофиллы a и b; дополни-
тельные фотосинтетические пигменты – каротино-
иды (β-каротин, неоксантин и др.); запасной про-
дукт – парамилон (откладывается в цитоплазме).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Биоразнообразие водорослей оценить весьма
сложно; по приблизительным оценкам эта группа
насчитывает от 30 тысяч до более одного миллио-
на видов (Guiry, 2012). К сожалению, невозможно
перечислить всех тех, кто внес вклад в изучение
этой группы, однако, благодаря их усилиям, на
протяжении всей истории развития альгологии
происходило постоянное накопление различных
данных о той или иной таксономической группе во-
дорослей. Знаковой для понимания эволюции во-
дорослей стала теория симбиогенеза, родоначаль-
ником которой был русский ученый К.С. Мереж-
ковский, и которую возродила американский
ученый Л. Маргулис. Именно происхождение
хлоропластов водорослей, и, соответственно, их
строение, является одним из важнейших призна-
ков для характеристики определенной таксоно-
мической группы, хотя установление эволюци-
онной истории пластид и выяснение их родствен-
ных связей все еще требует дополнительных
исследований. Очевидно, что это важно не только
для понимания эволюции разных групп водорос-
лей, но и основных эволюционных событий дру-
гих эукариот в целом. В зависимости от развития
разных методов и подходов к изучению организ-
мов, менялись и взгляды исследователей на си-

Рис. 11. Хлоропласты Haptista, Cryptista и Discoba. a – гаптофитовые водоросли, b – криптофитовые водоросли, c –
эвгленовые водоросли.
1 – строма, 2 – мембрана хлоропластного ЭПР, 3 – мембраны собственно хлоропласта, 4 – тилакоид, 5 – пиреноид,
6 – рибосомы, 7 – часть хлоропластного ЭПР, переходящего во внешнюю мембрану ядра, 8 – перипластидное про-
странство, 9 – нуклеоморф, 10 – крахмал.
Fig. 11. Chloroplasts of Haptista, Cryptista and Discoba. a – haptophytes, b – cryptophytes, c – euglenophytes.
1 – stroma, 2 – membrane of chloroplast ER, 3 – membranes of chloroplast, 4 – thylakoid, 5 – pyrenoid, 6 – ribosome, 7 – part
of chloroplast ER, continuous with outer nuclear membrane, 8 – periplastidial space, 9 – nucleomorph, 10 – starch.
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стему органического мира и положение в ней
групп водорослей. Со времен основания система-
тики, ученые пытались строить классификации,
отражающие эволюционные отношения между
таксонами. На сегодняшний день, среди десяти
выделяемых монофилетических супергрупп эука-
риот (см. Burki et al., 2020), к пяти из них относят-
ся водоросли (TSAR, Haptista, Cryptista, Archae-
plastida, и Discoba). Несмотря на значительный
прогресс в области молекулярной филогенетики,
очевидно, что нельзя игнорировать цитологиче-
ские и морфологические признаки организмов.
Без адекватных знаний о строении и образе жиз-
ни водорослей невозможно правильно интерпре-
тировать построенные филогенетические дере-
вья. Тем более, что к настоящему времени далеко
не для всех групп водорослей имеются надежные
данные относительно их родства с другими груп-
пами. Очевидно, что имеющиеся к настоящему
времени филогенетические реконструкции не яв-
ляются окончательными и могут быть в большей

или меньшей степени пересмотрены в недалеком
будущем.

“Как и все филогенетические системы и клас-
сификации, эта может быть только предваритель-
ной. Ее следует считать “рабочим документом”.
Любая критика и комментарии активно привет-
ствуются, поскольку существуют проблемы, ре-
шение которых полностью зависит от сотрудни-
чества между знающими и заинтересованными
людьми” (Margulis, 1974: 67).
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Впервые представлены сведения о цианопрокариотах и водорослях – обитателях грунтов оазиса
Холмы Ларсеманн в районе российской станции Прогресс. Культуральными методами выявлено
17 видов из трех отделов: Cyanoprokaryota – 6, Chlorophyta – 10, Ochrophyta – 1. Для всех видов пе-
речислены районы Антарктиды, где они были найдены ранее. Основу изученных сообществ состав-
ляют виды, широко распространенные (Pseudococcomyxa simplex, Stichococcus bacillaris) и часто встре-
чающиеся (Leptolyngbya foveolara, Schizochlamydella minutissima) в Антарктике, а также виды, выяв-
ленные лишь в нескольких районах континента (Heterotetracystis intermedia, Myrmecia bisecta,
Heterococcus cf. viridis). Состав сообществ микроводорослей характерен для грунтов антарктических
местообитаний. Наиболее богатыми по разнообразию таксонов оказались грунты под водорослевой
и мохово-лишайниковыми дернинами во влажных, защищенных от ветра и, соответственно, хоро-
шо прогреваемых местообитаниях.

Ключевые слова: Cyanoprokaryota, Chlorophyta, Ochrophyta, грунты, оазис Холмы Ларсеманн, Ан-
тарктида
DOI: 10.31857/S0006813621100057

Интенсивное развитие научных исследований
в Антарктике, в том числе и ботанических, нача-
тое более 50 лет назад с момента организации ан-
тарктических станций, позволило альгологам
разных стран провести ряд исследований по вы-
явлению таксономического разнообразия сооб-
ществ почвенных водорослей и цианопрокариот
как материковой части Антарктиды, так и бли-
жайших островов (Kol, 1968; Broady, 1976, 1979,
1982, 1984, 1986, 1987, 1989, 1996; Cavacini, 2001;.
Mataloni, Tell, 2002; Fermani et al., 2007; Zidarova,
2008; González Garraza et al., 2011; Andreeva, 2010,
2011, 2012, 2013; Chaplygina et al., 2017; Burdo et al.,
2019; Andreev et al., 2020 и др.). Список обнару-
женных водорослей и цианопрокариот включает
более 300 видов, являющихся представителями
различных систематических групп – Cyanopro-
karyota (Cyanobacteria/Cyanophyta), Chlorophyta,
Ochrophyta, Bacillariophyta, Charophyta.

Интерес к изучению почвенных водорослей
Антарктиды вызван тем, что они, как важный

компонент наземных экосистем полярных регио-
нов, наряду с мхами и лишайниками заметно вли-
яют на развитие полярных почв и функциониро-
вание растительных сообществ в этих экстре-
мальных условиях. Изучение таксономического
состава наземной альгофлоры Антарктики явля-
ется важным звеном в формировании наиболее
полного представления о современной антаркти-
ческой биоте и ее биоразнообразии. Для антарк-
тических почв характерны сильные колебания
концентрации питательных веществ, влажности
и значений рН (Bölter et al., 2002). Эти факторы
часто варьируют на коротких расстояниях, что
приводит к мозаичности эдафической микробио-
ты. Цианопрокариоты и эукариотические водо-
росли весьма чувствительны также к перепадам
температур и поэтому могут использоваться в ка-
честве биологических индикаторов климатиче-
ских изменений в антарктических экосистемах.

Первые сведения о водорослях станции Про-
гресс представлены в обобщающей сводке поч-
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венных и аэрофильных неподвижных зеленых
микроводорослей из районов работ Российской
антарктической экспедиции (Andreeva, Kurbato-
va, 2014). Однако в районе станции Прогресс это
исследование затронуло только зеленые микро-
водоросли-эпифиты мхов. Целью настоящей ра-
боты стало выявление наиболее полного состава
альгофлоры грунтов оазиса Холмы Ларсеманн,
включая представителей других систематических
групп водорослей и цианопрокариот, обобщение
данных по распространению выявленных видов в
различных частях Антарктики и анализ альголо-
гических сообществ исследованных местообита-
ний.

Самая “молодая” российская научно-исследо-
вательская станция “Прогресс” расположена на
берегу залива Олафа Прюдса. Ее открытие состо-
ялось 1 апреля 1988 г., а к 2000 г. вся исследова-
тельская деятельность была прекращена. Однако
уже в 2003 г. работы возобновились. В настоящее
время “Прогресс” считается главной российской
полярной станцией: именно там находится адми-
нистративный, научный и логистический центр
Русской Антарктиды. Для ее размещения было
выбрано каменисто-песчаное плато, приподня-
тое на высоту 15.5 метра над уровнем моря. С во-
сточной стороны расположены холмы Ларсеманн,
с западной – Тюленья бухта залива Прюдса.

Оазис Холмы Ларсеманн расположен на юго-
восточном берегу залива Прюдс (берег Ингрид
Кристенсен, земля принцессы Елизаветы, Во-
сточная Антарктида) (рис. 1). Эта по большей ча-
сти свободная от ледникового покрова террито-
рия площадью 40 км2 включает в себя два круп-
ных полуострова (Сторнес и Брокнес), четыре
небольших мыса, около 130 прибрежных остров-
ков и 150 озер, нередко подпруженных ледника-
ми. Территория сложена скальными выходами из
вулканических и осадочных пород различного
возраста, высотой от 60 до 150 м над уровнем моря
и долинами с крутыми склонами, заполненными
крупнообломочными отложениями (рис. 2). Кли-
мат в районе расположения станции “Прогресс”
считается довольно мягким: среднегодовая тем-
пература составляет –9.8°С, а зарегистрирован-
ный температурный минимум не опускается ни-
же –38°С. Среднемесячная температура летом со-
ставляет 0°С, зимой достигает –18°С. Лето здесь
наступает с приближением декабря: в этом меся-
це температура воздуха может подняться до +9°С.
За короткий летний период сухие участки скло-
нов и террас оттаивают до 40–50 см, а влажные
участки долин и озерных котловин – до 80–100 см.
Важной особенностью климата является наличие
постоянных сильных ветров (до 90 м/с), дующих
с Антарктического плато и небольшое количе-
ство осадков (250 мм в год). Немногие участки со
скудной растительностью встречаются чаще в

глубине суши вдали от берега моря (Abramov et al.,
2011; Andreeva, Kurbatova, 2014).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Пробы грунтов были собраны д.б.н. М.П. Ан-
дреевым (Ботанический институт им. В.Л. Кома-
рова РАН (БИН РАН)) в январе 2014 г. в сезон 59-й
Российской антарктической экспедиции. Они
сопровождены подробными описаниями, кото-
рые приводятся ниже.

1. 69°23'378" ю.ш., 76°23'903" в.д. Высота 68 м
над ур. м., 1 км к югу от станции, нижняя часть
пологой долины к югу от горы Бейз Ридж, у лед-
ника Долк. Склон северо-восточной экспозиции,
основание скалы у снежника. Грунт под мохово-
лишайниковой дерниной. 2.01.2014.

2. 69°23'520" ю.ш., 76°24'589" в.д. Высота 60 м
над ур. м., 1 км к юго-юго-востоку от станции,
терраса над морем под горой. Пологий песчаный
склон с валунами восточной экспозиции. Грунт
под мохово-лишайниковой дерниной. 2.01.2014.

3. 69°24'292" ю.ш., 76°23'303" в.д. Высота 130 м
над ур. м., 2.5 км к югу от станции, вершина горы
Велл. Песчаная лунка между скалами около лед-
ника. 2.01.2014.

4. 69°24'033" ю.ш., 76°21'679" в.д. Высота 95 м
над ур. м., 3 км к юго-западу от станции, плоское
днище долины между невысокими холмами. Ру-
чей от снежника. Грунт под водорослевой дерни-
ной. 7.01.2014.

5. 69°23'272" ю.ш., 76°21'497" в.д. Высота 5 м
над ур. м., 1.5 км к юго-западу от станции, песча-
ная площадка под скалой у залива Нелла. Грунт
под гнездом буревестника. 7.01.2014.

6. 69°23'272" ю.ш., 76°21'501" в.д. Высота 10 м
над ур. м., 1.5 км к юго-западу от станции, терраса
на берегу залива Нелла, ниже оз. Дискашн. Грунт
около ручья от снежника у моря. 7.01.2014.

Пробы обработаны в лаборатории альгологии
БИН РАН в 2018–2019 гг. на световом микроско-
пе типа Nf фирмы Carl Zeiss Jena при увеличении
в ×40 и ×100 (иммерсия), микрофотографии вы-
полнены на микроскопе Carl Zeiss AxioImager.A1.
Используемые питательные среды, методы выде-
ления монокультур, условия выращивания по-
дробно описаны в ряде публикаций (Andreeva
еt al., 1983, Andreeva, 2011). Определение таксоно-
мической принадлежности водорослей проведе-
но в 6 накопительных культурах и 39 монокульту-
рах при регулярных просмотрах через 7–14 дней.
Идентификация с использованием монокультур
была применена, главным образом, для однокле-
точных зеленых микроводорослей, поскольку их
определение до вида требует наблюдений за их
жизненным циклом.
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Рис. 1. Оазис Холмы Ларсеманн на карте Антарктиды.
Fig. 1. Larsemann Hills Oasis on the map of Antarctica.
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Рис. 2. Типичный ландшафт оазиса Холмы Ларсеманн.
Fig. 2. Typical landscape of the Larsemann Hills Oasis.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В представленном ниже списке обнаруженных
водорослей и цианопрокариот таксоны Cyano-
prokaryota приведены по системе J. Komárek с со-
авторами (Komárek et al., 2014). В отделах Chloro-
phyta и Ochrophyta классы и порядки представле-
ны согласно сводке A. Ruggiero с соавторами
(Ruggiero et al., 2015), семейства, роды и виды пе-
речислены в алфавитном порядке. Номенклатур-
ные комбинации проверялись по электронной
базе данных – Algaebase (Guiry, Guiry, 2021). Для
удобства пользования результатами настоящего
исследования и сравнения с ранее опубликован-
ными работами по Антарктиде в скобках приве-
дены синонимы видов. Названия водорослей и
цианопрокариот, фамилии авторов приведены по
стандартам базы данных International Plant Names
Index (IPNI). Номера проб, в которых встречены

водоросли и цианопрокариоты, указаны после их
названий. Для всех видов указываются районы
Антарктики, где они были обнаружены ранее и
ссылки на работы, в которых опубликованы эти
данные.

Отдел CYANOPROKARYOTA
Класс CYANOPHYCEAE

Подкласс SYNECHOCOCCOPHYCIDAE
Пор. SYNECHOCOCCALES

Сем. Merismopediaceae
1. Aphanocapsa muscicola (Menegh.) Wille (Micro-

cystis muscicola (Menegh.) Elenkin) – Проба № 6
(рис. 3.1).

Распространение: Южные Оркнейские о-ва,
о-в Сигни (Broady, 1979); Земля Уилкса, о-ва

Рис. 3. Цианопрокариоты.
1 – Aphanocapsa muscicola; 2 – Leptolyngbya foveolara; 3 – Phormidesmis priestlyi; 4 – Nostoc commune; 5 – Microcoleus vulgaris;
6 – Lyngbya antarctica. Масштабная линейка – 10 мкм.
Fig. 3. Cyanoprokaryota.
1 – Aphanocapsa muscicola; 2 – Leptolyngbya foveolara; 3 – Phormidesmis priestlyi; 4 – Nostoc commune; 5 – Microcoleus vulgaris;
6 – Lyngbya antarctica. Scale bar – 10 μm.
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Уиндмилл (Ling, Seppelt, 1998); Земля королевы
Мод (Singh et al., 2008); Антарктический п-ов,
мыс Сьерва (Australian Antarctic Data Centre,
2016); Земля Мак-Робертсона, горы Принс-
Чарльз, массив Клеменс (Chaplygina et al., 2017);
Южные Шетландские о-ва, о-в Кинг-Джордж
(Burdo et al., 2019).

Сем. Leptolyngbyaceae

2. Leptolyngbya foveolara (Gomont) Anagn. et
Komárek (Phormidium foveolarum Gomont) – Про-
бы № 1, 2, 4, 5 (рис. 3.2).

Распространение: Земля Эндерби, оазис Тала
(Starmach, 1995); Земля Уилкса, о-ва Уиндмилл
(Ling, Seppelt, 1998); Земля Виктории (Cavacini,
2001); Антарктический п-ов, мыс Сьерва (Matalo-
ni et al., 2000, 2005; Izaguirre et al., 2001; Mataloni,
Tell, 2002); Южные Шетландские о-ва, о-в Десеп-
шен (Fermani et al., 2007); Южные Шетландские
о-ва, о-в Ливингстон (Zidarova, 2008; González
Garraza et al., 2011); Земля Мак-Робертсона, горы
Принс-Чарльз, массив Клеменс (Chaplygina et al.,
2017); Южные Шетландские о-ва, о-в Кинг-
Джордж (Burdo et al., 2019).

3. Phormidesmis priestlyi (F.E. Fritsch) Komárek,
Kaštovský, Ventura, Turicchia et J. Šmarda (Phormid-
ium priestleyi F. E. Fritsch) – Проба № 5 (рис. 3.3).

Распространение: Антарктический п-ов, Юж-
ная Джорджия (Broady, 1979); Земля королевы
Мод, окрестности ст. Сева (Hirano, 1979); Земля
принцессы Елизаветы, оазис Холмы Ларсеманн
(Taton et al., 2006); Земля Виктории (Cavacini,
2001); Антарктический п-ов, мыс Сьерва (Matalo-
ni, Tell, 2002); Земля Виктории, сухие долины
Мак-Мердо (Taton et al., 2006).

Подкласс OSCILLATORIOPHYCIDAE

Пор. OSCILLATORIALES

Сем. Microcoleaceae

4. Microcoleus vulgaris Strunecký, Komárek et J.R.
Johans. – Проба № 5 (рис. 3.5).

Распространение: Земля Мак-Робертсона, горы
Принс-Чарльз, массив Клеменс (Chaplygina et al.,
2017).

Сем. Oscillatoriaceae

5. Lyngbya antarctica Gain – Проба № 5 (рис. 3.6).
Распространение: Антарктический п-ов (Gain,

1911; Komárek, Anagnostidis, 2005); Земля Мак-
Робертсона, горы Принс-Чарльз, массив Кле-
менс (Chaplygina et al., 2017).

Подкласс NOSTOCOPHYCIDAE
Пор. NOSTOCALES

Сем. Nostocaceae
6. Nostoc commune Vaucher ex Bornet et Flahault –

Проба № 5 (рис. 3.4).
Распространение: Земля принцессы Елизаве-

ты, оазис Вестфолль (Broady, 1986); о-в Росса
(Broady,1989); Южные Шетландские о-ва, о-в
Кинг-Джордж (Vinocur, Pizarro, 2000); Земля
Виктории (Cavacini, 2001); Земля королевы Мод
(Singh et al., 2008); Земля Мак-Робертсона, горы
Принс-Чарльз, массив Клеменс (Chaplygina et al.,
2017).

Отдел CHLOROPHYTA
Класс CHLOROPHYCEAE

Пор. CHLAMYDOMONADALES
Сем. Actinochloridaceae

7. Deasonia multinucleata (Deason et Bold) Ettl et
Komárek – Проба № 4.

Распространение: Земля Мак-Робертсона, го-
ры Принс-Чарльз, массив Клеменс (Andreeva,
Kurbatova, 2014; Chaplygina et al., 2017).

Сем. Tetracystaceae
8. Heterotetracystis intermedia E.R. Cox et Deason –

Пробы № 1–6 (рис. 4.1).
Распространение: Южные Шетландские о-ва,

о-в Кинг-Джордж, станция Беллинсгаузен (Аn-
dreeva, 2011); Земля Эндерби, станция Молодеж-
ная (Andreeva, 2013); Земля Мак-Робертсона, го-
ры Принс-Чарльз, массив Клеменс (Andreeva,
Kurbatova, 2014; Chaplygina et al., 2017).

Пор. SPHAEROPLEALES
Сем. Bracteacoccaceae

9. Bracteacoccus pseudominor H.W. Bischoff et
Bold – Пробы № 2, 4.

Распространение: Земля королевы Мод, оазис
Ширмахера, станция Новолазаревская (Andreeva,
2012); Земля Мак-Робертсона, горы Принс-Чарльз,
массив Клеменс (Chaplygina et al., 2017).

Сем. Radiococcaceae
10. Coenochloris oleifera (Broady) Kostikov,

Darienko, Lukešová et L. Hoff. (Sphaerocystis oleifera
Broady, Coenocystis oleifera (Broady) Hindák) – Про-
бы № 1, 4 (рис. 4.2).

Распространение: Южные Оркнейские о-ва,
о-в Сигни, (Broady, 1976); Земля принцессы
Елизаветы, Земля Мак-Робертсона (Broady,
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1982); о-в Росса, гора Эребус (Broady, 1984); Зем-
ля Виктории (Cavacini, 2001); Земля королевы
Мод, оазис Ширмахера, станция Новолазарев-
ская (Аndreeva, 2012); Земля Эндерби, станция
Молодежная (Andreeva, 2013); Земля Мак-Ро-
бертсона, горы Принс-Чарльз, массив Клеменс
(Chaplygina et al., 2017).

Класс TREBOUXIOPHYCEAE

Пор. CHLORELLALES

Сем. Chlorellaceae

11. Apatococcus lobatus (Chodat) J.B. Petersen –
Пробы № 1, 4 (рис. 4.3а, 3б)

Рис. 4. Эукариотические водоросли.
1 – Heterotetracystis intermedia; 2 – Coenochloris oleifera; 3 – Apatococcus lobatus; 4 – Schizochlamydella minutissima; 5 – Myr-
mecia bisecta; 6 – Heterococcus cf. viridis. Масштабная линейка – 10 мкм.
Fig. 4. Eukaryotic algae.
1 – Heterotetracystis intermedia; 2 – Coenochloris oleifera; 3 – Apatococcus lobatus; 4 – Schizochlamydella minutissima; 5 – Myr-
mecia bisecta; 6 – Heterococcus cf. viridis. Scale bar – 10 μm.
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Распространение: Земля Виктории (Cavacini,
2001).

12. Dictyosphaerium chlorelloides (Nauman)
Komárek et Perman – Проба № 4.

Распространение: Земля принцессы Елизаве-
ты, Земля Maк-Робертсона (Broady, 1982); Земля
принцессы Елизаветы, оазис Вестфолль (Broady,
1986); Земля принцессы Елизаветы, оазис Холмы
Ларсеманн, станция Прогресс (Andreeva, Kurba-
tova, 2014).

Сем. Oocystaceae
13. Pseudococcomyxa simplex (Mainx) Fott (Cocco-

myxa simplex Mainx, Pseudococcomyxa adhaerens
Korshikov) – Пробы № 1–6.

Распространение: Земля принцессы Елизаве-
ты, Земля Мак-Робертсона (Broady, 1982); о-в
Росса, гора Эребус (Broady, 1984); Земля прин-
цессы Елизаветы, оазис Вестфолль (Broady, 1986);
Антарктический п-ов, мыс Сьерва (Mataloni et al.,
2000; Mataloni, Tell, 2002; Gonzáles Garraza et al.,
2011); Земля Виктории (Cavacini, 2001); Южные
Шетландские о-ва, о-в Десепшен (Fermani et al.,
2007); Южные Шетландские о-ва, о-в Ливинг-
стон (Zidarova, 2008); Земля Мэри Бэрд, мыс
Беркс, станция Русская; нунатак Ленинградский,
станция Ленинградская (Andreeva, 2010); Южные
Шетландские о-ва, о-в Кинг-Джордж, станция
Беллинсгаузен (Vinocur, Pizarro, 2000; Andreeva,
2011); Земля королевы Мод, оазис Ширмахера,
станция Новолазаревская (Andreeva, 2012); Земля
Эндерби, станция Молодежная (Andreeva, 2013);
Земля принцессы Елизаветы, оазис Холмы Лар-
семанн, станция Прогресс; Земля Мак-Робертсо-
на, горы Принс-Чарльз, массив Клеменс (Andre-
eva, Kurbatova, 2014; Chaplygina et al., 2017).

14. Schizochlamydella minutissima Broady – Про-
бы № 1, 2, 4, 6 (рис. 4.4)

Распространение: Земля принцессы Елизаве-
ты, Земля Мак-Робертсона (Broady, 1982); о-в
Росса, гора Эребус (Broady, 1984); Земля прин-
цессы Елизаветы, оазис Вестфолль (Broady, 1986);
Южные Шетландские о-ва, о-в Кинг-Джордж,
станция Беллинсгаузен (Andreeva, 2011); Земля
королевы Мод, оазис Ширмахера, станция Ново-
лазаревская (Andreeva, 2012); Земля Эндерби,
станция Молодежная (Andreeva, 2013); Земля
принцессы Елизаветы, оазис Холмы Ларсеманн,
станция Прогресс; Земля Мак-Робертсона, горы
Принс-Чарльз, массив Клеменс (Andreeva, Kur-
batova, 2014; Chaplygina еt al., 2017).

Пор. PRASIOLALES
Сем. Prasiolaceae

15. Stichococcus bacillaris Nägeli (= Stichococcus
nivalis Chodat ) – Пробы № 1, 2, 4, 5.

Распространение: о-в Хасуэлл (Kol, 1968); о-ва
Баллени (Kol, Flint, 1968); Южные Оркнейские о-
ва, о-в Сигни (Broady, 1979); Земля Уилкса, о-ва
Уиндмилл (Ling, 1996); Антарктический п-ов,
мыс Сьерва (Mataloni et al., 1998, 2000; Gonzáles
Garraza et al., 2011); Земля Виктории (Cavacini,
2001); Антарктический п-ов, бухта Надежды
(Bonaventura et al., 2006); Южные Шетландские о-ва,
о-в Десепшен (Fermani et al., 2007); Южные Шет-
ландские о-ва, о-в Ливингстон (Zidarova, 2008);
Земля Мак-Робертсона, горы Принс-Чарльз,
массив Клеменс (Chaplygina et al., 2017).

Пор. TREBOUXIALES
Сем. Trebouxiaceae

16. Myrmecia bisecta Reisigl – Пробы № 1–4
(рис. 4.5)

Распространение: Антарктический п-ов, Юж-
ная Джорджия (Broady, 1979); Земля Мэри Бэрд,
мыс Беркс, станция Русская; нунатак Ленинград-
ский, станция Ленинградская (Andreeva, 2010);
Южные Шетландские о-ва, о-в Кинг-Джордж,
станция Беллинсгаузен (Andreeva, 2011).

Отдел OCHROPHYTA
Класс XANTHOPHYCEAE
Пор. TRIBONEMATALES

Сем. Heteropediaceae
17. Heterococcus cf. viridis Chodat – Пробы № 1,

3–6 (рис. 4.6).
По общему виду, размеру клеток, строению

хлоропласта данная водоросль соответствует виду
Heterococcus viridis, но ее не удалось выделить в
монокультуру и проследить весь цикл развития, в
том числе образование репродуктивных клеток.
В связи с этим невозможна ее точная идентифи-
кация.

Распространение Heterococcus viridis: Южные
Оркнейские о-ва, о-в Сигни (Ettl, Gärtner, 1995);
Антарктический п-ов, мыс Сьерва (Mataloni, Tell,
2002); Земля Мак-Робертсона, горы Принс-
Чарльз, массив Клеменс (Chaplygina еt al., 2017).

В результате изучения альгофлоры грунтов оа-
зиса Холмы Ларсеманн выявлено 17 видов из раз-
ных систематических групп: Cyanoprokaryota – 6;
Chlorophyta – 10; Ochrophyta – 1.

Сравнение с данными литературы показывает,
что выявленный состав сообществ микроводо-
рослей характерен для грунтов антарктических
местообитаний, но в целом альгофлора Антарк-
тиды более разнообразна, и, кроме указанных вы-
ше групп водорослей, может включать также
представителей диатомовых и десмидиевых. От-
сутствие в нашем исследовании последних отча-
сти связано с составом используемой питатель-
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ной среды, предназначенной для выделения пред-
ставителей отделов Сhlorophyta и Ochrophyta.

Наиболее разнообразно представлен отдел
Chlorophyta – 10 видов, которые относятся к 2
классам, 5 порядкам, 8 семействам, 10 родам.
Меньшее количество видов отмечено в группе
Cyanoprokaryota – 6 видов, относящихся к 1 клас-
су, 3 подклассам, 3 порядкам, 5 семействам, 6 ро-
дам. Из охрофитовых водорослей встречен только
один вид, принадлежащий к классу желтозеленых
водорослей (Xanthophyceae). При значительном
представительстве таксонов выше ранга рода ви-
довое разнообразие всех родов представлено 1 ви-
дом. Обнаруженные в изученном регионе виды
водорослей и цианопрокариот ранее встречались
в различных районах Антарктиды. Так вид
Pseudococcomyxa simplex зафиксирован фактиче-
ски на всех исследованных территориях Антаркти-
ки и, согласно данным P. Broady (1987), относится к
широко распространенным антарктическим водо-
рослям. Во многих регионах Антарктиды также
были найдены Leptolyngbya foveolara, Stichococcus

bacillaris, Schizochlamydella minutissima. Следует
отметить, что из 7 зафиксированных ранее в райо-
не станции Прогресс видов зеленых микроводорос-
лей – эпифитов мхов (Andreeva, Kurbatova, 2014), 3
вида (Dictyoshaerium chlorelloides, Pseudococcomyxa
simplex, Schizochlamydella minutissima) были выяв-
лены нами в грунтах оазиса Холмы Ларсеманн.
Это вполне закономерно, поскольку аэрофилы –
обычные обитатели поверхности почв, грунтов и
других наземных субстратов, в том числе мхов и
лишайников.

Наиболее богатыми по разнообразию таксо-
нов оказались грунты под водорослевой и мохо-
во-лишайниковыми дернинами во влажных, за-
щищенных от ветра и соответственно хорошо
прогреваемых местообитаниях (табл. 1: пробы №
1, 2, 4). В этих биотопах выявлен весь спектр об-
наруженных нами зеленых и желтозеленых водо-
рослей и один часто встречающийся в Антаркти-
ке вид цианопрокариот – Leptolyngbya foveolara.
Зеленые водоросли Deasonia multinucleatа, Bractea-
coccus pseudominor, Coenochloris oleifera, Dictyoshae-
rium chlorelloides и Apatococcus lobatus были отмече-
ны только в этих биотопах. Резкое увеличение ви-
дового разнообразия цианопрокариот (5 видов)
отмечено в песчаном грунте под гнездом буре-
вестника (табл. 1: проба № 5), что, видимо, связа-
но с поступлением в почву значительного коли-
чества органики. При этом цианопрокариоты
Phormidesmis priestlyi, Microcoleus vulgaris, Lyngbya
аntarctica и Nostoc commune были выявлены только
в данном местообитании. Зеленые и желтозеле-
ные водоросли здесь были представлены набором
широко распространенных и часто встречаемых в
Антарктике видов. Не отличались видовым раз-
нообразием сообщества водорослей грунтов вы-
сокогорной, скалистой, сильно продуваемой ча-
сти оазиса (табл. 1: проба № 3–4 вида) и берего-
вой зоны залива Нелла (табл. 1: проба № 6–5
видов). Они были представлены видами, которые
обнаружены во всех или большинстве исследован-
ных местообитаний (Heterotetracystis intermedia,
Pseudococcomyxa simplex, Schizochlamydella minutissi-
ma, Myrmecia bisecta, Heterococcus cf. viridis). Вид Aph-
anocapsa muscicola (Cyanoprokaryota) был отмечен
только во влажном грунте на берегу залива Нелла
(табл. 1: проба № 6).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Представлены первые сведения о водорослях –
обитателях грунтов оазиса Холмы Ларсеманн.
Выявлено 17 видов, относящихся к группам Cy-
anoprokaryota, Chlorophyta, Ochrophyta. Обнару-
женные виды водорослей и цианопрокариот ра-
нее встречались в различных районах Антаркти-
ды, что дает основание предполагать о достаточно

Таблица 1. Встречаемость видов водорослей и циано-
прокариот в пробах.
Table 1. Occurrence of algae and cyanoprokaryotes species
in the samples.

Виды
Species

Пробы/Samples

1 2 3 4 5 6

Cyanoprokaryota
Aphanocapsa muscicola +
Leptolyngbya foveolara + + + +
Phormidesmis priestlyi +
Microcoleus vulgaris +
Lyngbya antarctica +
Nostoc commune +
Chlorophyta
Deasonia multinucleata +
Heterotetracystis intermedia + + + + + +
Bracteacoccus pseudominor + +
Coenochloris oleifera + +
Apatococcus lobatus + +
Dictyosphaerium chlorelloides +
Pseudococcomyxa simplex + + + + + +
Schizochlamydella minutissima + + + +
Stichococcus bacillaris + + + +
Myrmecia bisecta + + + +
Ochrophyta
Heterococcus cf. viridis + + + + +
Количество видов в пробе
Number of species in the samples

9 7 4 12 9 5
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полной изученности ее почвенной альгофлоры,
особенно прибрежных районов материка, где
расположено большинство научных станций и
где проведены основные альгологические иссле-
дования. Несмотря на неоднородность микро-
климатических условий местообитаний, харак-
терных для шестого континента, сообщества
микроводорослей грунтов оазиса Холмы Ларсе-
манн не отличаются специфичностью. Основу
сообществ изученных биотопов составляют ши-
роко распространенные и часто встречающиеся в
Антарктике виды – Pseudococcomyxa simplex, Sti-
chococcus bacillaris, Schizochlamydella minutissima,
Leptolyngbya foveolara, а также виды, выявленные
лишь в нескольких районах материка – Heterotetra-
cystis intermedia, Myrmecia bisecta, Heterococcus cf. vir-
idis. Наибольшее видовое разнообразие представле-
но в сообществах грунтов межсопочных долин –
областей максимального развития антарктической
биоты и, соответственно, максимального биораз-
нообразия.
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ALGAE AND CYANOPROKARYOTES FROM THE SOILS OF THE LARSEMANN 
HILLS OASIS (PROGRESS STATION, ANTARCTICA)
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Information on the cyanoprokaryotes and eukaryotic algae inhabiting the grounds of the Larsemann Hills oa-
sis in the area of the Russian station Progress is presented for the first time. The Larsemann Hills Oasis is lo-
cated on the southeast coast of Prydz Bay (Ingrid Christensen Shore, Princess Elizabeth Land, East Antarc-
tica). The oasis covers an area of 40 km2. The territory is composed of rocky outcrops of volcanic and sedi-
mentary rocks of various ages with heights from 60 to 150 m a. s. l. and valleys with steep slopes. Culture
methods revealed 17 species of three divisions: Chlorophyta – 10, Cyanoprokaryota – 6, Ochrophyta – 1. For
all the species, the regions of Antarctica are listed where they were found earlier. The studied communities
include widespread species (Pseudococcomyxa simplex, Stichococcus bacillaris) and those frequently occurring
(Leptolyngbya foveolara, Schizochlamydella minutissima) in the Antarctic region, as well as the species identi-
fied only in a few regions of the continent (Heterotetracystis intermedia, Myrmecia bisecta, Heterococcus cf. vir-
idis). The composition of the microalgae communities is typical of the Antarctic soils. The richest in the num-
ber and diversity of taxa are the soils under algal and moss-lichen sods in humid, wind-protected and, con-
sequently, well-warmed habitats.

Keywords: Cyanoprokaryota, Chlorophyta, Ochrophyta, soils, Larsemann Hills Oasis, Antarctica
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Приводится аннотированный список мхов для Ниловой Пустыни (Тункинский национальный
парк, Республика Бурятия, Восточный Саян). Список, включающий 162 вида и одну разновид-
ность, составлен на основе идентификации коллекции мхов, собранной автором во время кратко-
временных бриофлористических исследований в июле 2019 г. 7 видов приводятся впервые для фло-
ры республики – Anoectangium stracheyanum, Anomobryum nitidum, Didymodon erosodenticulatus, Hedwi-
gia emodica var. echinata, H. mollis, Homomallium japonico-adnatum, Pseudosymblepharis cf. bombayensis,
для четырех краснокнижных видов: Gollania turgens, Haplocladium angustifolium, Pseudanomodon atten-
uatus, Struckia enervis выявлены новые местонахождения. Обсуждается специфика флоры мхов Ни-
ловой Пустыни, заключающаяся в относительно большой представленности азиатских, восточно-
азиатских и восточноазиатско-североамериканских видов.

Ключевые слова: мхи, флора, распространение, фитогеография, Нилова Пустынь, Тункинский на-
циональный парк, Республика Бурятия, Восточный Саян, Россия
DOI: 10.31857/S0006813621100021

В июле 2019 г. кратковременные бриофлори-
стические исследования были проведены в
окрестностях небольшого пос. Нилова Пустынь
(Ниловка), расположеном в Тункинском нацио-
нальном парке (южные склоны Восточного Сая-
на, Тункинские гольцы). Это совершенно уни-
кальное место, еще А.А. Еленкин в своем отчете о
путешествии в 1902 г. в Саянских горах вместе с
В.Л. Комаровым писал “… Нилова пустынь т.е.
узкая и глубокая долина р. Ухе-Угуна, при впаде-
нии ее в Иркут, поражает богатством и красотой
споровых” (Elenkin, 1902). Климат этого района
умеренно континентальный, характерна продол-
жительная холодная зима и умеренно теплое лето.
Наиболее холодный месяц – январь с температу-
ратурой около –25°С, в июле +15–20°С. Сборы
мхов проводились в узкой долине р. Эхэ-Ухгунь
(51°40'35–51°41'39 с.ш., 101°39'39–101°40'57 в.д.),
впадающей в р. Иркут. Склоны, окружающие до-
лину реки, крутые, с выходами коренных пород
или с замоховелыми каменными глыбами, иногда
с участками каменных россыпей, покрыты леса-
ми преимущественно смешанными (Betula platy-
phylla, Pinus sibirica, Abies sibirica). Основные до-
минанты напочвенного покрова в таких лесах –
широко распространенные виды мхов: Abiethinel-
la abietina, Dicranum scoparium, Hylocomiadelphus

triquetrus, Hylocomium splendens, Pleurozium schre-
beri, Sanionia uncinata, также заметную роль игра-
ют виды родов Brachythecium, Plagiomnium. Боль-
шое видовое разнообразие отмечено на замохове-
лых глыбах, которые очень характерны для этих
лесов, и здесь были отмечены Amphidium asiati-
cum, Anomodon minor subsp. integerrimus, Bartramia
pomiformis, Bryoerythrophyllum ferruginascens, Distichi-
um capillaceum, Homalia trichomanoides, Plagiomnium
confertidens, Plagiothecium svalbardense, Thuidium as-
similis и др. Довольно разнообразный видовой со-
став мхов и на валежниках – это Brothera leana,
Haplocladium angustifolium, Oncophorus elongatus,
Plagiomnium cuspidatum, P. rostratum, Ptilidium cris-
ta-castrensis, Sanionia uncinata, Timmia austriaca и
др. Значительные площади на исследуемой тер-
ритории занимают сосновые леса с подлеском из
Rhododendron dauricum, моховой покров в них раз-
вит неравномерно, на почве обычны Abietinella
abietina, Dicranum fuscescens, D. japonicum, Mnium
spinosum, Rhodobryum ontariense, Rhytidium rugosum,
также нередки Brachythecium dahuricum, B. compla-
natum; на камнях – Grimmia pilifera, Hedwigia emod-
ica, Tortula mucronifolia. Довольно редко встреча-
ются еловые леса, на правом берегу реки были
проведены сборы во влажном березово-еловом
лесу с багульником. Здесь в образовании мохово-
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го покрова участвуют широко распространенные
виды – Hylocomium splendens, Pleurozium schreberi,
Ptilidium crista-castrensis, а также Aulacomnium pal-
ustre, Dicranum fragilifolium, Oncophorus elongatus,
Plagiomnium cuspidatum, виды рода Brachythecium.
Береговые склоны по левому берегу реки часто
скалистые, резко обрывающиеся в воду и практи-
чески недоступные. По берегам реки и в пойме
встречаются заросли ивняков и ольховника, а
также небольшие тополевые рощицы. В ивняках и
ольховниках мхи не образуют сомкнутого покрова,
здесь были отмечены Bryum pseudotriquetrum, Cal-
liergonella lindbergii, Cratoneuron filicinum, Philonotis
falcatum; на камнях и крупных валунах у воды были
собраны Anomobryum concinnatum, Bryoerythrophyl-
lum ferruginascens, Bryum rutilans, Dichodontium pel-
lucidum, Schistidium rivulare и др. В тополевниках
на стволах деревьев встречены Bryoerythrophyllum
recurvirostrum, Lewinskya elegans, Platydictia junger-
mannioides, Pylaisia polyantha, Zygodon sibiricus и др.
Самое высокое разнообразие мхов зарегистриро-
вано на скальных выходах. Так на затененных
влажных скалах наиболее часто встречаются –
Amphidium asiaticum, Brachythecium buchanani, Chi-
onoloma cylindrotheca, Entodon concinnus, Isopterygi-
opsis catagonioides, Myuroclada maximowiczii, Plagi-
omnium confertidens, Rhodobryum roseum, Syntrichia
submontana, Thuidium assimile, а также виды родов
Didymodon, Schistidium. На сухих и освещенных
скалах преобладают ксерофиты – Aloina rigida,
Buckia vaucheri, Encalypta ciliata, E. pilifera, Hypnum
cupressiforme, H. leptothallum, Leptopterigynandrum
incurvatum, Syntrichia pagorum, Trichostomum crispu-
lum и др.

Небольшая территория исследования в брио-
флористическом отношении оказалась очень ин-
тересной и довольно разнообразной. Первые сбо-
ры мхов здесь были проведены А.А. Еленкиным в
1902 г. во время экспедиции в Восточном Саяне.
Коллекцию мхов, собранную им, определили
В.Ф. Бротерус и Л.И. Савич, и результаты были
опубликованы (Brotherus, Savicz, 1932). Для Ни-
ловой Пустыни приводится 18 видов мхов, из них
3 вида мной не были собраны, это Bartramia ithy-
philla, Didymodon fallax, Syntrichia ruralis. Образец,
на основании которого указывался Brachythecium
turgidum, был мной переопределен как В. dahuri-
cum. В 1960 г. однодневные бриофлористические
исследования в этом районе проводил Л.В. Бар-
дунов. Полученные результаты были включены в
монографию “Листостебельные мхи Восточного
Саяна” (Bardunov, 1965). Кроме уже известных
данных в этой работе для Ниловой Пустыни при-
водятся 6 дополнительных видов – Anocamptodon
latidens, Drepanocladus aduncus, Campylium hispidu-
lum, Dichodontium denudatum, Leucodon sciuroides,
Plagiomnium ellipticum. Следует отметить, что в на-
стоящее время в отношении систематического
положения Campylium hispidulum (Brid.) Mitt.

(Campylidium hispidulum (Brid.) Ochyra, Campylo-
phyllum hispidulum (Brid.) Hedenäs) нет однознач-
ного мнения, в приводимом здесь аннотирован-
ном списке он рассматривается в качестве синони-
ма Campylidium sommerfeltii. Кроме того, Бардунов
приводит для Восточного Саяна виды с широким
распространением на данной территории без
конкретных указаний местонахождений, эти ви-
ды мной не учитывались при составлении списка
мхов для Ниловой Пустыни.

В результате обработки собранных материалов
с учетом имеющихся литературных данных для
исследованной территории составлен аннотиро-
ванный список мхов, включающий 162 вида, из
них 7 видов являются новыми для флоры Респуб-
лики Бурятия – Anoectangium stracheyanum, Ano-
mobryum nitidum, Didymodon erosodenticulatus, Hed-
wigia emodica var. echinata, H. mollis, Homomallium
japonico-adnatum, Pseudosymblepharis cf. bombay-
ensis, в списке они отмечены звездочкой, выявлены
новые местонахождения для четырех краснокниж-
ных видов: Gollania turgens, Haplocladium angustifoli-
um, Pseudanomodon attenuatus, Struckia enervis. Виды в
списке приводятся в алфавитном порядке, назва-
ния даны согласно “Списку мхов Восточной Ев-
ропы и Северной Азии” (Ignatov et al, 2006) и “An
annotated checklist of bryophytes of Europe, Maca-
ronesia and Cyprus” (Hodgetts et al., 2020) с учетом
последних таксономических обработок. Для не-
которых видов, названия которых изменились в
последнее время, приводятся синонимы. После
названия вида приводятся местообитания и кур-
сивом коллекторский номер; для широко распро-
страненных видов дается общая характеристика,
для редких приводится краткий комментарий,
касающийся главным образом распространения.
Поскольку бриофлористические исследования в
заказнике имели кратковременный характер,
встречаемость видов в списке не указывается.

Abietinella abietina (Hedw.) M. Fleisch. – На тер-
ритории исследования обычный, довольно рас-
пространенный вид, часто образует чистые по-
крытия на каменных глыбах и выходах коренных
пород, в сухих сосновых рододендроновых лесах.
Также указывается по сборам А.А. Еленкина
(Brotherus, Savicz, 1932).

Aloina rigida (Hedw.) Limpr. – Замоховелые
глыбы в основании склона и скальные выходы, в
нишах на мелкоземе и на небольших скальных
уступах, 0319(fr.); 0419(fr.).

Amblystegium serpens (Hedw.) Bruch, Schimp. et
W. Gümbel – Скальные выходы в основании
склона с зарослями осины, березы и акации, 1519.

Amphidium asiaticum Sim-Sim, Afonina et M.
Stech – На выходах скальных пород в березово-па-
поротниковом лесу в распадке на склоне, 0119(fr.);
на скалах по левому берегу реки, 0519(fr); смешан-
ный березово-сосновый лес, в основании ствола
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березы, 0919; затененные влажные скалы в осно-
вании склона, 1619(fr). Образует чистые дерно-
винки или c небольшой примесью Chionoloma cy-
lindrotheca, Schistidium sp., Herbertus aduncus. Вид
недавно описан из Монголии (Sim-Sim et al.,
2017), для Бурятии приводится с о-ва Большой
Колтыгей (Чивыркуйский залив) (Czernyadjeva,
Ignatova, 2017); на территории России известен в
Забайкальском крае, где является нередким ви-
дом (Afonina et al., 2017), недавно был обнаружен
в Республике Хакасия (Kalinina (Sergeeva), Lavr-
skiy, 2020). Ареал вида пока недостаточно хорошо
выявлен.

Anacamptodon latidens (Besch.) Broth. – Сме-
шанный долинный лес, в нижней части и в осно-
вании ствола тополя, 15 VII 1960. Для Ниловой
Пустыни указывается Л.В. Бардуновым (Bardun-
ov, 1965, 1974), в моих сборах отсутствует. Восточ-
ноазиатский вид, в Бурятии известны также на-
ходки на р. Снежная, в окрестностях поселков
Выдрино и Танхой и на территории Байкальского
заповедника (Czernyadjeva, 2007).

*Anoectangium stracheyanum Mitt. – Замохове-
лые каменные глыбы в основании склона, 0319.
Восточноазиатско-североамериканский вид, в
России обычен на юге Приморского края, в Хаба-
ровском крае и Амурской обл., на западе доходит
до Иркутской обл.; за пределами России известен
из Китая, Кореи, Японии, Вьетнама, Индии, Бир-
мы, востока Северной Америки (Ignatova, 2009).

Anomobryum concinnatum (Spruce) Lindb. – За-
моховелые каменные глыбы в основании склона,
0319, 1619; скальные выходы, 0419, 0519; валуны
по берегу реки, у воды, 1319. Встречается обычно
в небольшой примеси среди других мхов, реже
образует мелкие чистые дерновинки. Ранее для
Ниловой Пустыни приводился Л.В. Бардуновым
(Bardunov, 1965).

*A. nitidum (Mitt.) A. Jaeger – Сосняк рододенд-
роновый на склоне, 0819. Восточноазиатский
вид, в России выявлен на Алтае, в Забайкальском
крае, на о-ве Беринга, в Амурской обл. и в При-
морье; за ее пределами известен в Бутане, Бирме,
Индии, Японии, Непале, Пакистане (Czernyadje-
va, Ignatova, 2018).

Anomodon minor (Hedw.) Fürnr. subsp. integerrim-
us (Mitt.) Z. Iwats. – Распространенный вид на ис-
следуемой территории, обычно образует покры-
тия в лесу на замоховелых глыбах и выходах ко-
ренных пород.

Aulacomnium palusre (Hedw.) Schwägr. – Сме-
шанный березово-еловый лес с багульником,
1419. Также указывается по сборам А.А. Еленки-
на (Brotherus, Savicz, 1932).

Barbula unguiculata Hedw. – На камнях на бере-
гу реки у воды, s.n.

Bartramia ithyphylla Brid. – Приводится по сбо-
рам А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932), в мо-
их сборах отсутствует, данных по экологии нет.

B. pomiformis Hedw. – Березовый папоротни-
ковый лес с замоховелыми каменными глыбами и
выходами коренных пород в распадке на склоне,
в нишах среди глыб, 0119, 0319(fr).

Brachythecium baicalense Ignatov – Березовый
лес на склоне, на замоховелой каменной глыбе,
0619. Довольно редкий вид, известен на юге Си-
бири, в Приморском крае, на Сахалине, Курилах;
на западе доходит до Кемеровской обл. и Алтая
(Ignatov, 2020).

B. buchananii (Hook.) A. Jaeger – Замоховелые
каменные глыбы в основании склона, с приме-
сью Didymodon erosodenticulatus, 1119; влажные за-
тененные выходы коренных пород в основании
склона, 1619. Восточноазиатский вид, на терри-
тории Бурятии известен в Чывыркуйском заливе
на о-ве Большой Колтыгей (Czernyadjeva, Ignato-
va, 2017), в Алтачейском заказнике (Afonina,
2019), в бывшем Ацульском заказнике (Tubanova
et al., 2021); в России часто встречается на юге Даль-
него Востока, в Южной Сибири и редко на Алтае,
изолированные находки известны на Камчатке, в
Якутии и на Среднем Урале (Ignatov, 2020).

B. cirrosum (Schwägr.) Schimp. – Березовый па-
поротниковый лес в распадке на склоне с камен-
ными глыбами и выходами коренных пород,
0119; на камнях в основании склона, 0319; сме-
шанный березово-сосновый лес, в основании
ствола березы, 0919.

B. complanatum Broth. – Березовый лес, на за-
моховелой каменной глыбе, 0619; сосняк родо-
дендроновый, на почве, 0819, образует обширную
дерновинку с небольшой примесью Rhodobryum
ontariense. Восточноазиатский вид, впервые в Бу-
рятии обнаружен в Джергинском заповеднике
(Tubanova et al., 2006), Нилова Пустынь – его вто-
рое местонахождение в республике. В России
B. complanatum распространен преимущественно
на юге Сибири и Дальнего Востока; за ее предела-
ми единичные находки известны в Японии, Ки-
тае и в Монголии (Ignatov, 2020).

B. dahuricum Ignatov – Сосновый рододендро-
новый лес, на почве, 0819(fr.); смешанный бере-
зово-еловый лес с багульником, на валежнике, c
Plagiomnium cuspidatum, 1419. Восточноазиатский
вид, в Бурятии известен в Джергинском заповед-
нике, в Окинском р-не (пос. Орлик) (Ignatov, Mi-
lyutina, 2010) и в Алтачейском заказнике (Afonina,
2019); довольно обычен в засушливых районах За-
байкалья (Afonina et al., 2017), недавно был обна-
ружен в Хакасии (Kalinina (Sergeeva), Lavrskiy,
2020); за пределами России встречается в Монго-
лии и Китае (Ignatov, 2020).
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B. rotaeanum De Not. – Выходы коренных по-
род в основании склона на левом берегу реки,
0519(fr).

B. salebrosum (Hoffm. ex F. Weber et D. Mohr)
Schimp. – На валуне на берегу реки, 1319(fr.).

Brothera leana (Sull.) Müll. Hal. – Сосняк родо-
дендроновый на склоне, на поваленном стволе
дерева, 0819. Восточнозиатско-североамерикан-
ский вид. В Бурятии известен из окрестностей
поселков Аршан и Moнды (Ivanov et al., 2017) и из
бывшего Ацульского заказника (Tubanova et al.,
2021); в России встречается в Южной Сибири и
на юге Дальнего Востока (Ignatov et al., 2006); за ее
пределами в Восточной Азии (Гималаи, Китай,
Тайвань, Корея, Япония), а также на востоке
США, в Мексике и Гватемале, единичные наход-
ки известны в Восточной Африке (Gao et al., 1999;
Ireland, 2007).

Bryobrittonia longipes (Mitt.) D.G. Horton – Ос-
нование склона у дороги с нарушенным слабо за-
дернованным растительным покровом, 1719.

Bryoerythrophyllum ferruginascens (Stirt.) Giacom. –
Березовый папоротниковый лес с каменными
глыбами и выходами коренных пород в распадке
на склоне, на поверхности камней, 0119; замохо-
велые глыбы в основании склона, 0319; скальные
выходы, 0419; на валуне на берегу реки, 1319.

B. inaequalifolium (Taylor) R.H. Zander – Скаль-
ные выходы по правому берегу реки, 0419. В Рос-
сии редкий вид, известны его единичные находки
в Республике Алтай, Забайкальском крае, в Буря-
тии (Fedosov, Ignatova 2008), Тыве, Амурской обл.
и в Приморье (Ivanov et al., 2017).

B. recurvirostrum (Hedw.) P.C. Chen (Didymodon
rubellus Bruch, Schimp. et W. Gümbel) – Замохове-
лые глыбы в основание склона, 0319; скальные
выходы, 0419; 0519. Также указывается по сборам
А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932).

Bryum argenteum Hedw. – Скальные выходы, на
мекоземе, 0419; 0719.

B. lonchocaulon Müll. Hal. – Скальные выходы
по правому берегу реки, 0419(fr.). Вторая находка
вида на территории Республики Бурятия, впер-
вые он указывался для долины р. Сорок (Окин-
ский р-н) (Afonina, Tubanova, 2010).

B. pseudotriquetrum (Hedw.) P. Gaertn., B. Mey. et
Scherb. – На валуне на берегу реки, у воды, 1319;
1819 (с обильно развитыми выводковыми нитя-
ми).

B. rutilans Brid. – На мелкоземе на валунах по
берегу реки, 1319.

Buckia vaucheri (Lesq.) D. Rios, M.T. Gallego et
J. Guerra – Замоховелые глыбы в основании
склона, 0319; сухие скалы с зарослями шиповни-
ка, смородины и акации, 1119; затененные влаж-
ные скалы в основании склона, 1619.

Calliergonella lindbergii (Mitt.) Hedenäs – Обрас-
тает валуны на берегу реки, 1319; заросли ивняка
на галечнике, 1819.

Campylidium sommerfeltii (Myrin) Ochyra – Сме-
шанный березово-еловый лес с багульником, на
валежнике, в примеси к Haplocladium angustifoli-
um, 1419.

Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid. – Березовый
папоротниковый лес в распадке, на почве у осно-
вания ствола березы, 0119(fr.).

Chionoloma cylindrotheca (Mitt.) M. Alonso, M.J. Ca-
no et J. A. Jiménez (Chinoloma daldinianum (De Not.)
M. Alonso, M.J. Cano et J.A. Jiménez, Oxystegus dal-
dinianus (De Not.) Köckinger, O. Werner et Ros) –
На замоховелой каменной глыбе в сосняке родо-
дендроновом, 0819; смешанный березово-сосно-
вый лес, в основании ствола березы, 0919; на зате-
ненных выходах коренных пород, 1619. Впервые
для России вид приводился для Кавказа как Oxys-
tegus daldinianus (Ignatova et al., 2012); затем был
найден в Бурятии в Тункинской долине (Ellis
et al., 2018). Позднее Oxystegus daldinianus был пе-
реведен в род Chionoloma (Alonso et al., 2018), а за-
тем синонимизирован с Chionoloma cylindrotheca
(Alonso at al., 2019).

C. tenuirostre (Hook. et Taylor) M. Alonso,
M.J. Cano, J.A. Jiménez (Oxystegus tenuirostris
(Hook. et Taylor) A.J.E. Sm. – Довольно обычный
вид на исследуемой территории, чаще встречает-
ся как примесь в смешанных моховых дерновин-
ках, но иногда образует небольшие чистые груп-
пировки на каменных глыбах, на скальных выхо-
дах коренных пород.

Claopodium pellucinerve (Mitt.) Best – Замохове-
лые каменные глыбы в основании склона, в не-
большой примеси в смешанной моховой дерно-
вине, 0319; смешанный березово-сосновый лес, в
основании ствола березы, в примеси к Didymodon
cf. icmadophilus, 0919. Восточноазиатско-северо-
американский вид, в России распространен на
юге Сибири и Дальнего Востока, единичные на-
ходки известны на Камчатке и Командорских
островах (Ignatov, Ignatova, 2020c).

Climacium dendroides (Hedw.) F. Weber et
D. Mohr – Скалы по левому берегу реки, 0519; за-
тененные влажные скалы в основании склона,
1619. Приводится также по сборам А.А. Еленкина
(Brotherus, Savicz, 1932).

Cratoneuron filicinum (Hedw.) Spruce – На валу-
нах на берегу реки, у воды, 1319; галечник по бе-
регу реки с зарослями ивы и ольховника, 1819.

Cynodontium asperifolium (Lindb. et Arnell) Paris –
Березовый папоротниковый лес в распадке на скло-
не, на поверхности каменной глыбы, 0119(fr.);
скальные выходы на склоне, 0719(fr.). Приводится
также по сборам А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz,
1932).
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C. strumiferum (Hedw.) Lindb. – Березовый па-
поротниковый лес в распадке на склоне, на выхо-
дах коренных пород, 0119(fr.).

Cyrtomnium hymenophylloides (Huebener) T.J. Kop. –
На валуне на берегу реки, в небольшой примеси в
смешанной дерновинке, 1319; скалы в основании
склона с зарослями осины, березы и акации, 1519.

Dichodontium pellucidum (Hedw.) Schimp. – На
валуне на берегу реки, в примеси к Myuroclada lon-
giramea, 1319.

Dicranella grevilleana (Brid.) Schimp. – Основа-
ние склона с нарушенным слабо задернованным
растительным покровом, 1719.

D. heteromalla (Hedw.) Schimp. – Основание
склона с нарушенным слабо задернованным рас-
тительным покровом, 1719(fr.).

D. varia (Hedw.) Schimp. – Обочина дороги,
1019; основание склона с нарушенным слабо за-
дернованным растительным покровом, 1719(fr.).

Dicranodontium denudatum (Brid.) E. Britton –
Тенистые прибрежные скалы, на полого наклонен-
ной поверхности камней со слоем мелкоземно-гу-
мусного материала, s.n. Приводится Л.В. Бардуно-
вым (Bardunov, 1965), в моих сборах отсутствует.

Dicranum cf. f lagellare Hedw. – На большом ва-
луне в березовом лесу, 0619.

D. fragilifolium Lindb. – Березовый папоротни-
ковый лес на склоне в распадке с замоховелыми
каменными глыбами, на валежнике, 0219; сме-
шанный березово-еловый лес с багульником, на
валежнике, 1419.

D. fuscescens Turner. – Сосняк рододендроно-
вый на склоне, 0819; затененные влажные скалы в
основании склона, 1619.

D. japonicum Mitt. – Сосняк рододендроновый
на склоне по правому берегу реки, 0819. Довольно
редкий восточноазиатский вид, распространен в
Южной Сибири, на российском Дальнем Восто-
ке, в Китае, Корее и Японии (Tubanova et al., 2017).

D. scoparium Hedw. – Березовый папоротнико-
вый лес в распадке на склоне с замоховелыми ка-
менными глыбами, на почве, 0119(fr.). Также ука-
зывается по сборам А.А. Еленкина (Brotherus,
Savicz, 1932).

Didymodon anserinocapitatus (X.J. Li) R.H. Zan-
der – Скалы по левому берегу в основании склона
с зарослями осины, березы и акации, 1519. Ред-
кий восточноазиатско-североамериканский вид,
впервые в Бурятии был обнаружен в Джергин-
ском заповеднике (Sofronova et al., 2016), Нилова
Пустынь – второе местонахождение в республи-
ке. В России известен в Красноярском крае, Ха-
касии, Алтае, Забайкальском крае; за ее предела-
ми в Казахстане, Китае, Монголии, США (Otnyu-
kova, 2002; Jiménez, 2006).

*D. erosodenticulatus (Müll. Hal.) K. Saito – Су-
хие скалы с зарослями шиповника, смородины и

акации, 1119. Редкий восточноазиатский вид, для
Бурятии приводится впервые, на территории
России встречается на Алтае, в Забайкальском и
Приморском краях (Afonina et al., 2010) и Коман-
дорских островах (Fedosov et al., 2012); за ее пре-
делами известны отдельные находки в Восточной
Азии (Япония, Китай, Корея, Гималаи).

D. fallax (Hedw.) R.H. Zander (Barbula fallax
(Brid.) Brid.) – Приводится по сборам А.А. Елен-
кина (Brotherus, Savicz, 1932), в моих сборах от-
сутствует.

D. ferrugineus (Schimp. ex Besch.) M.O. Hill –
Скальные выходы по правому берегу реки, 0419;
cмешанный березово-сосновый лес, в основании
ствола березы, 0919. Образует довольно обшир-
ные чистые дерновинки или с примесью Anomo-
don minor subsp. integerrimus, Brachythecium cirro-
sum, B. dahuricum и др.

D. glaucus Ryan – Замоховелые каменные глы-
бы в основании склона по правому берегу реки,
0319; сосняк рододендроновый на склоне, на
камнях, 0819; затененные влажные скалы в осно-
вании склона, 1619. В собранных образцах пред-
ставлены довольно крупные и практически чи-
стые дерновинки, обычно в других регионах этот
вид встречается в небольшой примеси среди дру-
гих мхов. Редкий вид, распространен преимуще-
ственно в Европе; для Бурятии ранее приводился
для островов Ушканьего архипелага и Чивыркуй-
ского залива (Czernyadjeva, Ignatova, 2017); из-
вестны единичные находки в Иркутской обл., За-
байкальском крае, на Камчатке и в Приморском
крае (Ignatova, Ignatov, 2007; Czernyadjeva, 2012);
за ее пределами довольно широко распространен
в Европе и недавно был обнаружен в Монголии
(Sofronova et al., 2016).

D. hedysariformis Otnyukova – Cкальные выхо-
ды, на мелкоземе в примеси к Schistidium pul-
chrum, 0519; на скалах с зарослями осины, березы
и акации, 1519.

D. icmadophilus (Schimp. ex Müll. Hal.) K. Saito –
Очень полиморфный, наиболее часто встречаю-
щийся вид данного рода, характерный для мохо-
вого покрова скальных выходов, замоховелых ва-
лунов, образует довольно обширные чистые по-
крытия или с примесью Distichium capillaceum,
Didymodon ferrugineus, Rhodobryium sp. и др.

D. rigidulus Hedw. – На замоховелом валуне на
берегу реки, 1319.

D. validus – Замоховелые глыбы в основании
склона по правому берегу реки, с примесью D. fer-
rugineus, 0319.

D. zanderi Afonina et Ignatova – Березовый па-
поротниковый лес с каменными глыбами и выхо-
дами коренных пород в распадке, на замоховелых
глыбах, 0119, 0319; cухие скалы с зарослями ши-
повника, смородины и акации, 1119. Вид сравни-
тельно недавно описан из Забайкальского края,
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где в настоящее время выявлено его широкое рас-
пространение. Он также известен на Алтае, Ана-
барском плато, в центральной Якутии, Бурятии,
на Чукотке, Камчатке, в Приморском крае (Afon-
ina, Ignatova, 2007а; Fedosov et al., 2011; Czernyad-
jeva, 2012); за пределами России – в Китае и Мон-
голии (Bai et al., 2008; Tsegmed, 2010).

Distichium capillaceum (Hedw.) Bruch, Schimp. et
W. Gümbel – На территории исследования рас-
пространенный вид, растет на скалах и других ка-
менистых субстратах, в нишах между каменных
глыб, на почве, также на валежнике и в основа-
нии стволов деревьев.

Drepanocladus aduncus (Hedw.) Warnst. – На бе-
регу горячего источника, 15 VII 1960. Приводится
Л.В. Бардуновым (Bardunov, 1965), в моих сборах
отсутствует.

Encalypta ciliata Hedw. – На скалах, на мелкозе-
ме в трещинах и нишах, 0419; 0519; 1219(fr.).

E. pilifera Funck – Скалы, в трещинах на мел-
коземе, 1519(fr.); 1619(fr.).

Entodon concinnus (De Not.) Par. – Замоховелые
затененные скалы в основании склона 1219; 1619.
Приводится также по сборам А.А. Еленкина
(Brotherus, Savicz, 1932),

E. schleicheri (Schimp.) Demeter – На террито-
рии исследования довольно распространенный
вид, растет на каменных глыбах, на скальных выхо-
дах, в лесу на валежнике, образует обширные чи-
стые дерновинки, часто со спорофитами. Приво-
дится также по сборам А.А. Еленкина (Brotherus,
Savicz, 1932).

Entosthodon pulchellus (H. Philib.) Brugués –
Скальные выходы по правому берегу реки, на
мелкоземе, 0419(fr.); сухие скалы с зарослями ши-
повника, смородины и акации, 1119; скалы с за-
рослями осины, березы и акации, 1519(fr.).

Eurhynchiastrum pulchellum (Hedw.) Ignatov et
Huttunen – Березовый папоротниковый лес, на
выходах коренных пород, 0119(fr.). Довольно ча-
сто встречается как примесь в смешанных мохо-
вых дерновинках.

Fabronia ciliaris (Brid.) Brid. – Скальные выхо-
ды по правому берегу реки, 0419; сосняк родо-
дендроновый на крутом склоне, 0819; сухие ска-
лы с зарослями шиповника, смородины и ака-
ции, 1119. Указывается также Л.В. Бардуновым
(Bardunov, 1965).

Fissidens bryoides Hedw. – Скальные выходы,
0419(fr.); 0519(fr.).

Flexitrichum gracile (Mitt.) Ignatov et Fedosov –
Березовый папоротниковый лес на склоне в рас-
падке, на валежнике, 0219.

Fontinalis antipyretica Hedw. – В воде ручья, об-
разует густые заросли, s.n.

Funaria hygrometrica Hedw. – Основание склона
с нарушенным слабо задернованным раститель-
ным покровом, 1719(fr.).

Gollania turgens (Müll. Hal.) Ando – Замоховелые
каменные глыбы в основании склона, 0319. Восточ-
ноазиатско-североамериканский вид, включен в
Красную книгу Республики Бурятия (Red …, 2013).
Ранее в Бурятии было известно одно местонахож-
дение в долине р. Сорок (Окинский р-н) (Afonina,
Tubanova, 2010), находка в Ниловой Пустыне яв-
ляется второй. На территории России Gollania tur-
gens кроме Бурятии встречается на Алтае, в Ир-
кутской обл., Якутии, Забайкальском крае, на Са-
халине; за ее пределами в Северной Америке,
Китае, Японии, Непале (Red …, 2013).

Grimmia elatior Bruch ex Bals.-Criv et De Not. –
На валуне на берегу реки, 1319.

G. longirostris Hook. – Березовый лес на склоне,
на поверхности каменной глыбы, 0619(fr.); скаль-
ные выходы на склоне, 0719.

G. pilifera P. Beauv. – Сосняк рододендроновый
на склоне, на камнях, 0819; сухие скалы с зарос-
лями шиповника, смородины и акации, 1119; ска-
лы в основании склона с зарослями осины, березы
и акации, 1519. Восточноазиатско-североамери-
канский вид, довольно широко распространен-
ный в Южной Сибири и на юге российского
Дальнего Востока.

Gymnosomum aeruginosum Sm. – Замоховелые
глыбы в основание склона по правому берегу ре-
ки, 0319. Образует небольшую дернинку с приме-
сью Hydrogonium amplexifolium и Didymodon sp.

Haplocladium angustifolium (Hampe et Müll. Hal.)
Broth. – Смешанный березово-еловый лес с ба-
гульником, на валежнике, 1419. Вид включен в
Красную книгу Республики Бурятия (Red …,
2013), на территории республики известен из не-
скольких местонахождений – окр. с. Зун-Мурино
(Тункинский р-н), окр. пос. Наушки (Кяхтин-
ский р-н) и окр. с. Малый Куналей (Бичурский р-н),
недавно был обнаружен в Алтачейском заказнике
(Afonina, 2019) и в сборах С.Г. Казановского из
Байкальского заповедника (неопубл. данные); в
России встречается на Алтае, обычен в Забай-
кальском крае и на Дальнем Востоке.

Hedwigia czernyadjevae Ignatov, Ignatova et Fed-
osov – На валуне на берегу реки, 1319(fr.). Впер-
вые для Бурятии приводится по образцу, собран-
ному Егоровым в Булуктуевском руднике “Гор-
ка” 18 IX 1941 (Afonina et al., 2017). В настоящее
время выявлено распространение этого недавно
описанного вида в южной части Восточной Си-
бири (Якутия, Бурятия, Забайкальский край) и
Хабаровском крае (Буреинский заповедник) (Ig-
natova, Ignatov, 2018). На основании имеющихся
данных ареал вида можно характеризовать как
азиатский.
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H. emodica Hampe ex Müll. Hal. var. emodica –
Сосняк рододендроновый, на камнях, 0819(fr.);
затененные влажные скалы в основании склона,
1619.

*H. emodica var. echinata Ignatova et Ignatov –
Березовый лес, на каменной глыбе, 0619(fr.). Эта
разновидность ранее была известна только на юге
российского Дальнего Востока (Ignatova, Ignatov,
2018).

*H. mollis Ignatova, Ignatov et Fedosov – Замохо-
велые глыбы в основании склона по правому бе-
регу реки, 0319(fr.); скалы в основании склона с
зарослями осины, березы и акации, 1519(fr.). На
территории России вид распространен преиму-
щественно в европейской части, в азиатской был
известен только на Алтае (Ignatova, Ignatov, 2018).

Homalia trichomanoides (Hedw.) Bruch, Schimp.
et W. Gümbel – На замоховелых глыбах в смешан-
ном лесу, 0119; на валуне на берегу реки, 1319. Ра-
нее приводился для Ниловой Пустыни Л.В. Бар-
дуновым (Bardunov, 1965).

Homomallium connexum (Cardot) Broth. – Сухие
скалы с зарослями шиповника, смородины и ака-
ции, 1119. Восточноазиатский вид, ранее в Буря-
тии был известен только из Джергинского запо-
ведника (Sofronova et al., 2016); в России встреча-
ется в Южной Сибири и на Дальнем Востоке; за
ее пределами в Японии, Корее, Китае (Ignatov, Ig-
natova, 2013).

*H. japonico-adnatum (Broth.) Broth. – Смешан-
ный березово-сосновый лес, в основании ствола
березы, 0919; на валуне на берегу реки у воды,
1319. Восточноазиатский вид, в России был изве-
стен только по отдельным сборам в Приморском
крае; за ее пределами встречается в Японии, Ко-
рее и Китае (Ignatov, Ignatova, 2013).

Hydrogonium amplexifolium (Mitt.) P.C. Chen –
Замоховелые глыбы в основании склона по пра-
вому берегу реки, 0319. Редкий вид, на террито-
рии России известны единичные находки на Ал-
тае, в Якутии, на Таймыре и Забайкальском крае;
для Бурятии впервые приводится из Окинского
р-на (приблизительно в 25 км ЗЮЗ пос. Монды)
(Ellis et al., 2018), Нилова Пустынь – второе ме-
стонахождение в республике.

Hygrohypnum luridum (Hedw.) Jenn. – Замохове-
лые каменные глыбы в основании склона, 0319;
сырые затененные скалы, 1919.

Hylocomiadelphus triquetrus (Hedw.) Ochyra et
Stebel (Rhytidiadelphus triquetrus (Hedw.) Warnst.) –
Обычный вид на исследуемой территории, обра-
зует напочвенное покрытие в лесах вместе с Hylo-
comium splendens, Abietinella abietina и Ptilium crista-
castrensis, а также растет на валежнике и камен-
ных глыбах.

Hylocomium splendens (Hedw.) Bruch, Schimp. et
W. Gümbel (Hylocomium proliferum (Brid.) Lindb.) –

Довольно обычный и широко распространенный
вид, растет на почве в лесах и образует покрытия
вместе с другими мхами на поверхности камней и
затененных скальных выходах. Указывается так-
же по сборам А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz,
1932).

Hymenostilium recurvirostrum (Hedw.) Dixon –
Замоховелые глыбы в основании склона по пра-
вому берегу реки, 0319(fr.).

Hypnum cupressiforme Hedw. – на скальных вы-
ходах, 0419, 0519.

H. leptothallum Müll. Hal. (Eurohypnum leptotal-
lum (Müll. Hal.) Ando) – Скальные выходы по
правому берегу реки, 0419; сухие скалы с заросля-
ми шиповника, смородины и акации, 1119. Во-
сточноазиатский вид, в России встречается в
Южной Сибири (особенно широко распростра-
нен в Забайкальском крае) и на юге Дальнего Во-
стока (Afonina et al., 2017).

Isopterygiopsis catagonioides (Broth.) Ignatov et Ig-
natova – Затененные влажные скалы в основании
склона, 1619. На основании молекулярно-фило-
генетического анализа и совокупности морфоло-
гических признаков выявлено, что растения из
азиатской части России и сопредельных террито-
рий, ранее приводимые как Isopterygiopsis muelleri-
ana (Schimp.) Z. Iwats., следует относить к I. catago-
nioides (Ignatov, Ignatova, 2020a).

Jochenia pallescens (Hedw.) Hedenäs, Schlesak et
D. Quandt (Stereodon pallescens (Hedw.) Mitt.) – За-
моховелые глыбы в основании склона по правому
берегу реки, 0319.

Leptobryum pyriforme (Hedw.) Wilson – Основа-
ние склона с нарушенным слабо задернованным
растительным покровом, 1719.

Leptopterigynandrum incurvatum Broth. – Сухие
скалы с зарослями шиповника, смородины и ака-
ции, 1119. Восточноазиатский вид, описан из Ки-
тая, в России известен в Бурятии, Иркутской обл.
и Забайкальском крае (Ignatov, Afonina, 2020).

Leucodon sciuroides (Hedw.) Schwägr. – Тени-
стые скалы северной экспозиции, на вертикаль-
ной поверхности, 15 VII 1960. Приводится
Л.В. Бардуновым (Bardunov, 1965), в моих сборах
отсутствует.

Lewinskya elegans (Schwägr. ex Hook. et Grev.)
F. Lara, Garilleti et Goffinet – Березовый папорот-
никовый лес с замоховелыми глыбами на склоне
в распадке, на валежнике, 0219(fr.); скальные вы-
ходы, 0419(fr); разреженный тополевый лес по бе-
регу реки, на стволе тополя, вместе с Bryoerythro-
phyllum recurvirostrum, Pylaisia polyantha, s.n.

L. sordida (Sull. et Lesq.) F. Lara, Garilleti et
Goffinet – На скалах, образует мелкие дерновин-
ки, 0419(fr.).

Lignocariosa fauriei (Cardot) Hedenäs, Schlesak,
D. Quandt (Stereodon fauriei (Cardot) Ignatov et Ig-
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natova) – Березовый папоротниковый лес на
склоне в распадке, на валежнике, в примеси к Jo-
chenia pallescens, 0219; сосняк рододендроновый
на склоне, 0819. Восточноазиатско-североамери-
канский вид, в Бурятии ранее приводился из окр.
пос. Бичура (Tubanova et al., 2017); в азиатской ча-
сти России встречается спорадически; за ее пре-
делами распространен в Японии, Корее, Китае,
(Afonina, Ignatova, 2007b).

Mnium lycopodioides Schwägr. – Берег реки, на
стволе тополя, s.n.

M. marginatum (Dicks.) P. Beauv. – Скалы по ле-
вому берегу в основании склона с зарослями оси-
ны, березы и акации, в примеси к Cyrtomnium hy-
menophylloides, 1519.

M. spinosum (Voit) Schwägr. – Сосняк рододенд-
роновый, 0819; затененные влажные скалы в ос-
новании склона, 1619. Ранее приводился для Ни-
ловой Пустыни (скалы, на тенистых гумусиро-
ванных участках) Л.В. Бардуновым (Bardunov,
1965).

M. thomsonii Schimp. – Замоховелые глыбы в
основании склона, 0319.

Molendoa schliephackei (Limpr. ex Schlieph.)
R.H. Zander – Обочина дороги, 1019; правый бе-
рег реки, затененные выходы коренных пород в
основании склона, 1619. Таксономическое поло-
жение этого вида не совсем ясное, некоторые ав-
торы рассматривают его как синоним M. sendtner-
iana или M. hornschuchiana (Hook.) Lindb. ex Lim-
pr. Однако R.H. Zander монограф сем. Pottiaceae,
признает самостоятельность M. schliephackei и от-
мечает в качестве его характерных признаков от-
вернутость края листа и крупные клетки пластин-
ки листа (Zander, 1993). На территории России
M. schlephackei приводится для Кавказа и недавно
сообщалось о его находке в Бурятии в Алтачей-
ском заказнике (Afonina, 2019).

M. sendtneriana (Bruch, Schimp. et W. Gümbel)
Limpr. – Выходы коренных пород, 0419; сухие
скалы с Caragana arborescens и зарослями кустар-
ников Rosa sp., Ribes sp., 1119; скалы в основании
склона с зарослями осины, березы и акации, 1519.
Для Ниловой Пустыни также приводится по сбо-
рам А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932). До-
вольно распространенный вид на исследуемой
территории, на скальных выходах часто образует
обширные чистые покрытия, заполняет трещины
и ниши.

Myurella julacea (Schwägr.) Bruch, Schimp. et
W. Gümbel – Обочина дороги, 1019; скалы в осно-
вании склона с зарослями осины, березы и ака-
ции, 1519.

M. sibirica (Müll. Hal.) Reimers – Замоховелые
глыбы в основании склона, 0319.

Myuroclada longiramea (Müll. Hal.) Min Li,
Y.F. Wang, Ignatov et Huttunen – На валуне на бе-
регу реки, 1319.

M. maximowiczii (G.G. Borshch.) Steere et
W.B. Schofield – Скальные выходы, 0419; зате-
ненные влажные скалы в основании склона, 1619.
Для Ниловой Пустыни указывается Л.В. Барду-
новым (Bardunov, 1965). Восточноазиатско-севе-
роамериканский вид, широко распространенный
в Восточной Азии (Китай, Япония, Корея, Мон-
голия), довольно обычный на юге российского
Дальнего Востока и в Южной Сибири (Ignatov, Ig-
natova, 2004).

Neckera oligocarpa Bruch – Довольно обычный
вид на территории исследования, растет на ка-
менных глыбах, на скалах и выходах коренных
пород, часто со спорофитами.

Nyholmiella obtusifolia (Brid.) Holmen et E. Warncke
– На валуне на берегу реки, 1319.

Oncophorus elongatus (I. Hagen) Hedenäs – Бере-
зовый папоротниковый лес в распадке на склоне,
0119(fr), 0219(fr); скальные выходы на склоне,
0719(fr); смешанный березово-еловый лес с ба-
гульником, на валежнике, 1419.

Orthotrichum anomalum Hedw. – Сосняк родо-
дендроновый на склоне, 0813; на валуне на берегу
реки, 1319(fr). Указывается также по сборам А.А.
Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932).

Paraleucobryum longifolium (Hedw.) Loeske – Бе-
резовый лес на склоне с каменными глыбами, в
примеси к Hedwigia emodica var. echinata, 0619.

Philonotis falcata (Hook.) Mitt. – Галечник по
берегу реки с зарослями ивы и ольховника, 1819.

Plagiomnium confertidens (Lindb. et Arnell) T.J.
Kop. – Березовый папоротниковый лес в распад-
ке на склоне с замоховелыми каменными глыба-
ми, в моховых дернинках на почве и на камнях,
0119; сосняк рододендроновый на склоне, 0819;
замоховелые, затененные скалы в основании
склона, 1219.

P. cuspidatum (Hedw.) T.J. Kop. – Березовый па-
поротниковый лес с замоховелыми глыбами и
выходами коренных пород в распадке на склоне,
0119; смешанный березово-еловый лес с багуль-
ником, на валежнике, 1419; затененные влажные
скалы в основании склона, 1619.

P. ellipticum (Brid.) T.J. Kop. (Mnium rugicum
Laurer) – Тенистые скалы, на гумусированных
участках, 15 VII 1960. Приводится Л.В. Бардуно-
вым (Bardunov, 1965), в моих сборах отсутствует.

P. maximoviczii (Lindb.) T.J. Kop. – Замоховелые
глыбы в основание склона, 0319; 1219. Восточно-
азиатский вид, в России встречается в Приморье,
на Курильских островах, в Хабаровском крае, в
Бурятии и на юге Якутии; за ее пределами изве-
стен в Китае, Корее и Индии (Koponen, Ignatova,
2018).
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P. rostratum (Schrad.) T.J. Kop. – Смешанный
березово-еловый лес с багульником, на валежни-
ке, 1419.

Plagiopus oederi (Schwägr.) Limpr. – На замохо-
велых каменных глыбах, 0119, 0319(fr.).

Plagiothecium svalbardense Frisvoll – Березовый
папоротниковый лес в распадке на склоне, на
почве, 0119(fr.).

Platydictia jungermannioides (Brid.) H.A. Crum –
Разреженный тополевый лес на берегу реки, на
стволе тополя, вместе с Bryoerythrophyllum recurvi-
rostrum, Pylaisia polyantha.

Platygyrium repens (Brid.) Bruch, Schimp. et
W. Gümbel – Березовый лес, на каменных глыбах,
0619.

Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. – Довольно
обычный вид, часто является доминантом мохо-
вого покрова в лесах.

Pohlia cruda (Hedw.) Lindb. – На замоховелом
валуне в основании склона, 0319(fr.).

P. nutans (Hedw.) Lindb. – На каменной глыбе в
березовом лесу, в примеси к Cynodontium asperifo-
lium, 0119.

Polytrichastrum alpinum (Hedw.) G.L. Sm. – На
каменной глыбе в березовом лесу, в примеси к
Cynodontium asperifolium, 0119.

Pseudanomodon attenuatus (Hedw.) Ignatov et Fe-
dosov (Anomodon attenuatus (Hedw.) Huebener) –
Для Ниловой Пустыни приводится в Красной
книге Республики Бурятия (Red …, 2013), в моих
сборах отсутствует. В Бурятии кроме Ниловой
Пустыни указывается для окр. пос. Выдрино (Ка-
банский р-н), и о-ва Тонкий (Ушканий архипе-
лаг); вид довольно обычен в европейской части
России и на Северном Кавказе, изредка встреча-
ется на Урале и в Сибири; за ее пределами распро-
странен в Северной и Центральной Америке, Ев-
ропе, Средней и Центральной Азии (Red …, 2013).

Pseudoleskeella nervosa (Brid.) Nyholm – Березо-
вый лес на склоне с каменными глыбами,
0619(fr.).

P. rupestris (Berggr.) Hedenäs et L. Söderstr. – На
валуне на берегу реки, 1319.

P. tectorum (Funck ex Brid.) Kindb. – Сухие ска-
лы с зарослями шиповника, смородины и ака-
ции, 1119.

*Pseudosymblepharis cf. bombayensis (Müll. Hal.)
P. Sollmen – Правый берег реки, на замоховелом
валуне в основании склона, 0319; est. Е.А. Игнато-
ва. Образует мелкие чистые дерновинки или с
примесью Brachythecium cirrosum, Distichium capil-
laceum. В России очень редкий вид, известный на
Кавказе (Гунибское плато, Республики Даге-
стан); за ее пределами встречается в Грузии, ши-
роко распространен в тропических и субтропиче-
ских регионах (Ignatova et al., 2012).

Ptilium crista-castrensis (Hedw.) De Not. – До-
вольно распространенный вид на территории ис-
следования, растет в лесах на почве, валежнике, а
также в смешанных моховых дернинках на ка-
менных глыбах. Приводится также по сборам
А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932),

Pylaisia polyantha (Hedw.) Schimp. – Скальные
выходы по правому берегу реки, в примеси к Lew-
inskya sp., 0419(fr.); скалы в основании склона с
зарослями осины, березы и акации, 1519(fr.); раз-
реженный тополевый лес по берегу реки, на ство-
ле тополя, s.n. Приводится также по сборам
А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932),

Rhodobryum ontariense (Kindb.) Kindb. – Замо-
ховелые глыбы в основание склона, 0319; сосно-
вый лес с Rhododendron dauricum, s.n.

R. roseum (Hedw.) Limpr. – Скальные выходы
по правому берегу реки, 0419. Также указывается
по сборам А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932).

Rhytidium rugosum (Hedw.) Kindb. – Распро-
страненный вид на исследуемой территории, рас-
тет на почве в лесах, на скалах и выходах корен-
ных пород, часто образует обширные чистые по-
крытия. Был собран также А.А. Еленкиным
(Brotherus, Savicz, 1932).

Sanionia uncinata (Hedw.) Loeske – Обычный,
часто встречающийся вид с широкой экологиче-
ской амплитудой.

Schistidium lancifolium (Kindb.) H.H. Blom – За-
моховелые, затененные скалы в основании скло-
на по правому берегу реки, 1219(fr.); на валуне на
берегу реки, 1319(fr).

S. marginale H.H. Blom – На камне в сосняке
рододендроновом, 0819 (fr.).

S. pruinosum (Wilson) G. Rhot – На валуне на
берегу реки, 1319(fr.). Редкий преимущественно
европейский вид, но недавно несколько его ме-
стонахождений были обнаружены на Урале и в
азиатской части России (Ignatova, Blom, 2017).

S. pulchrum H.H. Blom – Замоховелые валуны
на правом берегу реки, 0319; скальные выходы, на
мелкоземе, 0519 (fr.), на камнях в сосновом лесу с
Rhododendron dauricum. Образует чистые дерно-
винки или с примесью Anomobryum concinnatum,
Didymodon hedysariformis. В азиатской части Рос-
сии это самый распространенный вид рода.

S. rivulare (Brid.) Podp. – На камне у воды,
1519(fr.).

S. sinensiapocarpum (Müll. Hal.) Ochyra – Скалы
по левому берегу в основании склона с зарослями
осины, березы и акации, 1519.

Streblotrichum convolutum (Hedw.) P. Beauv. (Bar-
bula convoluta Hedw.) – Скальные выходы по пра-
вому берегу реки, 0419; основание склона с нару-
шенным слабо задернованным растительным по-
кровом, 1719.
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Struckia enervis (Broth.) Ignatov, T.J. Kop. et D.G.
Long – Замоховелые каменные глыбы в основа-
нии склона, 0319; скалы по левому берегу реки,
0519. Редкий восточноазиатский вид, включен в
Красную Книгу Республики Бурятия (Red …,
2013), на ее территории известен в Тункинском р-не
(бассейн р. Иркут и долина р. Маргасан); в Рос-
сии распространен в Южной Сибири, встречает-
ся в Хабаровском крае и в Якутии (хребет Сетте-
Дабан) (Ignatov, Ignatova, 2020b).

Syntrichia pagorum (Milde) J.J. Amann – Скаль-
ные выходы, 0419.

S. ruralis (Hedw.) F. Weber, D. Mohr (Totrula ru-
ralis (Hedw.) Gaertn., Mey., Scherb.) – Приводится
по сборам А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932),
без указания места произрастания, в моих сборах
отсутствует.

S. sinensis (Müll. Hal.) Ochyra (Tortula alpina
(Bruch, Schimp. et W. Gümbel) Bruch) – На скалах,
0419(fr.), 1519. Также указывается по сборам А.А.
Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932).

S. submontana (Broth.) Ochyra – Довольно рас-
пространенный вид на исследуемой территории,
обычно на скалах и выходах коренных пород об-
разует крупные чистые дерновины, растет также в
основании стволов деревьев, спорофиты часто.

Thuidium assimile (Mitt.) A. Jaeger – Березовый
лес с замоховелыми каменными глыбами и выхо-
дами коренных пород, 0119(fr.); затененные ска-
лы в основании склона, 1219. Также указывается
по сборам А.А. Еленкина (Brotherus, Savicz, 1932).

Timmia austriaca Hedw. – Скальные выходы по
правому берегу реки, 0419; на валежнике в сме-
шанном березово-еловом лесу с багульником, s.n.

T. bavarica Hessl. – Березовый папоротнико-
вый лес в распадке на склоне, на замоховелых
глыбах, 0119(fr.); затененные влажные скалы в ос-
новании склона, 1619(fr.).

T. megapolitana Hedw. – Скальные выходы,
0419(fr.); на валуне на берегу реки, 1319.

Timmiella anomala (Bruch, Schimp. et W. Güm-
bel) Limpr. – На каменных глыбах и на сухих
скальных выходах, 0319, 0419(fr), 1219, 1619.

Tortella fragilis (Hook. et Wilson) Limpr. – Замо-
ховелые каменные глыбы в основание склона,
0319.

Tortula mucronifolia Schwägr. – Скальные выхо-
ды по правому берегу реки, 0419(fr.); cосняк родо-
дендроновый на склоне, 0819.

Trichostomum crispulum Bruch – Скальные вы-
ходы по правому берегу реки, 0419(fr.); скалы в
основании склона с зарослями осины, березы и
акации, 1519; затененные влажные скалы в осно-
вании склона, 1619.

Zygodon sibiricus Ignatov, Ignatova, Z. Iwats. et
B.C. Tan – Замоховелые каменные глыбы в осно-
вание склона, 0319; скальные выходы, 0419; сос-

няк рододендроновый на склоне, 0819; разрежен-
ный тополевый лес по берегу реки, на стволе то-
поля, вместе с Bryoerythrophyllum recurvirostrum,
Pylaisia polyantha.

Представленный аннотированный список
мхов Ниловой Пустыни включает 162 вида, из
них 7 видов являются новыми для флоры Республи-
ки Бурятия – Anoectangium stracheyanum, Anomo-
bryum nitidum, Didymodon erosodenticulatus, Hedwigia
emodica var. echinata, H. mollis, Homomallium japoni-
co-adnatum, Pseudosymblepharis cf. bombayensis.
Особый интерес представляют находки двух по-
следних очень редких видов, так Homomallium ja-
ponico-adnatum ранее в России был известен толь-
ко в Приморском крае, а Pseudosymblepharis cf.
bombayensis приводился только для Кавказа (Гу-
нибское плато, Дагестан). В целом список видов
небогатый, но и территория, на которой проводи-
лись исследования, небольшая с ограниченным
набором местообитаний. Здесь отсутствуют сы-
рые заболоченные растительные сообщества, со-
ответственно во флоре не представлены виды ро-
дов Sphagnum, Calliergon, Warnstorfia, которые ха-
рактерны для таких сообществ, и нет таких видов
как Meesia trquetra, Paludella squarrosa, Scorpidium
scorpioides и др. Кроме того, сборы мхов проводи-
лись в пределах лесного пояса, и этим обусловле-
но отсутствие ряда арктомонтанных видов. Осо-
бенностью выявленной флоры является высокая
представленность в ней видов с азиатским, восточ-
ноазитским и восточноазиатско-североамерикан-
ским распространением. К группе азиатских видов
относятся Amphidium asiaticum, Brachythecium bai-
calense, Didymodon zanderi, Hedwigia czernyadjevae –
это недавно описанные виды, первые три вида яв-
ляются нередкими и довольно распространенны-
ми на юге Сибири. Более представительной явля-
ется группа восточноазиатских видов, среди них
есть редкие, имеющие единичные местонахожде-
ния в России (Anacamptodon latidens, Anomobryum
nitidum, Didymodon erosodenticulatus, Homomallium
connexum, H. japonico-adnatum), а также виды до-
вольно распространенные главным образом в
Южной Сибири и на Дальнем Востоке (Brachythe-
cium buchananii, B. complanatum, B. dahuricum, Dic-
ranum japonicum, Hypnum leptothallum, Leptopterigy-
nandrum incurvatum, Plagiomnium maximoviczii,
Struckia enervis). В исследуемой флоре было выяв-
лено 8 видов с восточноазиатско-североамери-
канским распространением – Anoectangium strachey-
anum, Brothera leana, Claopodium pellucinerve, Didymo-
don anserinocapitatus, Gollania turgens, Grimmia pilifera,
Lignocariosa fauriei, Myuroclada maximowiczii. При-
сутствие видов с преимущественно восточноази-
атским распространением отмечается и для фло-
ры печеночников Тункинского национального
парка (Konstantinova et al., 2018), и рассматривает-
ся это как одна из ее особенностей. Следует также
отметить, что в Красной книге Республики Буря-
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тия (Red …, 2013) из 33 видов мхов 16 встречаются
на территории Тункинского национального пар-
ка, это свидетельствует о наличии на данной тер-
ритории рефугиумов для этих видов.

БЛАГОДАРНОСТИ

Исследование выполнено в рамках госзадания по
плановой теме БИН РАН “Флора и систематика водо-
рослей, лишайников и мохообразных России и фитогео-
графически важных регионов мира”. № 121021600184-6.

Благодарю Минобрнауки за поддержку ЦКП
“Гербарий ГБС РАН”.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
[Afonina] Афонина О.М. 2019. Материалы к флоре

мхов Алтачейского заказника (Республика Буря-
тия). – Бот. журн. 104 (11): 19–35. 
https://doi.org/10.31857/S0006813619110024

Afonina O.M., Ignatova E.A. 2007a. A new species of Did-
ymodon (Pottiaceae, Musci) from Asian Russia. – Arc-
toa. 16: 133–138. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.16.12

Afonina O.M., Ignatova E.A. 2007b. East Asian species of
genus Stereodon (Brid.) Mitt. (Pylaisiaceae, Musci) in
Russia. – Arctoa. 16: 7–20. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.16.02

[Afonina, Tubanova] Афонина О.М., Тубанова Д.Я.
2010. К флоре мхов юго-западной части Бурятии
(Восточный Саян). – Новости сист. низш. раст. 44:
257–271. 
https://doi.org/10.31111/nsnr/2010.44.257

Afonina O.M., Czernyadjeva I.V., Ignatova E.A., Kučera J.
2010. Fife species of Didymodon (Pottiaceae, Bryophy-
ta) new for Russia. – Arctoa. 19: 51–62. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.19.03

[Afonina et al.] Афонина О.М., Чернядьева И.В., Игна-
това Е.А., Мамонтов Ю.С. 2017. Мхи Забайкаль-
ского края. СПб. 301 с.

Alonso M., Jiménez J.A., Cano M. J. 2018. New synonyms
and typifications in Chionoloma tenuirostre (Pottiaceae,
Bryophyta). – Phytotaxa. 373 (2): 147–154. 
https://doi.org/10.11646/phytotaxa.373.2.5

Alonso M., Jiménez J.A., Cano M.J. 2019. Taxonomic re-
vision of Chionoloma (Pottiaceae, Bryophyta). – An-
nals of the Missouri Botanical Garden. 104: 563–632.

Bai X.-L., Yan Z., Ignatov M.S. 2008. New moss records
from China. 1. – Arctoa. 17: 231. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.17.16

[Bardunov] Бардунов Л.В. 1965. Листостебельные мхи
Восточного Саяна. Москва–Ленинград. 161 с.

[Bardunov] Бардунов Л.В. 1974. Листостебельные мхи
Алтая и Саян. Новосибирск. 169 с.

[Brotherus, Savicz] Бротерус В.Ф., Савич Л.И. 1932.
Список мхов, собранных А.А. Еленкиным в 1902 г.
в Саянских горах и в Монголии. – Изв. Бот. сада
АН СССР. 30 (1–2): 81–96.

Czernyadjeva I.V. 2007. The genus Anacamptodon (Ambly-
stegiaceae, Bryophyta) in Russia and Transcaucasia. –

Arctoa. 16: 1–16. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.16.01

[Czernyadjeva] Чернядьева И.В. 2012. Мхи полуострова
Камчатка. СПб. 459 с.

[Czernyadjeva, Ignatova] Чернядьева И.В., Игнатова Е.А.
2017. Мхи Ушканьего архипелага и островов Чи-
выркуйского залива (Забайкальский националь-
ный парк, Республика Бурятия). – Бот. журн. 102
(9): 1203–1218.

[Czernyadjeva, Ignatova] Чернядьева И.В., Игнатова Е.А.
2018. Род 2. Anomobryum Schimp. – Аномобриум. –
В кн.: Флора мхов России. Т. 4. Bartramiales – Au-
lacomniales. М. С. 361–368.

[Elenkin] Еленкин А.А. 1902. Краткий предваритель-
ный отчет о споровых, собранных в Саянских го-
рах летом 1902 г. – Изв. СПб. ботан. сада. II: 218–
220.

Ellis L.T., Afonina O.M., Andriamiarisoa R.L., Asthana G.,
Bharti R., Aymerich P., Bambe B., Boiko M., Brugués M.,
Ruiz E., Sáez L., Cano M.J., Ros R., Cǐhal L., Deme J.,
Csiky J., Dihoru, Dřevojan P., Ezer T., Fedosov E.V.,
Ignatova E.A., Seregin A.P., Garcia C.A., Martins A.,
Sérgio C., Sim-Sim M., Rodrigues A.S.B., Gradstein S.R.,
Reeb C., Irmah A., Suleiman M., Koponen T., Kučera J.,
Lebouvier M., LiQun Y., Long D.G., Maksimov A.I.,
Maksimova T.A., Muñoz J., Nobis M., Nowak A.,
Ochyra R., O’Leary S.V., Osorio F., Pisarenko O.Yu.,
Plášek V., Skoupá Z., Schäfer-Verwimp A., Schnyder N.,
Shevock J.R., Ştefănuţ S., Sulayman M., Sun B.-Y.,
Park S.J., Tubanova D.Ya., Vánă J.†, Wolski G.J.,
Yao K.-Y., Yoon Y.-J., Yücel E. 2018. New national and
regional bryophyte records, 56. – Journal of Bryology.
40 (3): 271–296. 
https://doi.org/10.1080/03736687.2018.1487687

Fedosov V.E., Ignatova E.A. 2008. The genus Bryoerythro-
phyllum (Pottiaceae, Bryophyta) in Russia. – Arctoa.
17: 153–174. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.17.02

Fedosov V.E., Ignatova E.A., Ignatov M.S., Maksimov A.I.
2011. Rare species and preliminary list of mosses of the
Anabar Plateau (Subarctic Siberia). – Arctoa. 20: 153–
174. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.20.11

Fedosov V.E., Ignatova E.A., Ignatov M.S., Maksimov A.I.,
Zolotov V.I. 2012. Moss f lora of Bering Island (Com-
mandor Islands, North Pacific). – Arctoa. 21: 113–164. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.21.12

Gao C., Vitt D.H., He S. 1999. Dicranaceae. – In: Moss
Flora of China. English Version. Beijing, New York and
St. Louis, Science Press and Missouri Botanical Gar-
den. 1: 90–241.

Hodgetts N.G., Söderström L., Blockeel T.L., Caspari S.,
Ignatov M.S., Konstantinova N.A., Lockhart N., Papp B.,
Schröck C., Sim-Sim M., Bell D., Bell N.E., Blom H.H.,
Bruggeman-Nannenga M.A., Brugués M., Enroth J.,
Flatberg K.I., Garilleti R., Hedenäs L., Holyoak D.T.,
Hugonnot V., Kariyawasam I., Köckinger H., Kučera J.,
Lara F., Porley R.D. 2020. An annotated checklist of
bryophytes of Europe, Macaronesia and Cyprus. –
Journal of Bryology. 42(1):1–116. 
https://doi.org/10.1080/03736687.2019.1694329

[Ignatov] Игнатов М.С. 2020. Сем. Brachytheciaceae
Schimp. – Брахитециевые. – В кн.: Флора мхов



982

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 10  2021

АФОНИНА

России. Т. 5. Hypopterygiales – Hypnales (Plagiothe-
ciaceae – Brachytheciaceae). М. С. 407–588.

Ignatov M.S., Afonina O.M., Ignatova E.A., Abolina A.,
Akatova T.V., Baisheva E.Z., Bardunov L.V., Baryakina E.A.,
Belkina O.A., Bezgodov A.G., Boychuk M.A., Cher-
dantseva V.Ya., Czernyadjeva I.V., Doroshina G.Ya.,
Dyachenko A.P., Fedosov V.E., Goldberg I.L., Ivanova E.I.,
Jukoniene I., Kannukene L., Kazanovsky S.G., Kharz-
inov Z.Kh., Kurbatova L.E., Maksimov A.I., Mamat-
kulov U.K., Manakyan V.A., Maslovsky O.M., Na-
preenko M.G., Otnyukova T.N., Partyka L.Ya., Pisa-
renko O.Yu., Popova N.N., Rykovsky G.F., Tubano-
va D.Ya., Zheleznova G.V., Zolotov V.I. 2006. Check-
List of Mosses of East Europe and North Asia. – Arctoa.
15: 1–130. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.15.01

[Ignatov, Afonina] Игнатов М.С., Афонина О.М. 2020.
Род Leptopterigynandrum Müll. Hal. – Лептоптери-
гинандрум. – В кн.: Флора мхов России. Т. 5. Hy-
popterygiales – Hypnales (Plagiotheciaceae –
Brachytheciaceae). М. С. 219–229.

[Ignatov, Ignatova] Игнатов М.С., Игнатова Е.А. 2004.
Флора мхов средней части Европейской России. Т. 2.
Fontinalaceae − Amblystegiaceae. М. С. 609–944.

[Ignatov, Ignatova] Игнатов М.С., Игнатова Е.А. 2013.
Род Homomallium (Schimp.) Loeske – Гомомаллиум.
Версия 10.III.2013 (http://arctoa.ru/Flora/taxono-
my-ru/Homomallium-text-russian.pdf).

[Ignatov, Ignatova] Игнатов М.С., Игнатова Е.А. 2020а.
Род 4. Isopterygiopsis Z. Iwats. – Изоптеригиопсис. –
В кн.: Флора мхов России. Т. 5. Hypopterygiales –
Hypnales (Plagiotheciaceae – Brachytheciaceae). М.
С. 82–86.

[Ignatov, Ignatova] Игнатов М.С., Игнатова Е.А. 2020b.
Род Struckia Müll. Hal. – Штрукиа. – В кн.: Флора
мхов России. Т. 5. Hypopterygiales – Hypnales (Pla-
giotheciaceae – Brachytheciaceae). М. С. 99–101.

[Ignatov, Ignatova] Игнатов М.С., Игнатова Е.А. 2020c.
Род Claopodium (Lesq. & James) Renauld & Cadot –
Клаоподиум. – В кн.: Флора мхов России. Т. 5. Hy-
popterygiales – Hypnales (Plagiotheciaceae –
Brachytheciaceae). М. С. 419–423.

Ignatov M.S. Milyutina I.A. 2010. The genus Brachythecium
(Brachytheciaceae, Musci) in Russia: comments on
species and key for identification. – Arctoa. 19: 1–30. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.19.01

Ignatova E.A. 2009. The genus Anoectangium (Pottiaceae,
Bryophyta) in Russia. – Arctoa. 18: 167–176.
https://doi.org/10.15298/arctoa.18.10

[Ignatova, Blom] Игнатова Е.А., Блом Х.Х. 2017. Род
Schistidium. – В кн.: Флора мхов России. Т. 2. Oedi-
podiales – Grimmiales. М. С. 438–551.

Ignatova E.A., Ignatov M.S. 2007. The first record from Si-
beria Didymodon glaucus Ryan (Pottiaceae, Musci). –
Arctoa. 16: 139–143. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.16.13

[Ignatova, Ignatov] Игнатова Е.А., Игнатов М.С. 2018.
Порядок Hedwigiales Ochyra. – В кн.: Флора мхов
России. Т. 4. Bartramiales – Aulacomniales. М. С.
48–66.

Ignatova E.A., Kuznetsova O.I., Ignatov M.S., Köckinger H.
2012. The genera Oxystegus and Pseudosymblepharis
(Pottiaceae, Bryophyta) in the Caucasus. – Arctoa. 21:
173–180. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.21.15

Ireland R.R. 2007. Dicranaceae. In: Flora North America.
Editorial Committee (eds.) Flora of North America of
Mexico. 27: 358–432.

Ivanov O.V., Kolesnikova M.A., Afonina O.M., Akatova T.V.,
Baisheva E.Z., Belkina O.A., Bezgodov A.G., Czernya-
djeva I.V., Dudov S.V., Fedosov V.E., Ignatova E.A.,
Ivanova E.I., Kozhin M.N., Lapshina E.D., Notov A.A.,
Pisarenko O.Yu., Popova N.N., Savchenko A.N., Tele-
ganova V.V., Ukrainskaya G.Yu., Ignatov M.S. 2017.
The database of the Moss f lora of Russia. – Arctoa. 26
(1): 1–10. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.26.01

Jiménez J.A. 2006. Taxonomic revision of the genus Didy-
modon Hedw. (Pottiaceae, Bryophyta) in Europe,
North Africa and southwest and central Asia. – Journal
of Hattori Botanical Laboratory. 100: 211–292.

[Kalinina (Sergeeva), Lavrovskiy] Калинина (Сергеева) Ю.М.,
Лаврский А.Ю. 2020. К флоре мхов Хакасского за-
поведника, кластер “Малый Абакан” (Республика
Хакассия, Южная Сибирь). – Новости сист. низш.
раст. 54 (1): 165–188. 
https://doi.org/10.31111/nsnr/2020.54.1.165

[Koponen, Ignatova] Копонен Т., Игнатова Е.А. 2018.
Сем. Mniaceae. – В кн.: Флора мхов России. Т. 4.
Bartramiales – Aulacomniales. М. С. 439–517.

Konstantinova N.A., Mamontov Yu.S., Savchenko A.N.
2018. On the liverwort f lora of Tunkinskiy National
Park (Republic of Buryatia, Russia). – Arctoa. 27: 131–
139. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.27.13

Otnyukova T.N. 2002. A study of the Didymodon species
(Pottiaceae, Musci) in Russia. 1. – Arctoa. 11: 337–
349. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.11.23

[Red…] Красная книга Республики Бурятия: Редкие и
исчезающие виды растений и грибов. 2013. Улан-
Удэ. 340 с.

Sim-Sim M., Afonina O.M., Almeida T., Desamore A.,
Laenen B., Garcia C.A., Goncalez-Mamcebo J.M.,
Stech M. 2017. Integrative taxonomy reveals too exten-
sive lumping and a new species in the moss genus Am-
phidium (Bryophyta). – Systematics and Biodiversity.
15 (5): 451–463.

Sofronova E.V. et al. 2016. New bryophyte records. 6. –
Arctoa. 25 (1): 183–288. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.25.17

[Tsegmed] Цэгмэд Ц. 2010. Флора мхов Монголии. 635 p.
[Tubanova et al.] Тубанова Д.Я., Игнатова Е.А., Золотов В.И.

2006. Новые находки мхов в Республикe Бурятия.
1. Новые находки. – Arctoa. 15: 261–263. 
https://doi.org/10.15298/arctoa.15.14

[Tubanova et al.] Тубанова Д.Я., Мамонтов Ю.С., Афо-
нина О.М., Потемкин А.Д. 2017. Новые и редкие
виды мхов и печеночников во флоре Республики
Бурятия. – Бот. журн. 102 (10): 1442–1454.

[Tubanova et al.] Тубанова Д.Я., Чернядьева И.В., Дуга-
рова О.Д. 2021. Мхи Ангирского и бывшего Ацуль-



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 10  2021

ФЛОРА МХОВ НИЛОВОЙ ПУСТЫНИ 983

ского заказников (Республика Бурятия). – Бот.
журн. 106 (2): 126–146. 
https://doi.org/10.31857/S0006813620120170

Zander R.H. 1993. Genera of the Pottiaceae: Mosses of
harsh environments. – Bull. Buffalo Soc. Nat. Sci. 32:
378 p.

THE MOSS FLORA OF NILOVA PUSTYN’
(EASTERN SAYAN, REPUBLIC OF BURYATIA)

O. M. Afonina
Komarov Botanical Institute RAS

Prof. Popova Str., 2, St. Petersburg, 197376, Russia
e-mail: stereodon@yandex.ru

An annotated list of mosses of Nilova Pustyn’ (Tunkinsky National Park, Republic of Buryatia, Eastern Say-
an) is provided for the first time. The list includes 162 species, 7 of them (Anoectangium stracheyanum, Ano-
mobryum nitidum, Didymodon erosodenticulatus, Hedwigia emodica var. echinata, H. mollis, Homomallium ja-
ponico-adnatum, Pseudosymblepharis cf. bombayensis) being newly found in Buryatia. New localities of 4 spe-
cies listed in the Red Data Book of Republic of Buryatia (Gollania turgens, Haplocladium angustifolium,
Pseudanomodon attenuatus, Struckia enervis) are reported. The distribution of a number of rare species and
the peculiar features of the moss f lora of Nilova Pustyn’ are discussed.

Keywords: mosses, distribution, f lora, phytogeography, Nilova Pustyn’, Tunkinsky National Park, Republic
of Buryatia, Eastern Sayan, Russia
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Проведен анализ луговой растительности поймы реки Вятки методом непрямой ординации (PCA)
с привлечением экологических шкал Л.Г. Раменского, с целью выявления основных экологических
факторов, влияющих на дифференциацию синтаксонов. Ординация синтаксонов лугов поймы
р. Вятки в осях 2 основных факторов с применением экологических шкал показала наличие отно-
сительно коротких градиентов в структуре используемых данных. Сообщества 21 лугового синтак-
сона (вариантов, субассоциаций и ассоциаций) поймы р. Вятки обладают близкими значениями
увлажнения и активного почвенного богатства. Большинство из них расположены в пределах одной
ступени по этим показателям и могут быть охарактеризованы как влажные луга на довольно богатых
почвах. Сравнение результатов ординации формаций суходольных лугов Кировской области с пой-
менными синтаксонами порядка Arrhenatheretalia R.Tx. 1931 показало (за некоторыми исключени-
ями) сходство местообитаний сообществ однотипных ассоциаций в пойме и на плакоре. Много-
факторный анализ синтаксонов по матрице встречаемости 200 видов сосудистых растений, произ-
растающих в изученных луговых фитоценозах, позволил выделить 3 ведущие компоненты, на
которые приходится 67.8% дисперсии. Ведущими факторами дифференциации луговой раститель-
ности поймы р. Вятки признаны увлажнение (в том числе, его переменность) и аллювиальность.
Оценка минимального остовного древа между синтаксонами в связанном взвешенном неориенти-
рованном графе подтвердила наличие последовательной связи между ассоциациями, относящими-
ся к одному порядку. В результате PCA-анализа большая часть дисперсии синтаксонов (58%) объ-
ясняется первыми 2 компонентами, что свидетельствует о высокой результативности применения
метода главных компонент для ординации растительности лугов поймы р. Вятки. Проведенная ор-
динация луговых синтаксонов свидетельствует, что при соблюдении условий его применения, ме-
тод PCA дает адекватные, наглядные и хорошо интерпретируемые результаты.

Ключевые слова: луга, пойма реки Вятки, Кировская область, экологические факторы, экологиче-
ские шкалы, метод главных компонент
DOI: 10.31857/S0006813621100112

Река Вятка – крупнейший правый приток
р. Камы (бассейн р. Волги), одна из немногих не
зарегулированных плотинами крупных равнин-
ных рек европейской части России. Долина ее –
древняя, практически не затронутая оледенения-
ми, на значительном протяжении покрыта об-
ширными луговыми массивами. Растительность
поймы р. Вятки до недавнего времени оставалась
малоизученной (Shchukina, 2019).

Целью работы стала апробация метода глав-
ных компонент для выявления основных факто-
ров, влияющих на дифференциацию раститель-
ности пойменных лугов. Метод PCA применяется
в биологии, как для определения ведущих факто-

ров среды (Havlová et al., 2004; Testolin et al., 2020),
так и для изучения функциональных и структур-
ных различий обследованных сообществ (John H.
et al., 2016; Wu et al., 2016; Galvánek, Ripka, 2018).
Данный метод достаточно часто применялся при
анализе ботанических данных: с 1900 по 2006 г.
PCA занимает второе место (28.5%) по использо-
ванию, после кластерного анализа (40.3%) (Ra-
mette, 2007). Несмотря на частое использование в
биологии, этот метод имеет ряд ограничений
(Aleksanov, 2017; Shitikov, Zinchenko, 2019; Sushko,
2020). Он работает корректно, если показатели
обилия видов имеют нормальное или близкое к
нему распределение и связаны между собой ли-

СООБЩЕНИЯ
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нейно (Shitikov, Zinchenko, 2019). Это – не частое
явление, поэтому требуется преобразование дан-
ных (трансформация Хеллингера или логариф-
мирование). Наконец, анализ главных компо-
нент работает корректно при коротких градиен-
тах в структуре данных, то есть когда одни и те же
виды в основном идентифицируются повсюду в
районе исследования, и выборки различаются по
их обилиям (Sushko, 2020). В связи со всем выше-
перечисленным, метод главных компонент для
ординации луговой растительности сейчас при-
меняется реже, нежели анализ соответствия с
удаленным трендом (DCA) и неметрическое мно-
гомерное шкалирование (NMDS) (Bayanov et al.,
2009; Znamenskiy, 2015; Kuzemko, 2016; Parinova
et al., 2018). При изучении распределения синтак-
сонов лугов поймы р. Вятки в осях экологических
факторов другие методы ординации (DCA, RDA,
CCA) не дали адекватно интерпретируемых ре-
зультатов. Метод NMDS, использованный для
анализа распределения отдельных описаний рас-
тительных сообществ, показал хорошие результа-
ты, которые будут приведены в отдельной статье.
Одной из задач данной работы было – показать
возможность применения метода главных компо-
нент для анализа распределения синтаксонов лу-
говой растительности.

Поскольку прямое измерение большинства
факторов среды – достаточно трудоемкий про-
цесс, в настоящий момент широко применяется
определение градаций различных факторов в со-
обществе с помощью экологических шкал (Barm-
in et al., 2010; Znamenskiy, 2015; Marcenò, Guarino,
2015; Kuzemko, 2016; Cherednichenko, Borodulina,
2018; Chytrý et al., 2018; Edwards, Kučera, 2019).
В задачи исследования входила ординация син-
таксонов (асс., субасс., вар.) пойменной луговой
растительности р. Вятки с использованием шкал
Раменского Л.Г. (Ramenskiy et al., 1956), а также
определение положения ассоциаций в системе
экологических координат методом непрямого ор-
динационного анализа (PCA).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Проанализировано 305 стандартных геобота-

нических описаний (10×10 м) луговых сообществ,
сделанных сотрудниками Лаборатории расти-
тельности лесной зоны БИН им. В.Л. Комарова
РАН в период с 1994 по 2000 г. в пойме р. Вятки и
11 ее притоков (рис. 1). Классификация проведе-
на доминантно-детерминантным методом (Vasi-
levich, 1995; Vasilevich, Bibikova, 2008 а, б) с изме-
нениями и дополнениями (Shchukina, 2019).
Группы описаний, выделенные доминантно-де-
терминантным методом, сравнивались с приве-
денными в литературе аналогами, определялась
их фитоценотическая принадлежность и ранг.
Определяющими признаками при сравнении бы-

ли доминирующий вид (виды), состав и обилие
группы характерных видов, а также некоторое
совпадение списка видов с небольшой констант-
ностью в сравниваемых синтаксонах. В результате
классификации большая часть выделенных нами
луговых синтаксонов поймы р. Вятки отнесена к
существующим ассоциациям, либо субассоциа-
циям флористической классификации (по мето-
ду Браун-Бланке), как наиболее распространен-
ной. В результате классификации лугов поймы
р. Вятки выделено 15 ассоциаций (асс.), 10 субас-
социаций (субасс.) и 10 вариантов (вар.), относя-
щихся к 7 союзам в составе 4 порядков и 2 классов
флористической классификации (Shchukina, 2019).
Были вычислены средние значения увлажнения,
активного почвенного богатства, аллювиально-
сти и переменности увлажнения для основных
синтаксонов пойменных лугов с использованием
шкал Раменского Л.Г. (Ramenskiy et al., 1956)
(табл. 1). Часто ординация с использованием эко-
логических шкал дополняется непрямым ордина-
ционным анализом, позволяющим выявить оси
максимального варьирования, отражающие ком-
плексные градиенты лимитирующих факторов
без их прямой оценки (Marakulina, 2009; Sozinov,
Moyseychik, 2015; Kuzemko, 2016; Immoor et al.,
2017; Bischoff et al., 2018).

Проведена ординация луговых синтаксонов в
системе экологических координат с применени-
ем метода главных компонент (PCA) на основе
средней встречаемости видов в программе PAST
ver. 3.20 (Hammer et al., 2001). Программа PAST
(Paleontological Statistics software for education and
data analysis) разработана специально для палеон-
тологических и экологических исследований
(Aleksanov, 2017; De Brit et al., 2014; Khapugin, Sen-
chugova, 2018). В программе PAST предусмотрено
преобразование данных для приближения рас-
пределения встречаемости видов к нормальному.

Для ординационного анализа из 283 видов це-
нофлоры лугов поймы р. Вятки были выбраны
200 видов, встреченных минимум в двух рассматри-
ваемых синтаксонах. Исключение из рассмотрения
единично встречающихся видов позволяет снизить
недостатки применения метода главных компонент
(Yang et al., 2018). В дальнейшем для ординации ис-
пользовалась средняя встречаемость (в %) каждого
из 200 видов сосудистых растений в каждом луго-
вом синтаксоне (асс., субасс. и вар.).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Как отмечал С.М. Разумовский (Razumovskiy,

2011), для построения ординационной схемы мо-
жет быть использован любой экологический по-
казатель, если ассоциации распределяются по его
градиенту. По образцу таблицы основных типов
лугов лесной зоны европейской части СССР, раз-
работанной Н.А. Антипиным (Ramenskiy et al.,
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Рис. 1. Карта-схема района исследований. 1–21 – пункты сбора геоботанических данных.
Fig. 1. Schematic map of the study area. 1–21 – points of collection of geobotanical data.
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1956, с. 131), была проведена ординация синтак-
сонов лугов поймы р. Вятки в осях 2 основных
факторов: увлажнения и активного почвенного
богатства (табл. 2). Луговые синтаксоны довольно
компактно сконцентрировались в центральной
части таблицы, поскольку формирующие их со-
общества обладают близкими значениями увлаж-
нения и, особенно, активного почвенного богат-
ства (табл. 1, табл. 2). В связи с этим для большей
детализации мы посчитали необходимым разде-
лить группу “влажнолугового увлажнения” (сту-
пени 64–76) на две категории: 64–70 и 71–76; и
группу “довольно богатые почвы” (ступени 10–13)
также на две категории: 10–11 и 12–13 (табл. 2).
Наибольшие значения увлажнения, ожидаемо,
свойственны сообществам порядка Magnocar-

icetalia Pign 1953, минимальные величины увлаж-
нения вычислены для сообществ порядков
Galietalia veri Mirk. et Naum. 1986 и Arrhenathereta-
lia R. Tx. 1931. Сообщества вар. Brachypodium pin-
natum асс. Fragario viridis–Agrostietum vinealis Vasi-
levich, Bibikova 2008 со степными видами в траво-
стое тяготеют к богатым сухим почвам. Между
ассоциациями сырых лугов образовался разрыв в
2 ступени почвенного богатства: сообщества асс.
Calamagrostietum purpureae Taran 1995 произраста-
ют на небогатых почвах. Сообщества этой ассо-
циации отличаются низкими показателями видо-
вого богатства и встречаются преимущественно в
притеррасной части поймы, реже – в понижени-
ях центральной поймы. Фитоценозы, относящи-
еся к асс. Caricetum vulpinae Nowiński 1927 и
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Phalaridetum arundinaceae Koch ex Libbert 1931, за-
нимают наиболее богатые разности мезо-эвтроф-
ных почв. Здесь встречаются виды низинных бо-
лот, оседает во время половодья больше аллювия,
начинают идти процессы торфонакопления, с
чем, вероятно, и связано большее почвенное бо-
гатство. Подавляющему числу синтаксонов лугов
поймы р. Вятки свойственны мезофитные ступе-
ни влажнолугового увлажнения (табл. 1, табл. 2).

Сравнение результатов ординации формаций
суходольных лугов Кировской области (Marakuli-
na, 2009) с пойменными синтаксонами порядка
Arrhenatheretalia показало сходство местообита-
ний сообществ однотипных ассоциаций в пойме
и на плакоре. Полевицевые фитоценозы, в целом,
сходны по показателям активного почвенного
богатства, но несколько отличаются по увлажне-
нию. Сообществам субасс. phleetosum pratensis
асс. Sedo acris–Agrostietum tenuis Mirkin in Tuga-
naev et al. 1986 свойственны местообитания с
меньшими показателями почвенной влажности
(64.4), чем тонкополевицевым плакорным лугам
(66–67), тогда как сообщества субасс. caricetosum
pallescentis той же ассоциации по увлажнению
близки к суходольным (66.59). Похожие место-
обитания в пойме и на плакоре занимают лугово-
овсяницевые луга: показатели почвенного богат-
ства и увлажнения сообществ асс. Deschampsio–
Festucetum pratensis Mirkin in Denisova et al. 1986 в
пойме р. Вятки: 12 и 66–67, суходольных лугово-
овсяничников: 12–13 и 66–67. Только фитоцено-
зы вар. Leucanthemum vulgare асс. Alchemillo–Fes-
tucetum pratensis Hadač 1969 занимают менее
увлажняемые местообитания (65.1). Щучковые
луга и в пойме, и на плакоре демонстрируют
близкие величины почвенного богатства и увлаж-
нения. Увлажнение местообитаний сообществ с
доминированием Bromopsis inermis (Leyss.) Holub в
пойме существенно выше, чем на плакоре (70.19
против 63–65).

Многофакторный анализ синтаксонов по мат-
рице встречаемости 200 видов изученных луговых
фитоценозов позволил выделить 3 ведущие ком-
поненты, на которые приходится 67.8% диспер-
сии (табл. 3).

Первая компонента нами интерпретирована
как увлажнение (рис. 2, 3).

Максимально положительные факторные на-
грузки отмечены у синтаксонов порядков Molini-
etalia и Arrhenatheretalia, наименьшие – у синтак-
сонов порядка Magnocaricetalia (рис. 3).

Максимальные отрицательные значения на-
грузки характерны видам-гигрофитам: Carex acu-
ta L. (–0.19), Ranunculus repens L. (–0.15), Phalaroi-
des arundinacea (L.) Rauschert (–0.14), Carex vulpina L.
(–0.11). Максимально положительные нагрузки
свойственны мезофитным злакам: Phleum pratense L.
(0.21), Festuca pratensis Huds. (0.22), Agrostis tenuis

Sibth. (0.19); а также типичным мезофитам и ксе-
ро-мезофитам: Leucanthemum vulgare Lam. (0.22),
Achillea millefolium L. (0.25), Galium mollugo L.
(0.21), Stellaria graminea L. (0.19), Pimpinella saxifra-
ga L. (0.18).

Вторая ось была интерпретирована нами, как
аллювиальность (см. рис. 2, 4). Максимально по-
ложительные факторы нагрузки у сообществ по-
рядка Magnocaricetalia. Максимально отрица-
тельные нагрузки – у расположенных на высоких
гривах центральной поймы лугов с преобладани-
ем степных видов (пор. Galietalia veri) и большин-
ства синтаксонов пор. Arrhenatheretalia (рис. 4).
Из видов максимальные отрицательные значения
нагрузки демонстрируют Fragaria viridis (Duchesne)
Weston (–0.18), Agrostis vinealis Schreb. (–0.16), Poten-
tilla argentea L. (–0.15), Trifolium montanum L. (–0.11) и
др. Все перечисленные виды могут расти только в
условиях низкой аллювиальности (с ежегодным
отложением аллювия в 1–3 мм). Максимальные
положительные значения нагрузки свойственны
видам-аллювиафилам: Alopecurus pratensis L.
(0.25), Bromopsis inermis (0.19) и видам, хорошо пе-
реносящим слой наилка до 2–4 см: Filipendula ul-
maria (L.) Maxim. (0.29), Veronica longifolia L.
(0.28), Vicia cracca L. (0.19) и т.п. Л.Г. Раменский
(Ramenskiy et al., 1956) характеризует влияние ал-
лювия, как комплексное явление. Аллювий, осо-
бенно средне-дисперсный, улучшает структуру и
плодородие почвы.

Третью компоненту мы трактовали как режим
переменности увлажнения (рис. 5, 6). Положи-
тельно на нее реагируют виды, допускающие пе-
ременность увлажнения до 16–19 ступени по
шкале Л.Г. Раменского (1956). Это: Sanguisorba of-
ficinalis L. (0.2), Galium boreale L. (0.26), Carex prae-
cox Schreb. (0.24), Agrostis vinealis (0.22) и др. Отри-
цательные же значения нагрузок свойственны
мезофитным злакам: Phleum pratense (–0.17),
Agrostis tenuis (–0.16), Dactylis glomerata L. (–0.13),
Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. (–0.14) и, соот-
ветственно, синтаксонам порядка Arrhenathereta-
lia с доминированием в сообществах этих видов
(рис. 6). Лугам пор. Galietalia very и большинству
синтаксонов пор. Magnocaricetalia характерна по-
ложительная нагрузка на третью компоненту
(рис. 5, 6). Л.Г. Раменский (Ramenskiy et al., 1956)
отмечает, что значительной переменностью
увлажнения отличаются луговые степи, а в син-
таксонах с положительной нагрузкой на третью
ось как раз много лугово-степных видов. При
этом средние значения переменности увлажне-
ния для этих видов лежат в пределах от умеренно
переменного к сильно переменному. Долгопоем-
ные луга в поймах крупных рек отличаются наи-
более сильной переменностью увлажнения (Ra-
menskiy et al., 1956), некоторые характерные для
сообществ пор. Magnocaricetalia виды могут суще-
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ствовать в диапазоне от сильно переменного до
резко переменного увлажнения.

Оценка минимального остовного древа между
синтаксонами в связанном взвешенном неориен-
тированном графе (рис. 2) подтвердила наличие
последовательной связи между ассоциациями,
относящимися к одному порядку. Так, последо-

вательно связаны между собой по отношению к
первой оси (фактору увлажнения) синтаксоны
порядков Magnocaricetalia и Arrhenatheretalia. Из
общей стройной закономерности выбивается ас-
социация прирусловой поймы Elytrigio repentis–
Bromopsidetum inermis Vasilevich, Bibikova 2008.
Как и большинство авторов (Yamalov, 2012;
Shushpanikova, Yamalov, 2014), в результате клас-
сификации мы отнесли ее к порядку Arrhenathere-
talia. Но PCA-ординация демонстрирует экологи-
ческую близость этой ассоциации вятских пой-
менных лугов синтаксонам порядка Molinietalia.
По встречаемости видов, входящих в состав обра-
зующих ее сообществ, данная ассоциация гораздо
ближе к субасс. galietosum borealis Bal.-Tul. 2000
асс. Veronico longifoliae–Filipenduletum Tüxen et
Hülbusch in Dierschke 1968.

Был также проведен экологический анализ
всех выделенных синтаксонов по данным фито-
индикации (на основе результатов ординации с

Таблица 3. Главные компоненты матрицы встречаемо-
сти видов растений лугов поймы р. Вятки
Table 3. The main components of the species correlation
matrix on the meadows of the Vyatka River f loodplain

Главная 
компонента

Main component

Собственное 
значение
Eigenvalue

Дисперсия, %
Variance, %

1 9.44731 44.987
2 4.55683 21.699
3 1.51387 7.2089

Рис. 2. Положение синтаксонов в системе первых двух главных компонент (PCA). Component 1: увлажнение; Compo-
nent 2: аллювиальность. Линии, соединяющие синтаксоны – минимальное остовное древо взвешенного графа. 1–6 –
Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
Fig. 2. The position of the syntaxa in the system of the first two principal components (PCA, Correlation matrix). Component 1:
soil moisture; Component 2: alluviality. Syntaxon Connecting Lines – Minimum Spanning Tree. 1–6 – Magnocaricetalia, 7–
13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
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применением экологических шкал Л.Г. Рамен-
ского) методом главных компонент. В результате
основные факторы ординации – увлажнение и
активное богатство почвы, совпали с осями пер-
вой и второй главных компонент (рис. 7). При

этом, на первую главную компоненту, определяе-
мую как увлажнение, пришлось 99% дисперсии
экспериментальных данных.

Максимальная положительная нагрузка пер-
вой компоненты наблюдается на синтаксоны по-

Рис. 3. Факторные нагрузки на первую компоненту (PCA). Ось ординат – величина факторной нагрузки. №№ син-
таксонов: 1–6 – Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
Fig. 3. Factor loads on the first component (PCA, Correlation matrix). The ordinate axis is the value of the factor load. Numbers
of syntaxa: 1–6 – Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
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Рис. 4. Факторные нагрузки на вторую компоненту (PCA). Ось ординат – величина факторной нагрузки. №№ синтак-
сонов: 1–6 – Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
Fig. 4. Factor loads on the second component (PCA, Correlation matrix). The ordinate axis is the value of the factor load. Num-
bers of syntaxa: 1–6 – Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
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рядка Magnocaricetalia (8.8–18.5), максимальная
отрицательная – на синтаксоны порядка Galieta-
lia veri (–7.8–9.8). Максимальная положительная
нагрузка второй оси происходит на асс. Caricetum
vulpinae (0.93), сообществам которой свойственно
наибольшее почвенное богатство, максимальная
отрицательная – на асс. Calamagrostietum purpure-
ae с наименьшим активным богатством почвы.

Следует отметить, что непрямой ординацион-
ный анализ распределения луговых сообществ
или синтаксонов в осях экологических факторов
в разных регионах и при использовании разных
методов ординации дает различные результаты.
Однако, увлажнение почвы большинство авторов
называют ведущим экотопическим фактором
формирования луговой растительности, как для
суходольных (Bayanov et al., 2009; Dítě D. et al.,
2012; Znamenskiy, 2015; Kuzemko, 2016), так и для
пойменных лугов (Parinova et al., 2018). Роль
остальных факторов меняется в зависимости от
географического положения, истории формиро-

вания и использования изучаемых лугов. Напри-
мер, при изучении вторичных лугов северо-во-
стока Республики Башкортостан с применением
метода DCA (Bayanov et al., 2009), ведущими фак-
торами, определяющими структуру сообществ,
авторы посчитали выпас и увлажнение. С.Р. Зна-
менский (Znamenskiy, 2015) при анализе расти-
тельности ксеромезофитных и мезофитных лугов
среднетаежной Карелии при помощи неметриче-
ского многомерного шкалирования (NMS или
NMDS) с интерпретацией полученных осей при
помощи экошкал Л.Г. Раменского (Ramenskiy et al.,
1956), Д.Н. Цыганова (Tsyganov, 1986), Х. Эллен-
берга (Ellenberg et al., 1991) и Э. Ландольта (Flora
Indicativa…, 2010), основными дифференцирую-
щими факторами среды называет: богатство почв
азотом, почвенное увлажнение и дисперсионный
состав почв, с превалирующей ролью именно
первого фактора. Диапазон экологических усло-
вий формирования пойменных лугов Архангель-
ской области, установленный методом неметри-

Рис. 5. Положение синтаксонов в системе первой и третьей главных компонент (PCA). Component 1: увлажнение;
Component 3: переменность увлажнения. 1–6 – Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 –
Galietalia veri.
Fig. 5. The position of the syntaxa in the system of the first and third principal components (PCA, Correlation matrix). Compo-
nent 1: soil moisture; Component 3: soil moisture variability. 1–6 – Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhen-
atheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
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Рис. 6. Факторные нагрузки на третью компоненту (PCA). Ось ординат – величина факторной нагрузки. №№ синтак-
сонов: 1–6 – Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
Fig. 6. Factor loads on the third component (PCA, Correlation matrix). The ordinate axis is the value of the factor load. Numbers
of syntaxa: 1–6 – Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
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Рис. 7. Положение синтаксонов в системе главных компонент по данным фитоиндикации. Линии, соединяющие синтак-
соны – минимальное остовное древо взвешенного графа. БЗ – богатство и засоленность почвы, У – увлажнение почвы (по
Ramenskiy et al., 1956). 1–6 – Magnocaricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
Fig. 7. The position of syntaxa in the system of principal components according to phytoindication. The lines connecting syntaxa –
minimum spanning tree. БЗ – soil richness and salinity, У – soil moisture (according to Ramenskiy et al., 1956). 1–6 – Magno-
caricetalia, 7–13 – Molinietalia, 14–19 – Arrhenatheretalia, 20–21 – Galietalia veri.
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ческого шкалирования (NMS) с использованием
шкал Л.Г. Раменского (Ramenskiy et al., 1956) по-
казал, что ведущим фактором в формировании
растительности изученных лугов является увлаж-
нение почвы (Parinova et al., 2018). Ординация лу-
гов класса Molinio-Arrhenatheretea лесной зоны
Украины с применением смещенного анализа со-
ответствий (DCA) и экологических шкал Я.П. Ди-
духа (Didukh, 2011) также показала, что влажность
и содержание питательных веществ в почве явля-
ются наиболее значимыми экологическими фак-
торами, влияющими на изменчивость раститель-
ности (Kuzemko, 2016).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ординация синтаксонов лугов поймы р. Вятки

в осях 2 основных факторов с применением шкал
Л.Г. Раменского (Ramenskiy et al., 1956) показала
наличие относительно коротких градиентов в
структуре используемых данных. Основные фак-
торы среды – почвенное увлажнение и богатство,
изменяются на большей части вятской поймы в
относительно узких экологических пределах. Со-
общества 15 синтаксонов из 21 группируются в
границах 64–76 ступеней по показателям увлаж-
нения и 10–13 ступеней по показателям почвен-
ного богатства. Таким образом, большая часть со-
обществ луговых синтаксонов расположена в
пределах одной градации (по шкалам Л.Г. Рамен-
ского с соавторами (Ramenskiy et al., 1956)) по
каждому из этих показателей и может быть оха-
рактеризована как влажные луга на довольно бо-
гатых почвах. Данное обстоятельство в том числе
является одним из условий корректной работы
анализа главных компонент.

Непрямой ординационный анализ методом
главных компонент позволил определить веду-
щие экологические факторы дифференциации
синтаксонов лугов поймы р. Вятки: режим увлаж-
нения, в том числе, его переменность и режим ал-
лювиальности, как комплексный фактор почвен-
ной структуры и богатства. PCA считается успеш-
ным, если большая часть дисперсии объясняется
первыми одной или двумя компонентами (Ham-
mer et al., 2001). В случае анализа растительности
лугов поймы р. Вятки 58% дисперсии приходится
на первые 2 компоненты (41.8% – на первую ось),
что говорит о высокой результативности приме-
нения метода главных компонент для ординации
синтаксонов вятской луговой пойменной расти-
тельности. Проведенная ординация луговых син-
таксонов свидетельствует, что при соблюдении
условий его применения, метод PCA дает адекват-
ные, наглядные и хорошо интерпретируемые ре-
зультаты. Математическое преобразование данных,
исключение из рассмотрения единично встреча-
ющихся видов, наличие коротких градиентов в
структуре данных, а также использование сред-

них значений встречаемости видов растений ана-
лизируемых ассоциаций (субассоциаций и вари-
антов) позволяет делать выводы о положении син-
таксонов лугов поймы р. Вятки в осях основных
экологических факторов, подкрепленные экологи-
ческими характеристиками видов растений, опре-
деленными с помощью шкал Л.Г. Раменского
(Ramenskiy et al., 1956).
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EXPERIENCE OF APPLYING THE PRINCIPAL COMPONENT ANALYSIS (PCA) 
FOR THE ORDINATION OF MEADOW VEGETATION

OF THE VYATKA RIVER FLOODPLAIN
K. V. Shchukina

Komarov Botanical Institute RAS
 Prof. Popova Str., 2, St. Petersburg, 197376, Russia
e-mail: vyatka_ks_72@mail.ru, schukina@binran.ru

The aim of the study was testing the method of principal components (PCA) to identify the main factors af-
fecting the differentiation of f loodplain meadow vegetation. 305 phytosociological relevés of the Vyatka River
floodplain meadows were analyzed with using indirect ordination (PCA) and Ramenskiy’s indicator values
(Ramenskiy et al., 1956). Ordination of syntaxa of the Vyatka River meadows in the axes of 2 main factors
using ecological scales showed the presence of relatively short gradients in the structure of the used data. The
communities of 21 meadow syntaxa (variants, subassociations and associations) of the Vyatka River f lood-
plain have close values of moisture and active soil fertility. Most of them are located within the same rank ac-
cording to these indicators and can be characterized as wet meadows on fairly rich soils. A comparison of the
ordination results of the upland meadow formations of the Kirov Region with the f loodplain syntaxa of the
order Arrhenatheretalia R. Tx. 1931 showed (with some exceptions) the similarity of habitats of the commu-
nities of similar associations in the f loodplain and the upland. Multivariate analysis of the syntaxa based on
the occurrence matrix of 200 vascular plant species of the studied meadow phytocenoses made it possible to
identify 3 leading components, which account for 67.8% of the variance. The moisture (including its variabil-
ity) and alluviality are recognized as leading factors of differentiation of the meadow vegetation in the Vyatka
River f loodplain. Estimation of the minimum spanning tree between the syntaxa in a linked weighted undi-
rected graph confirmed the existence of a consistent relationship between the associations belonging to the
same order. As a result of PCA analysis, most of the variance of the syntaxa (58%) is explained by the first
2 components, that indicates a high efficiency of the application of the principal component method for or-
dination of the meadow vegetation of the Vyatka River f loodplain. The ordination of meadow syntaxa shows
that, if the conditions of applying the PCA method are met, it gives adequate, visual and well-interpreted re-
sults.

Keywords: meadows, the Vyatka River f loodplain, Kirov Region, Ramenskiy’s indicator values, indirect or-
dination methods, principal component analysis (PCA)
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Приведено описание натурализовавшихся на территории Крымского полуострова представителей
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O. phaeacantha Engelm. f. rubra Späth., O. tortispina Engelm. et J.M. Bigelow, O. tunoidea Gibbes. Дана ха-
рактеристика, изучены и описаны морфологические и морфометрические параметры плодов и се-
мян. Наиболее характерными отличительными признаками плодов являются их форма, цвет, а так-
же консистенция и окраска мякоти; семян – их размер, текстура поверхности, ширина ободка. По-
лученные результаты могут быть использованы для идентификации таксонов, а также при
составлении определительных ключей подсемейства Opuntioideae.
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Род Opuntia Mill. является одним из крупней-
ших в семействе Cactaceae Juss. и включает, по
данным разных авторов (Britton, Rose, 1919;
Backeberg, 1976; Anderson, 2001; Griffith, Porter,
2009; Hunt, 2016), от 90 до 250 видов, из которых
согласно The Plant List (2013) признанными явля-
ются 226 таксонов видового и инфравидового
ранга, в том числе 191 вид. Этот род характеризу-
ется значительным разнообразием, образуя мно-
жество разновидностей, форм и гибридов как in
situ, так и ex situ. В естественных условиях опун-
ции произрастают в Южной и Северной Америке
и на прилегающих островах (Rebman, Pinkava,
2001; Pinkava, 2003; Bulot, 2007; Majure, Ervin,
2007). Многие виды были интродуцированы и
широко распространились в Европе, Африке,
Азии, Австралии, на Канарских островах (Dean,
Milton, 2000; Frawley, 2007; Erre et al., 2009).
Не менее 27 видов Opuntia являются инвазионны-
ми растениями в различных регионах Земного
шара, при этом наибольшее число натурализо-
вавшихся видов отмечено в Испании, Южной
Африке и Австралии (Novoa et al., 2015).

В последние десятилетия отмечается повы-
шенный интерес к вопросам изучения таксоно-
мии, построения филогенетических систем триб
подсемейства Opuntioideae (Doweld, 1999; Grif-

fith, Porter, 2009, Majure et al., 2012; Shalabi, 2015).
Проводятся исследования морфологии, анато-
мии, молекулярно-генетических особенностей
представителей рода Opuntia, в том числе плодов
и семян (Buxbaum, 1953; Degano et al., 1997; Nyffe-
ler, 2002; Stuppy, 2002; Guerrero-Muñoz et al., 2006;
Luna-Paez et al., 2007; Orozco-Segovia et al., 2007;
Habibi et al., 2008; Erre, Chessa, 2013; Samah et al.,
2015; Novoa et al., 2016; Bagrikova, Chichkanova,
2018; Nunez-Castelum et al., 2018; Lopes et al.,
2021). Отмечается, что многие виды опунций от-
носятся к таксономически сложным группам, и
даже в пределах естественного ареала исследова-
тели (Rebman, Pinkava, 2001; Pinkava, 2003; Ma-
jure, 2007; Majure, Ervin, 2007; Majure et al., 2012)
часто выделяют множество разновидностей и
форм внутри одного вида. Результаты недавно
проведенных исследований доказали наличие у
представителей подсемейства Opuntioideae кор-
реляции между признаками семян, размерами ге-
нома и инвазивностью (Novoa et al., 2016; Lopes et
al., 2021), что свидетельствует о важности изуче-
ния параметров семян и возможности использо-
вания результатов подобных исследований для
предварительной оценки как размера генома, так
и потенциальной инвазивности тех или иных ви-
дов.

СООБЩЕНИЯ
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Многоплановые исследования по изучению
представителей рода Opuntia на территории Кры-
ма проводятся на базе одного из старейших науч-
ных учреждений – Никитского ботанического са-
да (НБС), в котором собрана одна из богатейших
коллекций суккулентов. Интродукции предста-
вителей рода Opuntia уделялось большое внима-
ние с первых лет существования НБС (1812–1824 гг.)
(Belousova, 1998; Plugatar et al., 2016; Chichkanova
et al., 2018). Установлено, что из 55 видов, разно-
видностей и форм подсемейства Opuntioideae,
интродуцированных в Крыму, многие из которых
представлены в коллекции НБС, на территории
Крымского полуострова натурализовались не ме-
нее восьми таксонов видового и инфравидового
ранга (Bagrikova, Ryff, 2014b; Bagrikova, 2017). В НБС
проводились исследования биологических и фи-
зиологических особенностей разных видов ex situ
(Gubanova, Belousova, 2003, Gubanova, 2007; 2008;
2012). Изучались распространение, фитоценоти-
ческие, фенологические (Bagrikova, Ryff, 2014a;
Bagrikova et al., 2014; Fateryga, Bagrikova, 2017;
Bagrikova, 2017, 2018; Scurlatova, Bagrikova, 2019,
Bagrikova et al., 2020), биоморфологические (Bel-
ousova, Bagrikova, 1999; Bagrikova, Chichkanova,
2018) особенности некоторых натурализовавшихся
в Крыму представителей рода Opuntia, в том числе
O. humifusa (Raf.) Raf., O. engelmannii Salm-Dyck ex
Engelm. var. lindheimeri (Engelm.) B.D. Parfitt et
Pinkava, O. phaeacantha Engelm. f. rubra Späth. Од-
нако, комплексный анализ на основе изучения и
описания качественных и количественных при-
знаков плодов и семян натурализовавшихся в
Крыму опунций с приведением иллюстративного
материала не проводился.

Цель работы: изучить и выявить таксономиче-
ски значимые особенности плодов и семян нату-
рализовавшихся в Крыму представителей рода
Opuntia, в том числе для их применения при опре-
делении семенного материала, поступившего из
различных источников.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объект исследований – восемь представите-
лей рода Opuntia Mill.: O. engelmannii Salm-Dyck ex
Engelm. var. lindheimeri (Engelm.) B.D. Parfitt et
Pinkava, O. fragilis (Nutt.) Haw., O. humifusa (Raf.)
Raf., O. macrorhiza Engelm., O. phaeacantha Engelm.
f. rubra Späth., O. polyacantha Haw., O. tortispina En-
gelm. et J.M. Bigelow, O. tunoidea Gibbes (рис. 1).
Определение опунций проводилось по работам,
касающимся систематики семейства Cactaceae
(Britton, Rose, 1919; Zamyatnin, 1958; Backeberg,
1976; Anderson, 2001; Pinkava, 2003), а также на ос-
нове анализа интернет-ресурсов (Opuntia Web,
2020; Tropicos.org, 2020). Номенклатура и объем
таксонов приводится в соответствии с международ-
ными базами данных The Plant List (2013), Catalogue
of Life (2020), IPNI (2020), Tropicos.org (2020).

Параметры растений изучались в 2013–2020 гг.
традиционными методами, как в условиях их
произрастания в полуприродных и естественных
сообществах на территории Крымского по-
луоcтрова, так и в лабораторных условиях, сопро-
вождались съемкой на цифровые фотокамеры
Canon Power Shot SX130 IS, Sony DSC-H1, Sony
DSC-HX200. Были изучены качественные при-
знаки плодов (форма, окраска поверхности; кон-
систенция, вкус и окраска мякоти) и семян (фор-
ма, окраска семенной кожуры), а также количе-

Рис. 1. Общий вид натурализовавшихся в Крыму представителей рода Opuntia.
Fig. 1. General appearance of the Opuntia representatives naturalized in Crimea.
1 – O. humifusa, 2 – O. macrorhiza, 3 – O. polyacantha, 4 – O. tortispina, 5 – O. phaeacantha f. rubra, 6 – O. engelmannii var.
lindheimeri, 7 – O. tunoidea, 8 – O. fragilis.

1 2 3 4

5 6 7 8
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ственные показатели: ширина и диаметр плодов,
см, коэффициент удлинения (соотношение дли-
ны к диаметру); количество семян на один плод
(экз.); диаметр семян по длине и ширине, пери-
метр, ширина узкой и широкой части ободка
(мм); площадь (кв. мм). Диаметр плода измерялся
в самой широкой части. При анализе и описании
плодов выборка составляла от 15 до 30 для локаль-
но распространенных видов и от 685 до 745 образ-
цов из разных мест произрастания для широко
распространенных в разных биотопах видов. Изу-
чение параметров семян (по 30 экз. для каждого
таксона) проводили при помощи микроскопа
Nikon SMZ 745 T, с компьютерной микрофотосъем-
кой, с учетом имеющихся рекомендаций (Guerrero-
Muñoz et al., 2006). Характеристика плодов и семян
дана на основании представлений ряда авторов
(Buxbaum, 1953; Artyushenko et al., 1986, 1990; Vy-
shenskaya, 1991). Статистическая обработка дан-
ных проведена с помощью программ MS Excel 10
и Statistica 10.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

У представителей подсемейства Opuntioideae и
рода Opuntia плоды одногнездные, сочная или су-
хая ягода, разные по размерам и форме (шаровид-
ные, грушевидные, эллиптические, яйцевидные
или обратнояйцевидные), но с углублением на
вершине. Поверхность плодов голая или с хоро-
шо развитыми ареолами с большим количеством
глохидий, иногда колючек. Семена по форме
сплюснутые или уплощенно-почковидные (кам-
пилотропные). Семя полностью обрастает сильно
склерифицированным присемянником (ариллу-
сом), свободным остается только микропиле;
ариллярный покров семени каменистый, поверх-
ность сухая, гладкая. Зародыш согнутый (Zamyat-
nin; 1958; Vyshenskaya, 1991; Anderson, 2001).

Плоды у большинства изученных представите-
лей рода Opuntia сочные, съедобные, только у

O. fragilis – сухие, несъедобные. Семена занимают
значительную часть объема плода, твердые, часто
округло-дисковидной, иногда неправильной фор-
мы, с ровным или извилистым краем. Зародыш хо-
рошо выражен, в виде запятой, окружен узким или
широким ободком (периспермом) (рис. 2).

Ниже приводится характеристика и сравни-
тельный анализ качественных и количественных
признаков плодов и семян натурализовавшихся в
Крыму опунций.

1. O. humifusa. Наиболее распространенный в
Крыму вид. Встречается в горной части – на юж-
ном побережье от Севастополя до Коктебеля, а
также в степной и предгорной зонах полуострова
в разных типах растительности (Bagrikova, Ryff,
2014b; Bagrikova et al., 2014; Skurlatova, Bagrikova,
2019). Плоды многочисленные, в среднем до 10–
14 экз. на кладодий (рис. 1.1), созревают в сентяб-
ре-октябре, могут оставаться на растениях до на-
чала следующего вегетационного периода. По-
верхность их гладкая, голая, пурпурная или розо-
во-красная, в ареолах много желто-коричневых
или коричневых глохидий. Мякоть отличается
более светлой окраской, сочная, вкус кисло-слад-
кий, приятный. Плоды чаще всего грушевидной
или булавовидной формы, резко суженные в ос-
новании – 1.8–5.8 см длины (L) и 0.7–2.3 диам.,
отличаются в разных популяциях по форме (ко-
эффициенту удлинения) и размерам. В целом,
морфометрические параметры плодов характери-
зуются средней вариабельностью признаков:
длина (Сv – 19.1%), диаметр (14.3%) и коэффици-
ент удлинения (19.3%). В ценопопуляциях, произ-
растающих в разреженных древесно-кустарнико-
вых или высоко-разнотравно-злаковых степных
сообществах, плоды у опунций более удлиненной
формы, так как соотношение L/D составляет 2.5–
3.5, тогда как у растений, произрастающих на от-
крытых каменистых местообитаниях, – 1.6–1.9.
Количество семян на один плод варьирует значи-
тельно – от 13 до 43 (Cv – 29.8%). В каждом плоде

Рис. 2. Семена натурализовавшихся в Крыму представителей рода Opuntia. Масштабные линейки: 5 мм.
Fig. 2. Seeds of the Opuntia representatives naturalized in Crimea. Scale bars: 5 mm.
1 – O. humifusa, 2 – O. macrorhiza, 3 – O. polyacantha, 4 – O. tortispina, 5 – O. phaeacantha f. rubra, 6 – O. engelmannii var.
lindheimeri, 7 – O. tunoidea, 8 – O. fragilis.
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содержится в среднем до 25 семян (табл. 1). По
литературным данным в условиях естественного
ареала и культивирования окраска плодов меня-
ется от зеленоватого до абрикосового и красно-
коричневатого цвета, плоды мясистые, суженные
к основанию, размеры – (2.5) 3.0–5.0 см дл., 1.2–
2.0 см в диам. (Zamyatnin, 1958; Backeberg, 1976;
Pinkava, 2003; Majure, Ervin, 2007; Opuntia Web,
2015).

Семена дисковидные, 3.8–5.0 мм дл. (L), 3.9–
4.7 мм шир. (W) с относительно узким (в среднем
до 1.1 мм) и ровным ободком (периспермом) (рис.
2.1). Коэффициент удлинения (соотношение L/W)
менее 1.0, так как длина их часто меньше ширины
(табл. 1). Семенная кожура серо-желтого цвета,
поверхность матовая (рис. 2.1). Для большинства
параметров семян выявлена слабая вариабель-
ность признаков: длина (Cv – 5.0%), ширина
(3.4%), площадь (8.2%) и периметр (4.1%), тогда
как такие параметры, как ширина ободка (в наи-
более узкой части 0.2–0.5 мм, в наиболее широ-
кой части 0.6–1.8 мм) отличаются средней и вы-
сокой изменчивостью (26.7 и 35.5%, соответ-
ственно) (табл. 1). В природном ареале семена от
светло-коричневых до серых, диаметр – 3.5–4.5 мм,
ободок – до 1.0 мм (Pinkava, 2003; Opuntia Web,
2015), в культуре – до 4.0–5.0 мм (Zamyatnin,
1958). Параметры плодов и семян натурализовав-
шихся в Крыму растений O. humifusa зависят от
условий произрастания.

2. O. macrorhiza. Натурализовавшиеся расте-
ния имеют локальное распространение – в Гурзу-
фе, на территории МДЦ “Артек” (Bagrikova, Ryff,
2014b), единичные особи выявлены на территории
парка “Харакс” (пгт Гаспра). Плоды многочислен-
ные, до 6–10 экз. на кладодий (рис. 1.2), созревают
в сентябре-октябре, также как у предыдущего ви-
да, недозрелые плоды могут оставаться на расте-
ниях до начала следующего вегетационного пери-
ода. Поверхность плодов красного или розово-
красного цвета, отличаются незначительным ко-
личеством глохидий. Мякоть светлая, достаточно
плотная по консистенции, сладкая по вкусу. Пло-
ды грушевидные (рис. 1.2), по размерам и форме
имеют большое сходство с плодами O. humifusa –
2.0–5.0 см дл. и 1.2–2.2 см диам. (табл. 1). В це-
лом, морфометрические параметры плодов ха-
рактеризуются средней изменчивостью призна-
ков: длина (Сv – 14.7%), диаметр (10.6%) и коэф-
фициент удлинения (12.9%), что, вероятнее всего,
обусловлено распространением натурализовав-
шихся растений в сходных экологических усло-
виях. Однако количество семян на один плод ва-
рьирует значительно (Cv – 36.0%, при минималь-
ных и максимальных значениях от 14 до 40) (табл. 1).
Согласно литературным данным, плоды пурпур-
ные или розовые, до 5.0 см дл. (Backeberg, 1976) или
от зеленого, желтоватого до матово-красного цвета,

удлиненно-обратнояйцевидные, мясистые, голые,
2.5–4.0 см дл. и 1.5–2.8 см диам. (Pinkava, 2003).

Семена дисковидно-округлые, 4.1 мм диам., с
коэффициентом удлинения около 1.0 (табл. 1) се-
менная кожура серо-желто-коричневатого цвета,
поверхность матовая (рис. 2.2). Для большинства
параметров семян выявлена слабая вариабель-
ность признаков: ширина (7.5%), площадь (7.9%)
и периметр (3.8%), тогда как такие параметры,
как длина семян, ширина ободка в наиболее уз-
кой (0.2–0.6 мм) и в наиболее широкой (1.0–1.6 мм)
частях отличаются средней изменчивостью (12.1%,
27.0% и 15.3%, соответственно) (табл. 1). Поверх-
ность большинства семян, как и у O. humifusa,
ровная, некоторые семена имеют волнистую по-
верхность, они отличаются так же неравномерно-
стью ширины ободка. В природном ареале семена
желто-коричневые, более или менее округлые,
4.0–5.0 мм в диам., толстоватые, искривленные,
ободок широкий, выступающий на 0.5 мм (Backe-
berg, 1976; Pinkava, 2003). Натурализовавшиеся в
Крыму растения отличаются более широким
ободком у семян.

3. O. polyacantha. Натурализовавшиеся расте-
ния имеют локальное распространение – в Бала-
клаве (город федерального значения Севасто-
поль), на склонах горы Таврос, где отмечаются в
смешанных группах с O. humifusa и O. tortispina
(Bagrikova, Ryff, 2014b). Растения прямостояче-
распростертые, высотой до 0.3–0.4 м, произрас-
тают одиночно или небольшими группами. Сег-
менты зеленого цвета, округлой формы, 10–12 см,
относительно толстые (до 0.9–1.2 см). Верхняя
часть сегмента покрыта длинными светлыми (с
розоватым оттенком) колючками, в основании
окрашенными в розово-коричневый цвет, кон-
чик – в темно-коричневый цвет. В ареолах распо-
ложено до 2–3 крупных (3.5–6.0 см дл.) и 3–4 ко-
ротких (1.0–1.5 см дл.) колючек, глохидии зеле-
ного или желто-коричневого цвета (рис. 1.3).

Плоды относительно немногочисленные, от 2
до 6 экз. на кладодий, розово-красного или оран-
жево-красного цвета, от бочонкообразной до
округлой формы, закругленные в основании, обо-
док плода в верхней части заостренный, отличаются
большим количеством глохидий (рис. 1.3), сладкие
по вкусу, сочные, с плотной и относительно вяз-
кой мякотью, которая при полном созревании в
сентябре-октябре становится более рыхлой, име-
ет более светлую окраску по сравнению с поверх-
ностью плода, 2.1–3.5 дл., 1.6–2.5 шир., коэффи-
циент удлинения (L/D) – 1.1–1.9. Количество се-
мян на один плод варьирует значительно от 26 до
70 (Cv – 31.3%). В каждом плоде содержится в
среднем 45 семян (табл. 1). В недозрелых плодах
семена плохо отделяются от вязкой мякоти.

Семена дисковидные, с неровной поверхностью
и извилистым краем (рис. 2.3), 3.9–5.1 мм шир.,
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3.6–5.7 мм дл., при размерах широкой части
ободка – 1.0–2.8 мм, узкой части – 0.2–0.6 мм
(табл. 1). Семенная кожура желто-кремового цве-
та с розоватым оттенком, поверхность матовая
(рис. 2.3). Для большинства параметров семян
выявлена средняя и высокая вариабельность при-
знаков: длина (Cv – 11.6%), площадь (Cv – 19.5%),
узкая и широкая части ободка (Cv – 32.4% и 28.1%
соответственно), только такие параметры, как ши-
рина и периметр отличаются слабой изменчиво-
стью (Cv – 7.1% и 8.4% соответственно) (табл. 1).

4. O. tortispina. Натурализовавшиеся растения
имеют локальное распространение – в Балаклаве,
на склонах горы Таврос, вместе с двумя другими
таксонами (O. humifusa, O. polyacantha) (Bagrikova,
Ryff, 2014b), по внешнему виду похожи на расте-
ния O. macrorhiza, но имеют признаки, приведен-
ные для O. tortispina. По литературным данным
(Zamyatnin, 1958; Pinkava, 2003; Opuntia Web,
2015) растения O. tortispina высотой до 0.3 м, рас-
простертые, ползучие, с сегментами 6.5–20.0 см
дл. и 4.0–12.0 см шир., колючек от 1 до 9, от бело-
го до серого с бледно-коричневыми кончиками и
основаниями, иногда коричневые по всей длине,
глохидии от желтого до коричневато-белого цве-
та, до 6.0 мм дл. Наибольшее сходство выявлен-
ные в Крыму экземпляры имеют с натурализовав-
шимися в астраханских песках в Нижнем Поволжье
растениями, которые приводятся под названиями
O. tortispina Engelm. et J.M. Bigelow var. cymochila
(Engelm.) Backeb., O. cymochila Engelm. et J.M. Bi-
gelow (Sagalaev, Pilipenko, 2007; Afanas’ev, 2009).
Сложности в определении растений опунций,
произрастающих в разных регионах, привели к
тому, что в литературных источниках (Briton,
Rose, 1919; Zamyatnin, 1958; Backeberg, 1976) и ин-
тернет-ресурсах (Opuntia Web, 2015; Pinkava, 2003;
Catalogue of Life, 2020; Tropicos, 2020) растения
O. tortispina var. cymochila приводились под разны-
ми названиями: O. tortispina Engelm. et J.M. Bige-
low, O. cymochila Engelm. et J.M. Bigelow, O. tortispi-
na subsp. cymochila (Engelm. et J.M. Bigelow)
Backeb., O. tortispina var. cymochila (Engelm. et
J.M. Bigelow) Backeb., O. mesacantha Raf. var. cymo-
chila J.M. Coult. В базе данных The Plant List (2013)
O. cymochila приводится как синоним O. macrorhi-
za, а в Catalogue of Life (2020) – как синоним
O. tortispina.

Натурализовавшиеся в Крыму растения, как
правило, распростертые, характерно активное
нарастание побегов в горизонтальной плоскости,
произрастают одиночно или группами, образуя
колонии, зимой побеги сильно полегают, летом –
немного приподнимаются. Сегменты от круглой
до яйцевидной формы 5.0–8.5 см дл. и 5.0–8.0 см
шир., темно-зеленого цвета, зимой сильно смор-
щенные. Ареолы с большим количеством относи-
тельно длинных желто-коричневого цвета глохи-
дий. От 2 до 4 колючек расположено в верхней по-

ловине сегмента. Колючки светло-коричневого
цвета, более темные или почти черные в основа-
нии, 3.5–7.5 см дл. Цветки желтые. В базе данных
The Plant List (2013) O. tortispina приводится среди
синонимов O. macrorhiza, тогда как согласно Cat-
alogue of Life (2020), является признанным таксо-
ном.

Плоды относительно немногочисленные, в
среднем от 4 до 8 экз. на кладодий, красного или
красно-бордового цвета (рис. 1.4), сочные, доста-
точно мясистые, при полном созревании в сен-
тябре-октябре консистенция рыхлая, более темной
красно-фиолетовой окраски, по вкусу сладкие,
ближе к нейтральному. Также как у O. humifusa и
O. macrorhiza плоды удлиненные, небольшие –
2.4–4.8 см дл. и 1.1–1.8 диам., содержат от 17 до 44
семян (табл. 1), но отличаются от плодов этих ви-
дов по форме и окраске. Ободок плода в верхней
части чаще всего закругленный. По литератур-
ным данным плоды у O. tortispina яйцевидные, до
5 см дл. и 2–3 см диам. (Zamyatnin, 1958; Backe-
berg, 1976), мясистые, пурпурно-красные, оваль-
ные или широко яйцевидные, в основании не
сужены, голые, без шипов, до 3.0 см дл., 2.0–2.5 см
диам., пупок глубокий (Pinkava, 2003; Opuntia
Web, 2015). У растений O. cymochila плоды не
очень крупные, сладкие, пурпурной или темно-
коричневой окраски, практически полностью за-
полненные семенами. Семена дисковидные 5–6 мм
диам., с широким, выдающимся ободком (Fergu-
son, 1987; Opuntia Web, 2015). У натурализовавших
в Крыму растений морфометрические параметры
плодов характеризуются средней вариабельно-
стью признаков: длина (Сv – 14.7%), ширина (Cv –
10.0%), тогда как коэффициент удлинения, а так-
же количество семян на один плод меняется бо-
лее значительно (Cv – 22.9% и 27.0%, соответ-
ственно) (табл. 1).

Семена дисковидные, с неровной поверхно-
стью и извилистым краем (рис. 2.4), по размерам
крупнее, чем у O. macrorhiza, 4.8–6.5 мм дл., 4.3–
5.7 мм шир. Ободок шире, чем у O. humifusa и
O. macrorhiza, но уже, чем у O. polyacantha при раз-
мерах широкой части ободка – 0.9–2.6 мм, узкой
части – 0.3–0.9 мм (табл. 1). Семенная кожура се-
ро-желтого цвета, поверхность матовая (рис. 2.4).
Для большинства параметров семян выявлена
слабая вариабельность признаков: длина (Cv –
7.9%), ширина (Cv – 6.7%), площадь (Cv – 6.1%)
и периметр (Cv – 4.7%), тогда как такие парамет-
ры, как ширина ободка в широкой и узкой части
отличаются высокой изменчивостью (Cv – 31.3%
и 31.1%, соответственно) (табл. 1). Семена у O. tor-
tispina в культуре – 4.0–6.0 мм в поперечнике,
толстые правильной формы, с небольшим углуб-
лением (Zamyatnin, 1958), в условиях природного
ареала беловато-коричневые, неправильной фор-
мы, 3.0–4.0 мм шир., 4.0–6.0 мм дл., ободок 1–2 мм
(Pinkava, 2003; Opuntia Web, 2015).
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Таким образом, растения, приведенные нами
как O. tortispina, отличаются от растений O. mac-
rorhiza и O. polyacantha по форме, окраске и разме-
рам плодов, качественным признакам и количе-
ству семян. Однако существует вероятность того,
что на горе Таврос произрастают гибридные фор-
мы, так как при описании O. tortispina (Pinkava,
2003) указывается, что таксон, по-видимому, ги-
бридного происхождения, имеет промежуточные
характерные признаки от своих предполагаемых
родителей – O. macrorhiza и O. polyacantha. Обра-
щается также внимание на то, что гексаплоиды
O. tortispina могут гибридизировать с гексаплои-
дом O. phaeacantha, дополнительно образуя раз-
новидности.

5. O. phaeacantha f. rubra. Натурализовавшиеся
растения красноцветковой формы имеют локаль-
ное распространение – на территории Карадаг-
ского природного заповедника (городской округ
Феодосия), где отмечается в монодоминантных
группировках или совместно с O. humifusa в раз-
ных типах растительности в фисташковых редко-
лесьях, в степных сообществах, на рудеральных
местообитаниях и др. (Bagrikova, Ryff, 2014b,
Fateryga, Bagrikova, 2017). Плоды многочислен-
ные, до 7–10 экз. на кладодий, сочные, сладкие
по вкусу, красно-пурпурного или пурпурного
цвета, мякоть более темная, консистенция при
полном созревании рыхлая, по форме от обратно-
яйцевидных до бочонкообразных (рис. 1.5), 3.1–
5.5 см дл., 2.0–3.1 см шир., коэффициент удлине-
ния (L / D) в среднем менее 2.0. В каждом плоде
содержится в среднем около 50 семян, но число
семян на один плод варьирует значительно (Cv –
41.7%) – от 21 до 89 (табл. 1). По литературным
данным плоды у O. phaeacantha отличаются по
форме, окраске и размерам: красноватые, груше-
видной или широко-булавовидной формы, сужа-
ющиеся книзу, до 3.5 см дл. (Zamyatnin, 1958;
Backeberg, 1976), по другим данным – 3.5–4.4 см
дл., 1.9–2.8 см шир., с неглубоким или более глу-
боким пупком (Opuntia Web, 2015), от винно-
красного до пурпурного цвета, с более или менее
сочной зеленоватой, иногда красноватой или яр-
ко-красной сладкой мякотью, обратнояйцевид-
но-бочонкообразной формы на недлинной нож-
ке, 3.0–5.0 см дл., 2.0–3.0 см диам., мясистые, го-
лые, без колючек (Pinkava, 2003).

Семена у натурализовавшихся в Крыму расте-
ний дисковидно-удлиненные, с неровной по-
верхностью и извилистым краем (рис. 2.5), по
размерам часто крупнее, чем у двух предыдущих
видов, 3.9–6.8 мм дл., 3.2–5.6 мм шир. Размеры
широкой части ободка (1.3–2.8 мм) значительно
превышают размеры узкой части (0.3–1.0 мм)
(табл. 1). Семенная кожура серо-желтого цвета,
поверхность матовая (рис. 2.5). Для большинства
параметров семян выявлена средняя (длина, шири-
на, площадь) или высокая (размеры ободка) вариа-

бельность признаков (табл. 1). По литературным
данным семена желто-коричневые, округлые,
4.0–5.0 мм диам., явно выемчатые, с неровным кра-
ем, ободок выдается на 1.0 мм (Pinkava, 2003), дис-
ковидно-почковидные или неправильно округлые,
с выемкой в основании и ободком около 0.5 мм
(Opuntia Web, 2015; Nunez-Castelum et al., 2018).

У натурализовавшихся растений красноцвет-
ковой формы O. phaeacantha, выявлены более
крупные размеры семян, чем у вида в природном
ареале. Вероятно, это связано с тем, что изучен-
ные растения являются культиваром. Средняя и
высокая вариабельность морфометрических па-
раметров плодов и семян может быть обусловлена
произрастанием растений опунции в разных фи-
тоценотических условиях, описанных ранее
(Fateryga, Багрикова, 2017).

6. O. engelmannii var. lindheimeri. Наиболее рас-
пространенная на Южном берегу Крыма (от Форо-
са до Малореченского) разновидность (Bagrikova,
Ryff, 2014a). Натурализовавшиеся растения отмече-
ны также в окр. г. Саки в степной зоне полуострова,
в культуре – в г. Севастополь. Плоды многочислен-
ные, в среднем до 9–14 экз. на кладодий (рис. 1.6),
мягкие, сочные, слегка волокнистые, кисловато-
сладкие, приятные на вкус, с относительно не-
большим количеством глохидий, созревают в сен-
тябре–октябре. Окраска поверхности плодов – ко-
ричневато-бордовая или темно-красно-бордо-
вая; мякоть бордово-пурпурного цвета (рис. 1.6).
В разных популяциях в Крыму плоды варьируют
по размерам и форме (от почти округлых до гру-
шевидных, но чаще бывают овальными или бо-
чонкообразными с закругленным основанием.
Плоды крупные, до 8.0 см дл., до 4.7 см диам., со-
отношение длины к диаметру менее 2.0. В каждом
плоде содержится в среднем до 200 семян, но ко-
личество семян значительно варьирует (Cv –
31.5%). Плоды отличаются средней вариабельно-
стью признаков: длина (Cv – 15.5%), ширина (Cv –
12.1%), коэффициент удлинения (Cv – 6.1%)
(табл. 1), обусловленной, вероятнее всего, произ-
растанием растений в разных фитоценотических
условиях. В соответствии с литературными дан-
ными плоды так же отличаются по форме, окрас-
ке и размерам: пурпурные, грушевидной или про-
долговатой формы, 3.5–5.5 см дл. (Zamyatnin,
1958; Backeberg, 1976), от пурпурного до красно-
вато-пурпурного цвета, часто грушевидные, 3.0–
7.0 см дл., 2.5–3.0 (4.0) см диам., без колючек, с
неглубоким пупком. Плоды очень сочные, мя-
коть и сок плодов свекольно-красные (Opuntia
Web, 2015).

Семена округло-дисковидные, мелкие (рис. 2.6),
до 4.1 мм в диам., с широким ободком (от 0.5 до 1.3
мм). Для ряда параметров выявлена средняя вариа-
бельность признаков: площадь (Cv – 19.4%), шири-
на ободка в узкой и широкой части (Cv – 19.6% и
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14.8% соответственно), тогда как показатели дли-
ны (Cv – 5.4%), ширины (Cv – 3.7%) и периметра
(Cv – 9.6%) меняются незначительно (табл. 1). Се-
менная кожура кремово-светло-серого цвета, за-
родыш выделяется более темной окраской, по-
верхность матовая (рис. 2.6). В условиях природ-
ного ареала семена желто-коричневые,
неправильной формы, от округлых до удлинен-
ных 2.5–6.0 мм дл., 2.0–5.0 мм шир., с узким
ободком (Opuntia Web, 2015). У натурализовав-
шихся в Крыму растений отмечен более широкий
ободок семян.

7. O. tunoidea. В культуре встречается достаточ-
но часто, тогда как натурализовавшиеся растения
отмечены лишь в отдельных пунктах южнобере-
жья Крыма (Bagrikova, Ryff, 2014b). На данном
этапе исследований видовая принадлежность
установлена предварительно. Согласно базе дан-
ных The Plant List (2013), является признанным
таксоном, тогда как в Catalogie of Life (2021) при-
водится как синоним Opuntia stricta var. dillenii
(Ker Gawl.) L.D. Benson. В некоторых источниках
(Briton, Rose, 2019; Opuntia Web, 2020) отмечается
сходство O. tunoidea с O. dillenii (Ker Gawl.) Haw. и
O. bentonii Griffiths. Но культивируемые и натура-
лизовавшиеся в Крыму растения отличаются от
вышеприведенных таксонов. Растения высокие,
до 0.7–1.2 м в высоту и 1.0–1.2 м в диаметре, могут
образовывать заросли. Сегменты светло- или си-
зо-зеленого цвета, от продолговатой до овальной
формы, до 30.0 см дл., 25.0 см шир. Колючек 1–2,
часто одиночные, распределены практически по
всему сегменту, лимонно- или соломенно-желто-
го цвета. Глохидии такого же цвета, многочислен-
ные, длинные (1.0–1.5 см). Цветки светло-желто-
го или желтого цвета. Плоды многочисленные, до
10–15 экз. на кладодий, красновато-пурпурного
цвета, грушевидной формы (рис. 1.7), до 7.5 см
дл., 4.0 см диам., при полном созревании диаметр
более 4.0 см, пупок слегка вдавленный или имеет
почти ровную поверхность, отличаются большим
количеством глохидий, характеризуются слабой и
средней вариабельностью признаков (табл. 1;
рис. 1.7). В отличие от предыдущего таксона, пло-
ды у O. tunoidea чаще всего не успевают созреть до
окончания вегетации и остаются на растении до
следующего вегетационного сезона. Мякоть бо-
лее темной пурпурной окраски, сочная, волокни-
стая, нейтральная или кисло-сладкая на вкус.

Семена мельче, чем у предыдущего таксона –
3.0–4.0 мм в диам., отличаются более неровной
поверхностью, а также более узким по сравнению
с O. engelmannii var. lindheimeri ободком (0.6–1.3 мм в
широкой части и 0.2–0.4 мм в узкой части). Для
всех параметров семян выявлена слабая (Cv –
3.7–6.1%) и средняя (Cv – 11.8–16.0%) вариабель-
ность признаков (табл. 1). Семенная кожура жел-
то-серого цвета, зародыш – кремово-зеленовато-
серого цвета, поверхность матовая (рис. 2.7).

8. O. fragilis. Натурализовавшиеся растения
имеют локальное распространение – на мысе Ай-
Тодор, а также на территории парка “Харакс” (пгт
Гаспра). Плоды малочисленные, 1–2, редко 3 экз.
на сегмент, светло-серого или желтоватого цвета,
сухие, усеченные и вогнутые наверху, с очень ко-
лючими короткими шипиками, несъедобные, до
1.0–2.0 см дл., 0.7–1.1 см диам., немного удлинен-
ные (рис. 1.8). Морфометрические параметры
плодов характеризуются средней вариабельно-
стью признаков: длина (Сv – 17.9%), диаметр
(Сv –14.4%) и соотношение длины к диаметру
(Сv –12.5%) (табл. 1). В условиях естественного
ареала и в культуре плоды сухие и очень колючие,
могут быть немного более крупными – 1.0–3.0 см
дл., 0.8–1.5 см диам. (Zamyatnin, 1958; Backeberg,
1975; Pinkava, 2003).

Плоды содержат небольшое количество семян –
4–14 (Сv – 37.6%), плотно прилегающих друг к
другу. Семена плоские, округлой или слегка про-
долговатой формы, с неровной поверхностью и
искривленными краями. Отличаются от семян
всех натурализовавшихся в Крыму опунций са-
мыми крупными размерами, до 7.2 мм шир. (Cv –
9.6%), до 6.2 мм дл. (Cv – 13.9%). Также как у
O. humifusa, соотношение длины к ширине менее
1.0. В целом, большинство параметров семян ха-
рактеризуются слабой и средней вариабельностью
признаков, только ширина ободка (1.1–2.9 мм) зна-
чительно варьирует (Cv – 26.6–41.6%) (табл. 1).
Cеменная кожура светло-желтого цвета, поверх-
ность матовая (рис. 2.8). В природном ареале се-
мена от светло-коричневых до серых, диаметром
5.0–6.0 мм, ободок 1.0–1.5 мм (Pinkava, 2003), по
другим литературным источникам приводится
желтый цвет семенной кожуры (Backeberg, 1976) и
размеры 5.0–7.0 мм в поперечнике (Zamyatnin,
1958).

Сравнительный анализ натурализовавшихся в
Крыму представителей рода Opuntia показал, что
наиболее крупные (до 7.3–8.2 см дл. и 3.9–4.7 см
диам.) плоды формируются у O. engelmanii var.
lindheimeri и O. tunoidea, при этом у этих таксонов
выявлены самые мелкие семена, у которых шири-
на ободка также отличается минимальными раз-
мерами. Установлено, что в самых мелких плодах
(у O. fragilis до 2 см) выявлено минимальное коли-
чество семян, отличающихся максимальными
размерами. У трех таксонов (O. humifusa, O. mac-
rorhiza, O. tunoidea) плоды, как правило, имеют
грушевидную (или булавовидную), суженную в
основании форму. Для остальных таксонов ха-
рактерна яйцевидная, овальная или бочонкооб-
разная форма плодов. У всех изученных опунций
семена занимают значительную часть объема
плода. Семена твердые, сплюснутые, часто округ-
ло-дисковидной, иногда неправильной уплощен-
но-почковидной формы, зародыш хорошо выра-
жен, в виде запятой, окружен узким или широким
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ободком, с ровным или извилистым краем. Наи-
меньшие отличия выявлены по такому параметру
как ширина ободка семян в узкой части. Установ-
лено, что размеры плодов и семян отличаются у
изученных представителей рода Opuntia, однако
изменчивость количественных параметров у каж-
дого таксона является слабой (Cv, до 10.0%) или
средней (Cv, до 30.0%), что предположительно
может указывать на их видовую или инфравидо-
вую специфичность и в дальнейшем может быть
использовано при идентификации и уточнении
таксономической принадлежности растений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате проведенных исследований уста-

новлено, что плоды и семена натурализовавших-
ся в Крыму представителей рода Opuntia по мор-
фологическим и морфометрическим параметрам,
в целом, соответствуют таковым, описанным в
литературных (Zamyatnin, 1958; Backeberg, 1976) или
интернет (Pinkava, 2003) источниках, но для некото-
рых таксонов выявлены отличия. Низкий показа-
тель коэффициента вариации (Cv, до 10.0%) шири-
ны и длины семян у большинства изученных таксо-
нов указывает на незначительную вариабельность
этих признаков. Высокой изменчивостью отлича-
ются такие признаки, как ширина ободка семян
(Cv – 15.0–42.0%), количество семян в плодах
(Cv – 24.0–47.0%). Установлено, что значимыми
качественными признаками плодов являются их
форма, цвет, консистенция мякоти; у семян – их
форма, окраска поверхности семенной кожуры,
ширина ободка. Форма и размеры плодов, семян
в целом, в том числе показатели длины и ширины
семян, форма и размеры ободка могут быть при-
няты во внимание для дифференциации и иден-
тификации таксонов в пределах рода Opuntia, так
как результаты недавно проведенных исследова-
ний доказали наличие у представителей подсе-
мейства Opuntioideae корреляции между призна-
ками семян, размерами генома и инвазивностью
(Novoa et al., 2016; Lopes et al., 2021).

Таким образом, сделанное нами описание
плодов и семян натурализовавшихся представи-
телей рода Opuntia, данные по качественным и
количественным признакам, в том числе форма,
ширина и длина семян, их окраска, подтвержда-
ют или дополняют сведения, приведенные ранее.
Они могут быть включены в качестве дополни-
тельного материала при описании представите-
лей подсемейства Opuntioideae и в определители
растений.
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Features of Fruits and Seeds of Opuntia (Cactaceae) Species Naturalized in Crimea

N. A. Bagrikovaa,#, L. E. Ryffa, E. S. Chichkanovaa, and Ya. A. Perminovaa

a Nikita Botanical Gardens – National Scientific Center of the Russian Academy of Sciences
Nikitsky Spusk, 52, Nikita vil., Yalta, 298648, Russia

#e-mail: nbagrik@mail.ru

The paper presents the results of studies of the fruits and seeds of Opuntia representatives naturalized on the
territory of the Crimean Peninsula: Opuntia engelmannii Salm-Dyck ex Engelm. var. lindheimeri (Engelm.)
U. Guzman et Mandujano, O. fragilis (Nutt.) Haw., O. humifusa Raf., O. macrorhiza Engelm., O. polyacantha
Haw., O. phaeacantha Engelm. f. rubra Späth., O. tortispina Engelm. et J.M. Bigelow, O. tunoidea Gibbes.
The morphological and morphometric parameters of fruits and seeds were studied and described and their
characteristics are provided. The most characteristic distinсtive features of the fruits are their shape, color, as
well as the consistence and color of the pulp, and such characteristics of seeds as their size, surface texture and
the rim width. The obtained results can be used for the taxa identification and for compiling the keys for iden-
tification of the Opuntioideae subfamily.

Keywords: cactus pear, Cactaceae, seed, fruit, morphology, naturalization, Crimean Peninsula
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Приведены новые данные о распространении 12 видов сосудистых растений. Впервые для Амур-
ской области отмечены 9 новых видов (Arctium minus (Hill) Bernh., Carduus acanthoides L., Sinapis ar-
vensis L., Callitriche hermaphroditica L., Atriplex patens (Litv.) Iljin, Chenopodium virgatum Thunb., Thladi-
antha dubia Bunge, Cyperus difformis L., Leonurus cardiaca L.), 8 видов впервые отмечены для Нижне-
Зейского флористического района и 1 вид – для Даурского флористического района. Подтверждено
более широкое распространение в Амурской области евразийского вида Bolboschoenus planiculmis,
евросибирского вида Centaurea pseudomaculosa и наличие в Амурской области европейского вида
Leucanthemum vulgare. Появление новых таксонов и более широкое распространение видов (находок
последних лет) на территории области может быть связано как с масштабным строительством круп-
ных промышленных объектов, так и с развитием туризма.

Ключевые слова: сосудистые растения, Амурская обл., Нижне-Зейский флористический район, Да-
урский флористический район

DOI: 10.31857/S0006813621100124

В результате проведенных исследований на
территории Амурской области были отмечены
новые для региона находки и уточнено распро-
странение ряда видов аборигенной и адвентив-
ной флоры. При подготовке статьи частично ис-
пользованы материалы Гербария LE и Гербария
ABGI (Амурский филиал БСИ ДВО РАН). Назва-
ния растений даны по сводке С.К. Черепанова
(Czerepanov, 1995) с учетом новых дополнений,
приводимых в базе данных International Plant Names
Index (IPNI). Флористические районы Дальнего
Востока России (РДВ) указаны по С.С. Харкевичу
(Kharkevich, 1985). Виды в списке приведены со-
гласно латинскому алфавиту. Гербарные образцы
растений хранятся в Амурском филиале Ботани-
ческого сада-института ДВО РАН (АФ БСИ ДВО
РАН), дубликаты переданы в Ботанический ин-
ститут РАН им. В.Л. Комарова (LE) и Москов-
ский государственный университет им. М.В. Ло-
моносова (MW).

Asteraceae
Arctium minus (Hill) Bernh. – Благовещенский

р-н, окр. пос. Чигири, берег Чигиринского водо-
хранилища, 50.345975, 127.537037, вторичные ме-
ста, редко. 09.09.2020. Е.В. Лесик (Аистова),
Г.Ф. Дарман, А.П. Сухоруков; Тамбовский р-н, с.
Садовое, 50.158707, 127.871549, на пустых участках
вдоль улиц и у заброшенных домов, единично и
небольшими группами. 12.09.2020. Г.Ф. Дарман,
А.П. Сухоруков.

Европейский вид, отмеченный как заносный
вид для Уссурийского флористического района
(Barkalov et al., 1992), острова Сахалин (Barkalov,
Taran, 2004) и для флоры Нижнего Приамурья
(Kryukova, 2013).

Впервые указывается для территории Амур-
ской области и Нижне-Зейского флористическо-
го района и в настоящее время его можно отнести
к эунеофитам, ксенофитам и эпекофитам.

Carduus acanthoides L. – Благовещенский р-н,
Прядчинские озера, 50.890708, 127.7887759, сби-

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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тые места, единично. 10.09.2020. А.П. Сухоруков,
Г.Ф. Дарман.

Вид, преимущественно распространенный в
Европе, Малой Азии и на Кавказе. Отмечен как
заносный вид для Уссурийского и Бурейского
флористических районов (Barkalov et al., 1992;
Schlotgauer et al., 2001; Antonova, 2009; Rubtsova,
2017).

Впервые указывается для территории Амур-
ской области и Нижне-Зейского флористическо-
го района, рассматривается нами как эунеофит,
ксенофит и эпекофит.

Centaurea pseudomaculosa Dobrocz. – Свобод-
ненский район. 30 км от г. Свободный, обочина фе-
деральной трассы, единично. 18.07.2020 г. Е.В. Ле-
сик (Аистова), Т.Н. Веклич, Н.А. Кочунова.
(51.42044, 128.11355); окр. г. Шимановска, около
7 км от города, по обочине старой автодороги
Свободный–Шимановск, небольшая группа из
8–10 растений. 26.09.2010. А.В. Шатохина (51.986656,
127.717288). Евросибирский вид. На территории
Дальнего Востока в качестве заносного растения
отмечался в Приморском и Хабаровском краях
(Barkalov et al., 1992; Antonova, 2009) и ранее в
Амурской области только в Серышевском районе
(Starchenko, Darman, 2011). Новые находки под-
тверждают более широкое распространение вида
в Нижне-Зейском флористическом районе. Рас-
сматривается нами как эунеофит и эпекофит.

Leucanthemum vulgare Lam. – окр. г. Благовещен-
ска, 50.318689, 127.486547, изредка вдоль трассы
Благовещенск–Аэропорт. 06.07.2020; 01.09.2020.
Г.Ф. Дарман. Европейско-центральноазиатский
вид, натурализовавшийся в естественных ценозах
многих (в т.ч. и Нижне-Зейского) флористиче-
ских районов Российского Дальнего Востока
(Barkalov et al., 1992; Schlotgauer et al., 2001; Anton-
ova, 2009; Kryukova, 2013, Rubtsova, 2017). В реги-
ональном Гербарии (VLA) сбор из Амурской об-
ласти, на который ссылаются В.Ю. Баркалов и др.
(Barkalov et al., 1992), не обнаружен.

Наша находка подтверждает наличие L. vulgare
в Амурской обл. и Нижне-Зейском флористиче-
ском районе (как эунеофит, эргазиофигофит и
эпекофит).

Brassicaceae
Sinapis arvensis L. – окраина г. Благовещенска,

ул. Нагорная, 50.297371, 127.481398, пустыри по
обочине грунтовой дороги, среди сорной расти-
тельности. 18.06.2020. Г.Ф. Дарман, Е.В. Анды-
шева. Растения произрастали группами, различа-
лись по высоте, стадии вегетации и находились в
хорошем состоянии. Средиземноморский вид,
широко распространенный во многих европей-
ских странах и европейской части России (Doro-
feyev, 2002). Указывается для многих флористиче-

ских районов Российского Дальнего Востока, как
адвентивный рудеральный вид (Berkutenko, 1988;
Antonova, 2009; Kryukova, 2013; Rubtsova, 2017).
Впервые указывается для территории Амурской об-
ласти и Нижне-Зейского флористического района.
В настоящее время его можно отнести к эунеофи-
там и эпекофитам.

Callitrichaceae
Callitriche hermaphroditica L. – окр г. Сковоро-

дино, у моста через Б. Невер, в воде, (54.00278,
123.59111). 09.08.2018. Г.Ф. Дарман. Евразиатско-
североамериканский вид, указывается для мно-
гих флористических районов Российского Даль-
него Востока, в основном, вблизи морского побе-
режья и по долинам крупных рек (Tzvelev, 1996;
Kryukova, 2013; Rubtsova, 2017). Обнаруженная
популяция была в хорошем состоянии, растения
произрастали совместно с водной формой Sparga-
nium hyperboreum Laest и находились в фазе цвете-
ния и плодоношения.

Впервые указывается для территории Амурской
области и Даурского флористического района.

Chenopodiaceae
Atriplex patens (Litv.) Iljin – г. Благовещенск, ул.

Первомайская, 50.253132, 127.571686, пустырь на
месте разрушенного дома. 07.09.2020. Е.В. Лесик
(Аистова), Г.Ф. Дарман; ул. Северная, 50.273792,
127.532467, у берега р. Бурхановки, 09.09.2020.
А.П. Сухоруков, Г.Ф. Дарман, Е.В. Лесик (Аисто-
ва); ул. Степана Разина, 50. 329493, 127.570042, обо-
чина дороги, 10.09.2020, А.П. Сухоруков, Г.Ф. Дар-
ман; ул. Театральная, 50.302487, 127.558942, обочи-
на дороги, 11.09.2020, А.П. Сухоруков, Г.Ф.
Дарман. Галофильный вид, обычно встречаю-
щийся по солонцам и краям солончаков в степ-
ной зоне Евразии и имеющий вторичный ареал в
Приморье, Хабаровском крае, Магаданской и Са-
халинской областях (Sukhorukov, 2006). Все сбо-
ры сделаны из вторичных местообитаний, не ис-
пытывающих сильного засоления. До сих пор не-
ясно, является ли вид аборигенным или заносным,
однако отсутствие засолений скорее свидетельству-
ет о вторичном характере ареала A. patens в Амур-
ской области. Впервые указывается для территории
Амурской области и Нижне-Зейского флористи-
ческого района.

Chenopodium virgatum Thunb. – Тамбовский р-н,
дорога из дер. Толстовка в гор. Благовещенск,
28.08.1910, М. Короткий (LE) sub C. album. Cheno-
podium virgatum описан из Японии (UPS, фото!), и
таксономия вида оставалась неясной. Вид указы-
вали в примечаниях к C. album как разновид-
ность, встречающуюся на Дальнем Востоке (ср.
Iljin, 1936) или как подвид C. acuminatum Willd.
subsp. virgatum (Thunb.) Kitamura, синонимизиро-
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вав этот таксон с C. vachelii Hook. et Arnott (Zhu et
al., 2003), что неверно вследствие разной морфо-
логии обоих таксонов. В последней обобщающей
сводке по Дальнему Востоку C. virgatum считается
отсутствующим (Ignatov, 1988), однако c террито-
рии всей южной части континентального Дальне-
го Востока имеются старые сборы с территории
Приморского, Хабаровского краев и Амурской
области (LE!). Вид хорошо отличается от C. album L.
высотой стебля до 2 м, ланцетными и цельно-
крайными листьями и килеватыми семенами.
В настоящее время C. virgatum найден в Европей-
ской России как заносный вид (Sukhorukov, 2014)
с неясным инвазионным статусом. Род Chenopo-
dium L. на территории Дальнего Востока и Китая
до сих пор является критическим; новые молеку-
лярно-филогенетические исследования с после-
дующей таксономической ревизией уже начаты
(Sukhorukov et al., in prep.). Согласно карпологи-
ческим результатам (Sukhorukov, Zhang, 2013;
Sukhorukov, 2014), вид относится к роду Chenopo-
dium s.str.

Cucurbitaceae
Thladiantha dubia Bunge – г. Благовещенск, ул.

Артиллерийская, 50.257838, 127.502271, среди ку-
старников. 29.07.2019. Г.Ф. Дарман; г. Благове-
щенск, ул. Ленина, 50.257482, 127.538996, среди
посадок сирени. 26.08.2020. Г.Ф. Дарман; г. Бла-
говещенск, ул. Северная, на пустыре, 50.274023,
127.528254, 10.09.2020, Г.Ф. Дарман, Е.В. Лесик
(Аистова), А.П. Сухоруков. Встречается как деко-
ративное на приусадебных участках растение,
ускользающее из культуры на пустыри и забро-
шенные участки.

Восточноазиатский вид, указывается для Бу-
рейского, Уссурийского и Южно-Сахалинского
флористических районов (Probatova, 1987; Kryu-
kova, 2013). Впервые указывается для территории
Амурской области и Нижне-Зейского флористи-
ческого района. В настоящее время его можно от-
нести к эунеофитам, эргазио-ксенофитам и эпе-
кофитам.

Cyperaceae
Bolboschoenus planiculmis (F.Schmidt) T. V. Egor-

ova – Амурская обл., Благовещенский р-н, ж.-д.
ст. Моховая Падь, 50.369482, 127.621164, по влаж-
ным местам. 09.09.2020. Г. Ф. Дарман, А. П. Сухо-
руков, Е. В. Лесик (Аистова).

Евразийский вид, отмеченный на Камчатке,
Сахалине, севере Хабаровского края и юге При-
морского края (Kozhevnikov, 1988a; Kryukova,
2013). В 2017 г. растение было обнаружено в Там-
бовском районе и нахождение вида было досто-
верно подтверждено для Амурской области (Dar-
man et al., 2019). Обнаруженная новая популяция

была в хорошем состоянии, растения произраста-
ли совместно с Cyperus difformis, Eleocharis sp.,
Echinochloa crus-galli и находились в фазе плодо-
ношения. Новая находка подтверждают более
широкое распространение вида в Нижне-Зей-
ском флористическом районе.

Cyperus difformis L. Амурская обл., Благовещен-
ский р-н, ж.-д. ст. Моховая Падь, по влажным ме-
стам. 50.369482, 127.621164, 09.09.2020. Г.Ф. Дар-
ман, А.П. Сухоруков, Е.В. Лесик (Аистова) (LE).

Субкосмополитный вид, отмечен для Уссурий-
ского, Южно-Курильского, Бурейского флори-
стических районов (Kozhevnikov, 1988b; Schlot-
gauer и др., 2001; Rubtsova, 2017). Встречается спо-
радически, небольшими группами. Обнаруженная
нами популяция была в хорошем состоянии, рас-
тения произрастали совместно с Bolboschoenus pla-
niculmis, Echinochloa crus-galli, Eleocharis sp. и на-
ходились в фазе плодоношения. Впервые указы-
вается для территории Амурской области и
Нижне-Зейского флористического района.

Lamiaceae
Leonurus cardiaca L. (= L. quinquelobatus Gilib.) –

г. Благовещенск, 50.318628, 127.479477, опушка
лесной территории Амурского филиала БСИ
ДВО РАН. 10.07.2014. Г.Ф. Дарман; г. Благове-
щенск, ул. Калинина, район набережной Амура,
50.257206, 127.518379, среди древесно-кустарни-
ковой растительности. 28.07.2019, Г.Ф. Дарман.

Европейский вид, как заносный отмечен в Ус-
сурийском и Бурейском флористических районах
(Probatova, Krestovskaya, 1995; Kryukova, 2013;
Rubtsova, 2017). Наблюдение за L. cardiaca на терри-
тории Амурского филиала в течение 4-х лет показа-
ли, что растения активно размножаются и часто со-
здают аспект, полностью вытесняют другие виды.
Впервые указывается для территории Амурской об-
ласти и Нижне-Зейского флористического райо-
на.
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NEW PLANT RECORDS IN AMUR REGION
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New data on the distribution of 12 vascular plant species are given. Nine species are reported as new records
for Amur Region (Arctium minus (Hill) Bernh., Carduus acanthoides L., Sinapis arvensis L., Callitriche her-
maphroditica L., Atriplex patens (Litv.) Iljin, Chenopodium virgatum Thunb., Thladiantha dubia Bunge, Cype-
rus difformis L., Leonurus cardiaca L.); 8 of them are new for Lower Zeya f loristic province and 1 species is
new for Daurian floristic province. New findings of Bolboschoenus planiculmis, Centaurea pseudomaculosa
and Leucanthemum vulgare are cited. The increasing number of alien species and their naturalization may be
related to a large-scale development of both industrial sitesand tourism.

Keywords: vascular plants, Amur Region, Lower Zeya f loristic province, Daurian floristic province
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Обнаружено новое местонахождение редкого реликтового вида Brasenia schreberi J.F. Gmel. на севере
Приморского края, в Тернейском районе.
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тения
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С 1 по 22 августа 2019 года в Тернейском райо-
не, в окрестностях Сихотэ-Алинского заповедни-
ка, проводились ботанические исследования, в
ходе которых были обнаружены новые для райо-
на популяции водных растений. Наиболее цен-
ной находкой оказалась бразения Шребера
(Brasenia schreberi J.F. Gmel.).

Бразения Шребера – многолетнее водное рас-
тение из семейства Cabombaceae, распространен-
ная в Северной и Центральной Америке, Индии,
Африке, Австралии и в Восточной Азии (Tzvelev,
1987). В России бразения Шребера встречается в
озерах в долинах рек Амур, Бурея, Уссури, а также
в южных районах Приморского края (рис. 1). На
территории России бразения находится на север-
ной границе своего ареала и занесена в Красную
книгу Российской Федерации (Krasnaya…, 2008c)
как вид, находящийся под угрозой исчезновения,
и в Красную книгу Приморского края (Krasnaya…,
2008b), как угрожаемый (EN), а также в ряд Крас-
ных книг других регионов (Krasnaya…, 2006;
Krasnaya…, 2008a; Krasnaya…, 2009).

Популяция Brasenia schreberi была найдена в
3.5 км восточнее поселка Терней, недалеко от
границы Сихотэ-Алинского заповедника, в не-
большом озере. Степень зарастания водной по-
верхности озера этим видом составляла от 10 до
15%, размещение неравномерное с образованием
островков, растения произрастали на глубине

1.5–2 м, фенологическое состояние на момент
обнаружения – растения в стадии массового цве-
тения. Генеративные особи составляли около
50% от общего количества всех растений бразе-
нии. Общее состояние популяции удовлетвори-
тельное. Приводим ниже полную этикетку:

Brasenia schreberi – Приморский край, Терней-
ский р-н, 3.5 км В п. Терней, озерцо посреди бо-
лота на левом берегу Серебрянки (оз. Утиное), на
торфяном дне, 45.053363° с.ш., 136.65442° в.д.,
16.08.2019, М. Григорьян (IBIW).

Озеро Утиное, по берегам которого была най-
дена бразения, площадью 1378 м2 находится по-
среди торфяного болота. По его берегам росла
Menyanthes trifoliata L. и осоки. Глубина озера
вдоль берега составляла не менее 150 см, однако
ближе к центру слой торфа подходил близко к по-
верхности воды и даже образовывал острова. По-
мимо бразении, недалеко от берега встречались
Nymphaea tetragona Georgi и Nuphar pumila (Timm)
DC. На болоте есть еще два озера, однако в них
бразения не была обнаружена.

Учитывая то, что бразения при благоприятных
условиях может образовывать заросли со 100%
покрытием водной глади, степень зарастания им
озера Утиного относится к небольшой. Так же
примечательно, что во время флористических ра-
бот в этом районе в 2000 году сотрудниками Си-
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хотэ-Алинского заповедника бразения Шребера
не была обнаружена. Исходя из этого можно сде-
лать предположение, что данный вид появился
здесь не так давно, что говорит в пользу его рас-
пространения из южных районов Приморского
края на север.

Найденная популяция бразении Шребера до-
полняет известное распространение вида. Наход-
ка является самой северной точкой произраста-
ния вида вдоль побережья Приморского края.
Вполне возможно, что более тщательное обследова-
ние северных районов края выявит новые места его
произрастания. Находка расширяет наши пред-
ставления о распространении бразении на террито-
рии России. Из-за близости популяции к насе-
ленному пункту необходимо организовать охрану
озера Утиное для сохранения редкого вида.

Гербарные образцы обнаруженной популяции
депонированы в гербариях Института биологии
внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН (IBIW),
Ботанического сада-института ДВО РАН (VBGI)
и в гербарии Сихотэ-Алинского государственно-
го биосферного заповедника. Данные о распро-

странении вида взяты из монографии “Сосуди-
стые растения советского Дальнего Востока” (Tz-
velev, 1987), Красных книг Еврейской автономной
области (Krasnaya…, 2006), Хабаровского края
(Krasnaya…, 2008a), Приморского края (Krasnaya…,
2008b) и Амурской области (Krasnaya…, 2009).
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Приводятся сведения о двух новых видах для флоры сосудистых растений острова Сахалин – Poten-
tilla centigrana Maxim. и P. paradoxa Nutt. ex Torr. et Gray. Указываются места их произрастания и сте-
пень участия в растительных сообществах.
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Род Potentilla L. является одним из наиболее
крупных в семействе Rosaceae Juss., охватывает
более 400 видов, распространенных, главным об-
разом, в северном полушарии Земли. На россий-
ском Дальнем Востоке (РДВ) этот род включает
79 видов и подвидов, отдельные представители
которых встречаются практически во всех его
флористических районах и природных зонах. Из
них для Сахалина и Курильских островов указы-
ваются 15 видов (Yakubov et al., 1996). Только на
острове Сахалин произрастают 12 видов, среди
которых 4 таксона (Potentilla argentea L., P. ca-
nescens Bess., P. goldbachii Rupr., P. norvegica L.) яв-
ляются заносными (Barkalov, Taran, 2004). Вместе
с тем проведенные в 2018–2019 гг. исследования
позволили выявить нам еще два новых вида – Po-
tentilla centigrana Maxim. и P. paradoxa Nutt. ex Torr.
et Gray ( = P. supina L. subsp. paradoxa (Nutt. ex Torr.
et Gray) Soják), сведения о которых в известных
опубликованных работах для флоры острова Са-
халин отсутствуют (Voroshilov, 1966, 1982; Opre-
delitel…, 1974; Yakubov et al., 1996; Barkalov, Taran,
2004; Sugawara, 1940 и др.).

Ниже дается характеристика мест сбора двух
новых видов Potentilla на острове Сахалин и при-
водятся описания растительных сообществ с их
участием. Номенклатура таксонов приведена в
соответствии с International Plant Names Index (ip-
ni.org).

Potentilla centigrana Maxim. – 1) пригородные
леса г. Южно-Сахалинска, 46°58' с. ш. 142°49' в. д.,
долина р. Рогатка, лиственничник разнотравный
(Laricetum cajanderi varioherbosum), 21 VII 2018; 2)

западный макросклон горы Российская, 46°57' с.
ш. 142°49' в. д., лиственничник папоротниковый
(Laricetum cajanderi filicosum), 17 VII 2019. – Широко
распространенный восточноазиатский вид. На
территории РДВ встречается в Еврейской авто-
номной области, Хабаровском и Приморском
краях, вне России – в Японии, Китае (Yakubov
et al., 1996). Растения обнаружены на 2-х участ-
ках, удаленных друг от друга на расстоянии около
4 км, в фазе цветения и плодоношения. Высота
растений варьирует в пределах 30–40 см. В соста-
ве подчиненных ярусов лиственничника разно-
травного нет явного доминанта, и их в целом сла-
гает довольно большое количество сосудистых
растений (до 35 видов). Кустарниковый ярус раз-
реженный (проективное покрытие 15%), в его со-
ставе равное участие принимают Acer ukurunduen-
se Trautv. et C.A. Mey., Ribes sachalinense Nakai, Spi-
raea betulifolia Pall., Rosa acicularis Lindl. Травяно-
кустарничковый ярус образуют преимуществен-
но лесные и луговые виды с общим проективным
покрытием 80%. По разреженным ценоячейкам в
основном встречаются Calamagrostis langsdorffii
(Link) Spreng., Solidago dahurica (Kitag.) Kitag. ex
Juz., Fimbripetalum radians (L.) Ikonn., Sasa kurilen-
sis Makino et Shibata, Maianthemum bifolium (L.)
F.W. Schmidt, Lycopodium clavatum L., Coptis trifolia
Salisb., Thalictrum minus L., Leptorumohra amurensis
(Christ) Tzvelev, Osmundastrum asiaticum (Fernald)
X.C. Zhang, Carex laevissima Nakai, Waldsteinia ter-
nata Fritsch, Impatiens noli-tangere L., Cardamine leu-
cantha (Tausch) O.E. Schulz, Cardamine regeliana
Miq., Ranunculus repens L., Polygonatum maximowic-
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zii F. Schmidt, Trillium camschatcense Ker-Gawl.,
Paris verticillata M. Bieb., а также отдельные пред-
ставители сахалинского крупнотравья – Cacalia
robusta Tolm., Senecio cannabifolius Less., Heracleum
lanatum Michx., Filipendula camtschatica (Pall.) Max-
im., Angelica ursina Regel, Petasites amplus Kitam. и
единично некоторые другие виды растений. Мо-
хово-лишайниковый покров присутствует только
возле комлей стволов деревьев и сформирован из
Ptilidium pulcherrimum (Wed.) Hampe, Abietinella ab-
ietina (Hedw.) Fleisch., Hylocomium splendens
(Hedw.) B. S. G., проективное покрытие которых
не превышает 5%.

В лиственничнике папоротниковом травяно-
кустарничковый ярус представлен преимуще-
ственно лесными видами, с явным доминирова-
нием папоротников – Leptorumohra amurensis,
Gymnocarpium dryopteris Newman, Phegopteris con-
nectilis (Michx.) Watt. и др. Общее проективное по-
крытие их составляет 85%. В обоих характеризуе-
мых сообществах Potentilla centigrana встречается с
обилием “sol” и покрытием 1–2%.

Potentilla paradoxa Nutt. ex Torr. et Gray – о-в
Сахалин, пригородные леса г. Южно-Сахалин-
ска, пойма р. Еланьки, разнотравный луг, 02 VIII
2018. – Азиатско-североамериканский вид, мезо-
гигрофит, встречается в восточных районах Рос-
сии (Урал, Зап. и Вост. Сибирь, Дальний Восток).
Растения P. paradoxa обнаружены в фазе оконча-
ния цветения и начале плодоношения, высота их
варьирует от 20 до 45 см. Произрастают рассеян-
но, покрытие около 3%. В травяно-кустарничко-
вом ярусе в целом отмечено 40 видов, общее про-
ективное покрытие их достигает 98%. Первый
подъярус (высота 110–170 см) формируют разре-
женные куртинки сахалинского крупнотравья:
Cacalia robusta Tolm., Senecio cannabifolius, Filipen-
dula camtschatica, Cirsium kamtschaticum Ledeb., An-
gelica ursina, Petasites amplus, а также Aralia cordata
Thunb. В других подъярусах весьма обычными яв-
ляются Achillea asiatica Serg., Artemisia vulgaris L.,
Aster glehnii F. Schmidt, Gnaphalium uliginosum L.,
Pilosella aurantiaca (L.) F.W. Schultz et Sch. Bip.,
Fimbripetalum radians, Stellaria longifolia Muehl. ex
Willd., Equisetum arvense L., Trifolium repens L.,
Pteridium aquilinum (L.) Kuhn, Calamagrostis langs-
dorffii, Cimicifuga simplex Wormsk., Solidago dahuri-
ca, Corydalis ambigua Cham. et Schltdl., Corydalis
pallida Pers., Carex pallida C.A. Mey., Carex dispalata
Boott, Potentilla paradoxa и ряд других луговых ви-
дов. Синузия кустарников представлена единич-
ными экземплярами или небольшими локальны-
ми группировками Eleutherococcus senticosus Max-
im., Ribes latifolium Jancz., Sambucus miquilii (Nakai)
Kom., Sorbaria sorbifolia (L.) A. Braun, Spiraea sali-
cifolia L., Rosa acicularis Lindl., Rubus sachalinensis
H. Lév.

Таксономический статус P. paradoxa в извест-
ных флористических работах трактуется по-раз-
ному. В частности, В.В. Якубов (Yakubov et al.,
1996) рассматривает этот вид в качестве P. supina L.
subsp. paradoxa (Nutt. ex Torr. et Gray) Soják, рас-
пространение которого отмечает лишь для мате-
риковой части РДВ. Тогда как В.И. Курбатский
(Kurbatsky, 2016) выделяет P. paradoxa Nutt. ex Torr.
et Gray в ранге самостоятельного вида, при этом об-
ласть распространения его указывает Сахалинскую
океаническую провинцию, куда включает Амгун-
ский, Северо-Сахалинский, Южно-Сахалинский
и Южно-Курильский флористические районы.
Однако фактических материалов, подтверждаю-
щих распространение P. paradoxa на территории
Сахалинской области, не приводится. Наряду с
этим, Т.Н. Моторыкина (Motorykina, 2017), при-
нимая P. paradoxa как самостоятельный вид, ука-
зывает его для флоры Приамурья и Приморья.

Образцы растений выявленных новых таксо-
нов хранятся в Гербарии Института морской гео-
логии и геофизики ДВО РАН (SAK), дубликаты
переданы в Гербарий Ботанического института
им. В.Л. Комарова РАН (LE).

БЛАГОДАРНОСТИ

Исследования выполнены в рамках реализации го-
сударственного задания ИМГиГ ДВО РАН по теме
“Влияние природных факторов и хозяйственной дея-
тельности на биоразнообразие и компоненты экосис-
тем в условиях активных геодинамических зон Саха-
лина и Курильских островов” (государственная реги-
страция № 115012770156). При выполнении работы
были использованы также материалы Гербария сосу-
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Приводятся данные по находкам 14 видов чужеродных сосудистых растений из сем. Asteraceae, но-
вым для флоры эмирата Фуджейра (Объединенные Арабские Эмираты), сделанных нами в 2019–
2020 гг.: Calendula officinalis, Helianthus petiolaris, Pluchea sagittalis, Sonchus arvensis s. str., Tripleurosper-
mum inodorum и Youngia japonica приводятся впервые для Аравийского полуострова.

Ключевые слова: география растений, флористика, Фуджейра, Объединенные Арабские Эмираты
(ОАЭ), чужеродные виды, новые находки
DOI: 10.31857/S0006813621100045

На территории эмирата Фуджейра (Объеди-
ненные Арабские Эмираты – ОАЭ) люди живут
многие сотни и тысячи лет, однако наиболее ак-
тивно она осваивается в течение нескольких по-
следних десятилетий. При этом до недавнего вре-
мени горная часть ОАЭ (большей частью принад-
лежащая территории эмирата Фуджейра) была
недостаточно хорошо изучена флористически.
Наше исследование является частью проекта
“Флора эмирата Фуджейра, Объединенные Араб-
ские Эмираты” в рамках соглашения о сотрудни-
честве между канцелярией наследного принца
Фуджейры и Ботаническим институтом им. В.Л.
Комарова Российской академии наук, г. Санкт-
Петербург (Byalt et al., 2020a, b), и позволяет за-
полнить пробелы в знаниях по флоре региона. В
ходе полевых исследований в 2017–2020 гг. и в ре-
зультате изучения собранных материалов автора-
ми уточнена информация по распространению
новых чужеродных (адвентивных) видов расте-
ний на территории эмирата Фуджейра. Мы впол-
не согласны с утверждением, что изучение про-
цессов антропогенной трансформации флоры и
мониторинг чужеродных видов являются важной
частью региональных флористических исследо-
ваний (Pyšek et al., 2004; Zykova, Shaulo, 2020). До
сих пор имеется мало информации об адвентив-
ном компоненте флоры Фуджейры, представлен-
ном, например, эргазиофигофитами – дичающи-

ми культивируемыми видами (Byalt, Korshunov,
2018, 2020a–d, 2021a–c). Наши последние иссле-
дования флоры региона вносят определенный
вклад в изучение биоразнообразия эмирата Фуд-
жейра, включая ее адвентивный элемент. В на-
стоящее время нами выявлено не менее 150 ад-
вентивных видов во флоре эмирата, данные о ко-
торых частично были опубликованы в 2020–2021
гг. (Byalt, Korshunov, 2020c, 2021a–c), и каждая
новая наша экспедиция пополняет и уточняет
этот список. Среди вновь найденных чужеродных
видов оказалось довольно много представителей
сложноцветных, как аборигенных (Byalt et al.,
2020a), так и чужеродных. Необходимо сказать,
что семейство Asteraceae (= Compositae) – это од-
но из крупнейших семейств флоры Объединен-
ных Арабских Эмиратов, наряду с Poaceae и Faba-
ceae s.l. (Böer, 2000; Brown, Sakkir, 2004; Jongbloed
et al., 2003; Karim, Fawzi, 2007; Shakhid, 2014; Sha-
bana et al., 2020). В статье мы приводим данные по
14 видам сложноцветных, большинство из кото-
рых являются новыми чужеродными видами для
флоры эмирата Фуджейра и страны в целом. При
этом Calendula officinalis L., Helianthus petiolaris
Nutt., Pluchea sagittalis (Lam.) Cabrera, Sonchus ar-
vensis L. s. str., Tripleurospermum inodorum (L.) Sch.
Bip. и Youngia japonica (L.) DC. приводятся впер-
вые для Аравийского полуострова.

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проводились на территории

эмирата Фуджейра, гербарные образцы были со-
браны в нескольких населенных пунктах эмирата
(г. Фуджейра, г. Дибба [Dibba], пос. Рул Дадна
[Rul Dadnah], Мерба [Merbah], Эль Бидия [Al
Bidiyah] и некоторые другие). Материалы были
переданы в Гербарий Ботанического института
им. В. Л. Комарова (LE, Санкт-Петербург, Рос-
сия), дубликаты – в Научный Гербарий Фуджей-
ры (FSH – предлагаемый акроним, Вади Вурая,
Фуджейра, Объединенные Арабские Эмираты
(Byalt et al., 2020b)).

Собранные образцы были определены с помо-
щью ключей и описаний во всех доступных
“Флорах” и определителях по Объединенным
Арабским Эмиратам (Western, 1989; Jongbloed et
al., 2003; Karim, Fawzi, 2007) и “Флорах” соседних
стран Аравийского полуострова (Colenette, 1985,
1999; Cornes C., Cornes M., 1989; Migahid, 1989;
Ghazanfar, 1992; Wood, 1997; Jongbloed et al., 2003;
Norton et al., 2009). Кроме того, для проверки
определений были использованы “Флоры” из
мест возможного проникновения чужеродных
видов (например, Flora of Pakistan или Flora of
China (http://www.efloras.org)) и некоторые реги-
ональные сайты – Flora of Qatar (http://www.flo-
raofqatar.com/indexf.htm#Asteraceae), Flora of Isra-
el Online (https://flora.org.il/en/plants/).

Обнаруженные новые виды мы относим к чу-
жеродным (адвентивным). Для определения ста-
туса чужеродного вида использованы следующие
традиционные критерии: большой отрыв наход-
ки от основного ареала, упоминание о его заносе
в соседний регион, а также присутствие только в
нарушенных местообитаниях (Egorov et al., 2016;
Baranova et al., 2018). Обнаруженные новые виды
выявлены в различных нарушенных местообита-
ниях – поливных кругах, у оград поливных садов,
на пустырях и по обочинам дорог после дождей.
Для каждого вида приводятся данные гербарной
этикетки на русском и английском языках или
только на английском (как в оригинале), а также,
при наличии таковых, сведения о распростране-
нии в Объединенных Арабских Эмиратах и, при
необходимости, краткие комментарии о распро-
странении на Аравийском полуострове с неболь-
шой конкретизацией по Оману, Катару, Бахрейну
и прилегающей территории Саудовской Аравии.
Интернет-ресурс “Global Biodiversity Information
Facility” (GBIF, 2020) использовался для получе-
ния дополнительной информации о распростра-
нении изученных таксонов и был критически
проанализирован авторами этой статьи. Назва-
ния таксонов, стандарты написания фамилий ав-
торов и мест публикации соответствуют Interna-
tional Plant Name Index (IPNI, 2021) и World
Checklist of Vascular Plants (WCVP, 2020).

Принятые сокращения: United Arab Emirates –
UAE, Fujairah Emirate – FE, V. B. – V.V. Byalt,
M. K. – M.V. Korshunov, f l. – с цветками, fr. – с

плодами, veg. – в вегетативном состоянии, juv. –
молодой, недоразвитый. LE – Гербарий БИН
РАН, FSH (пока не акроним) – Научный Герба-
рий Фуджейры (Fujairah Scientific Herbarium).
Цифры в квадратных скобках указывают место
нашего исследования с привязкой к точкам в
GPS: “[point 776]” и т.п. Они указаны на этикет-
ках для удобства работы с гербарием.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Ниже приведены находки новых для эмирата

Фуджейра чужеродных видов сосудистых растений.
Calendula officinalis L.: UAE, FE, Al Dibba town,

Al Shams Nursery, near Dibba Theater (0.1 km E).
25°36'9.81"N, 56°16'41.30"E, elevation 6 m [point
767a]: weed in and between pots with cultivated plants
in plant market and nursery, 28 IV 2020, fl., V. B., M. K.
2513 (LE). – Декоративное и лекарственное расте-
ние, происходящее из Западного Средиземномо-
рья (POWO, 2020). Вид интродуцирован в 37 стра-
нах (GBIF, 2020), инвазивный в Австралии (Pagad,
2020), Индии (Sankaran et al., 2020), Великобрита-
нии (Roy et al., 2020) и др. Новый чужеродный вид
для эмирата Фуджейра, Объединенных Арабских
Эмиратов и Аравии в целом. Изредка культивиру-
ется в садах около вилл. Нами найден одичавшим
в небольшом числе в пластиковых горшках с
культивируемыми древесными растениями (Jas-
minum sambac (L.) Ait. и др.) и на сыром песке
между ними в питомнике растений “Al Shams
Nursery” в г. Аль Дибба (Al Dibba). Эргазиофиго-
фит, эфемерофит. Встречается в небольшом ко-
личестве в питомнике и, с нашей точки зрения, не
является потенциально инвазивным видом.

Cichorium endivia L.: UAE, FE, Al Wahlah, wadi
Al Hilo (Ohala Fort). 24°54'29.51"N, 56°18'11.86"E,
elevation 75 m [point 334]: weed in irrigated garden,
on abandoned orchard, 19 III 2020, f l., V. B., M. K.
838 (LE).– Вид имеет восточносредиземномор-
ское происхождение (POWO, 2020), интродуци-
рован в 20 странах (GBIF, 2020), инвазивный в
США (Kraus et al., 2020), Австралии (Pagad, 2020),
Индии (Sankaran et al., 2020) и др. Новый вид для
эмирата Фуджейра, Объединенных Арабских
Эмиратов и Аравии в целом (см. Daoud, Al-Rawi,
1985; Western, 1989; Gazanfar, 1992; Shuaib, 1995;
Wood, 1997; Omar, 2000; Jongbloed et al., 2003,
Karim, Fawzi, 2007; Norton et al., 2009; Migahid, 1996;
Phillips, 1988; Cornes, Cornes, 1989 и др.). Изредка
культивируется в садах и огородах. Нами найден
одичавшим в небольшом числе в полузаброшенном
огороде в вади Аль Хило (wadi Al Hilo) в окр. пос.
Альвала (Al Wahlah). Цикорий дал самосев на забро-
шенных грядках и между ними. Хорошо отличается
от более обычного в Объединенных Арабских Эми-
ратах вида C. intybus L. (Karim, Fawzi, 2007) более
мелкими размерами. Эргазиофигофит, эфемеро-
фит, однолетнее растение. Сорничает в небольшом
количестве вокруг бывших посадок в частном саду
и, с нашей точки зрения, не является потенциаль-
но инвазивным видом.
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Helianthus annuus L.: UAE, FE, Al Fujairah, E
seafront part, 25°07'55.41"N 56°21'08.54"E, 4 m alt.:
weed in a shady alley between villas. – ОАЭ, Фуд-
жейра. Эмират Фуджара. Аль-Фуджайра,
25°07'55.41"N 56°21'08.54"E, 4 м над ур. м.: сорное;
в тенистом переулке между виллами; в брошен-
ном саду. 30 XI 2019, f l., V. B., M. K. 1928 (LE);
UAE, FE, Al Bidya, villas and sideroads opposite to Al
Bidiya market. 25°25'57.34"N, 56°21'6.57"E, elevation
10 m [point 752]: run wild in gravel-sand wadi, 14 IV
2020, f l., V. B., M. K. 2144 (LE); UAE, FE, Al Bidya,
near Green Cost Nursery Bidiya plant selling.
25°25'55.03"N, 56°20'20.99"E, elevation 14 m [point
779]: weed on dry roadside near wall of home, 11 V
2020, f l., V. B., M. K. 2854 (LE); UAE, FE, Sharm,
25°28'17.54"N, 56°21'8.03"E, elevation 10–45 m
[point 793]: on roadside near wall of villa, 28 V 2020,
fl., V. B., M. K. 3363 (LE).– Происходит из Север-
ной Америки, широко распространен в США и
Южной Канаде (POWO, 2020). Культивируется
как масличное и, в меньшей степени, как декора-
тивное растение. Вид интродуцирован в 47 стра-
нах (GBIF, 2020), инвазивный в Австралии (Pa-
gad, 2020), Индии (Sankaran et al., 2020), Южной
Африке (Robinson et al., 2020) и др. Новый адвен-
тивный вид для эмирата Фуджейра. Эргазиофи-
гофит, колонофит. Встречается одичавшим в пере-
улках, на сорных местах, на обочинах дорог и на дне
некоторых вади и водотоков, пересекающих насе-
ленные пункты. На дне вади в пос. Эль Бидия мы
наблюдали большую группу цветущих и плодоно-
сящих подсолнухов, что может свидетельствовать о
некотором инвазивном потенциале этого вида.

Helianthus petiolaris Nutt.: UAE, FE, Al Dibba
town, drainage channel near to Green Oasis Nursery,
0.6 km SW from Street Number 35, or 0.8 km N from
Federal Electricity and Water Authority, 25°36'5.21"N,
56°15'45.67"E, elevation 10 m [point 769]: in gravel-
sand drainage channel, 2 V 2020, f l., V. B., M. K. 2615
(LE); Fujairah Emirate, Al Dibba town, drainage chan-
nel with mango plantation in it, 0.4 km NW from Federal
Electricity and Water Authority, 25°35'47.57"N,
56°15'32.82"E, elevation 13 m [point 768]: weed in a
shady lane, on the dry roadside, 2 V 2020, veg., V. B.,
M. K. 2589 (LE). – Естественный ареал вида охва-
тывает Северную Америку (POWO, 2020); отме-
чен как чужеродный или инвазивный в пяти стра-
нах (GBIF, 2020). Новый вид для эмирата Фуд-
жейра, Объединенных Арабских Эмиратов и
Аравии в целом (см. Daoud, Al-Rawi, 1985; West-
ern, 1989; Gazanfar, 1992; Shuaib, 1995; Wood, 1997;
Omar, 2000; Jongbloed et al., 2003, Karim, Fawzi,
2007; Norton et al., 2009; Migahid, 1996; Phillips,
1988; Cornes, Cornes, 1989 и др.). Дважды найден на-
ми в дренажных каналах в г. Дибба. Видимо, иногда
выращивается наряду с H. annuus в садах и дичает.
Эргазиофигофит, эфемерофит. Встречается еди-
нично и, с нашей точки зрения, не является потен-
циально инвазивным видом в отличие от H. annuus.

Parthenium hysterophorus L.: UAE, FE, Al Rul
Dadhna, Salama Plant Nursery 0.6 km W from
ADNOC Petrol Station on E99 Rugaylat road.

25°31'36.30"N, 56°20'58.46"E, elevation 17 m [point
766]: weed in plant nursery between pots and in the
pots, 25 IV 2020, f l., V. B., M. K. 2430 (LE); UAE,
FE, Al Dibba town, private nurseries, 0.2 km S from
Al Amerey Nursery, 25°34'24.07"N, 56°14'6.39"E, el-
evation 48 m [point 776]: weed on irrigation in planta-
tion, rare,7 V 2020, f l., V. B., M. K. 2722 (LE); UAE,
FE, Al Bidiya, Abu Khalid agricultural nursery. 0.3
km S from Eid Prayer Ground Bidyah, 25°25'15.85"N,
56°20'27.64"E, elevation 18 m [point 780]: weed on ir-
rigation in plantation near fence and between plastic
pots with cultivated plants, 12 V 2020, f l., V. B., M. K.
2895 (LE; FSH). – Естественный ареал вида охва-
тывает тропическую и субтропическую Америку
(POWO, 2020); отмечен как чужеродный или ин-
вазивный в 54 странах (GBIF, 2020), в том числе в
США (Kraus et al., 2020), Австралии (Randall et al.,
2020), Индии (Sankaran et al., 2020) и др. Недавно
был найден в Объединенных Арабских Эмиратах –
в эмирате Шарджа (“Hamriyah coast sandy area”)
(Mahmoud et al., 2015). Новый чужеродный вид
для эмирата Фуджейра. Эргазиофит, колонофит.
Вид обнаружен нами в нескольких местах эмира-
та – в Диббе, Рул Дадне и Бидии, где он встреча-
ется в качестве сорняка в некоторых питомниках
растений. Обычно растет группами или по одно-
му на более или менее сырых местах с избыточ-
ным поливом, иногда сорничает в горшках с
культивируемыми древесными растениями и на
газонах. С нашей точки зрения, является потен-
циально инвазивным видом.

Pluchea dioscoridis (L.) DC. UAE, FE, Al Dibba
town, Al Shams Nursery, near Dibba Theater (0.1 km
E). 25°36'9.81"N, 56°16'41.30"E, elevation 6 m [point
767]: weed or naturalized plant on sand in wasteland in
place of an abandoned garden (or plant nursery), near
garden wall without irrigation, 28 IV 2020, veg., V. B.,
M. K. 2477 (FSH, LE); UAE, FE, Al Dibba town,
0.2 km N from ADNOC Service Station, Al Muhallab
(885), 25°35'45.41"N, 56°16'36.48"E, elevation 14 m
[point 790]: near wall of villa, 23 V 2020, f l., V. B.,
M. K. 3196, 3215 (LE; FSH). – Естественный ареал
вида охватывает Африку и Переднюю Азию,
включая большую часть Аравийского полуостро-
ва (POWO, 2020). Новый вид для эмирата Фуд-
жейра. Ранее указывался для других эмиратов
(Jongbloed et al., 2003; Karim, Fawzi, 2007), в основ-
ном для побережья Персидского залива. Как оказа-
лось, и в эмирате Фуджейра это обычный сорный
вид поливных земель: садов, уличных посадок и пи-
томников. Иногда встречается в переулках и у забо-
ров, а также на пустырях в населенных пунктах. В
природных сообществах мы его ни разу не встреча-
ли, что позволяет усомниться в том, что здесь он
принадлежит к аборигенной фракции флоры.

Pluchea sagittalis (Lam.) Cabrera: UAE, FE, Al Bidi-
ya, Al Qalamoon Nursery, 0.3 km E from Eid Prayer
Ground Bidyah, 25°25'24.70"N, 56°20'18.77"E, eleva-
tion 22 m [point 781]: weed in plastic pots with culti-
vated plants of Cycas revoluta L., 15 V 2020, f l. juv.,
V. B., M. K. 2951 (LE). – Травянистый многолет-
ник, естественный ареал которого находится в
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тропической Америке (POWO, 2020). Отмечен
как инвазивный в одной стране мира: на Тайване
(GBIF, 2020). Не указывался ранее для Аравии
(см. Daoud, Al-Rawi, 1985; Western, 1989; Gazanfar,
1992; Shuaib, 1995; Wood, 1997; Jongbloed et al.,
2003, Karim, Fawzi, 2007; Norton et al., 2009; Miga-
hid, 1996; Phillips, 1988; Cornes, Cornes, 1989 и др.).
Эргазиофит, эфемерофит. Найден нами дважды в
питомниках в Аль Бидии (Al Bidiya) в кадках с са-
женцами Cycas revoluta (Cycadaceae). По-видимо-
му, был случайно завезен с саженцами Cycas из
Индии или Пакистана. Очень редкий сорняк в
эмирате Фуджейра и, с нашей точки зрения, не
является потенциально инвазивным видом.

Sonchus arvensis L. s. str.: UAE, FE, village Qidfa,
25°17'40.91"N 56°21'28.51"E [point 343]: roadside,
weed in banana planting near fence in irrigated circle. –
ОАЭ, Фуджейра, пос. Кидфа, 25°17'40.91"N
56°21'28.51"E [point 343]: обочина дороги, сорняк
среди бананов у забора (на орошаемом участке),
25 XI 2019, f l. jun., V. B., M. K. 1680 (LE); UAE, FE,
Al Bidiya, Desert Oasis Nursery Bidyah, 0.7 km W
from Bidiyah Association for Culture and Folklore.
25°26'9.06"N, 56°20'17.72"E, elevation 14 m [point
794]: common weed on irrigation in plantation, in
plastic pot and between pots; under tree, in shade and
between irrigated lines, 4 VI 2020, f l., fr., V. B., M. K.
3415 (LE; FSH). – Травянистый многолетник,
евразиатский вид умеренной зоны (POWO, 2020).
Отмечен как инвазивный в 15 странах, в том чис-
ле в США (Kraus et al., 2020), Австралии (Randall
et al., 2020), Индии (Sankaran et al., 2020) и др. Но-
вый чужеродный вид для эмирата Фуджейра и
Объединенных Арабских Эмиратов. Не приво-
дился ранее для Аравии в целом (см. Daoud, Al-
Rawi, 1985; Western, 1989; Gazanfar, 1992; Shuaib,
1995; Wood, 1997; Jongbloed et al., 2003, Karim,
Fawzi, 2007; Norton et al., 2009; Migahid, 1996; Phil-
lips, 1988; Cornes, Cornes, 1989 и др.). Редкий сор-
няк на участках с поливом, найден нами дважды в
пос. Кидфа (Qidfa) и Аль Бидия (Al Bidiya). Эрга-
зиофит, эфемерофит. С нашей точки зрения не
является потенциально инвазивным видом. Воз-
можно, иногда заносится с органическими удоб-
рениями из Европы.

Sphagneticola trilobata (L.) Pruski (Wedelia trilo-
bata (L.) Hitchc.): UAE, FE, Al Dibba town, Green
Oasis Nursery, 0.6 km SW from Street Number 35, or
0.8 km N from Federal Electricity and Water Author-
ity, 25°36'5.21"N, 56°15'45.67"E, elevation 10 m
[point 769a]: cultivated and running wild near accom-
modation, 3 V 2020, f l., V. B., M. K. 2647 (LE); Shar-
jah Emirate, Khorfakkan, roundabout near Khorfak-
kan Port. 25°20'39.46"N, 56°22'0.06"E, elevation 6 m:
on gravel-sand wasteland near roundabout plantations,
23 IV 2020, fl., fr., V. B., M. K. 2385 (LE); UAE, FE,
Al Dibba town, private nurseries, 0.2 km S from Al
Amerey Nursery, 25°34'24.07"N, 56°14'6.39"E, eleva-
tion 48 m [point 776]: cultivated and run wild in nurs-
ery, 7 V 2020, veg., f l., V. B., M. K. 2714 (LE); UAE,
FE, Al Fujairah, wasteland near Fujairah Corniche
road, opposite of Fujairah International Marine Club,

25° 7'22.82"N, 56°21'23.00"E, elevation 3 m [point
758a]: weed under shrubs near fence of Marine Club,
9 V 2020, fl., V. B., M. K. 2808 (LE); UAE, FE, Al Fu-
jairah, wasteland near Fujairah Corniche road, opposite
of Fujairah International Marine Club, 25°7'22.82"N,
56°21'23.00"E, elevation 3 m [point 758a]: weed
amongst shrubs in irrigated rounds between highway
lanes, 9 V 2020, f l., V. B., M. K. 2799 (LE); UAE, FE,
Al Bidiya, Al Qalamoon Nursery, 0.3 km E from Eid
Prayer Ground Bidyah, 25°25'24.70"N, 56°20'18.77"E,
elevation 22 m [point 781]: run wild on irrigation un-
der trees, in shade, 15 V 2020, f l., V. B., M. K. 3008
(LE); UAE, FE, Al Dibba town, Al Phoenician Nurs-
ery, 0.3 km to SW from first roundabout on the E99
road from Khorfakkan to Dibba. 25°35'49.78"N,
56°19'22.51"E, elevation 11 m [point 791]: cultivated
and run wild on irrigated plantation and under palm
trees, on sand, big spots, 26 V 2020, fl., fr., V. B., M. K.
3244 (LE; FSH). – Естественный ареал вида про-
стирается от Мексики до тропической Южной
Америки и Тринидада (POWO, 2020). Отмечен
как чужеродный или инвазивный в 63 странах
мира (GBIF, 2020). Является инвазивным видом в
США (Kraus et al., 2020), Австралии (Randall et al.,
2020), Индии (Sankaran et al., 2020) и др. Новый
чужеродный вид для эмирата Фуджейра и Объ-
единенных Арабских Эмиратов. Эргазиофиго-
фит, колонофит. Довольно часто культивируется
на газонах и в поливных кругах под деревьями и
пальмами. Образует большие куртины и легко ди-
чает вокруг посадок в подходящих местах. Обыч-
но распространяется вегетативно, но иногда дает
и самосев. С нашей точки зрения, он, несомнен-
но, является потенциально инвазивным видом в
ОАЭ, тем более что Sphagneticola trilobata включен
в “List of the World’s 100 worst invasive species”, со-
ставленный IUCN (Lowe et al., 2000).

Tagetes patula L. (T. erecta L. s. l.): UAE, FE, Al
Dibba town, Al Shams Nursery, near Dibba Theater
(0.1 km E). 25°36'9.81"N, 56°16'41.30"E, elevation 6 m
[point 767a]: cultivated and weed in plant market and
nursery, 28 IV 2020, f l., veg., V. B., M. K. 2506, 2532
(LE); UAE, FE, Sharm, 25°28'17.54"N, 56°21'8.03"E,
elevation 10–45 m [point 793]: run wild near wall in
side street between villas, 28 V 2020, f l., V. B., M. K.
3379 (LE; FSH). – Вид с естественным ареалом от
Мексики до тропической Южной Америки, но
имеющий большой культигенный ареал (POWO,
2020). Отмечен как чужеродный или инвазивный
в 74 странах мира (GBIF, 2019). Новый вид для
эмирата Фуджейра и Объединенных Арабских
Эмиратов в целом. Эргазиофигофит, эфемеро-
фит. В Аравии широко культивируется, но в каче-
стве адвентивного ранее не приводился (см.
Daoud, Al-Rawi, 1985; Western, 1989; Gazanfar,
1992; Shuaib, 1995; Wood, 1997; Jongbloed et al.,
2003, Karim, Fawzi, 2007; Norton et al., 2009; Miga-
hid, 1996; Phillips, 1988; Cornes, Cornes, 1989 и др.).
В эмирате Фуджейра встречаются единичные
одичавшие экземпляры и, очевидно, пока не яв-
ляется потенциально инвазивным видом.
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Примечание. В последнее время T. patula L. от-
носят в синонимы к T. erecta L. s.l. (GBIF, 2020,
POWO, 2020), но если рассматривать эти два так-
сона в качестве самостоятельных, то по всем при-
знакам найденные нами одичавшие растения от-
носятся именно к T. patula.

Tridax procumbens L.: UAE, FE, Al Dibba town,
drainage channel with mango plantation in it, 0.4 km
NW from Federal Electricity and Water Authority,
25°35'47.57"N, 56°15'32.82"E, elevation 13 m [768]:
weed in a shady lane, in mass along wall of home 2 V
2020, f l., fr., V. B., M. K. 2590 (LE); UAE, FE, Al
Dibba town, private nurseries, 0.2 km S from Al
Amerey Nursery, 25°34'24.07"N, 56°14'6.39"E, eleva-
tion 48 m [point 776]: weed near fence and irrigation
spots with trees in 2d nursery, 7 V 2020, f l., fr., V. B.,
M. K. 2720, 2748 (LE); UAE, FE, Al Dibba town,
Alamarey Nursery, 0.5 km S from Khalid Hadi Resort
Dibba. 25°34'33.97"N, 56°14'6.15"E, elevation 45 m
[point 797]: weed under trees, in shade, near the gar-
den fence, 13 VI 2020, f l., fr., V. B., M. K. 3584 (LE;
FSH). – Естественный ареал вида простирается
от Мексики до тропической Южной Америки,
где он очень обычен на сорных местах и вдоль до-
рог (POWO, 2020). Отмечен как чужеродный или
инвазивный в 74 странах мира (GBIF, 2020) и
включен в списки инвазивных видов в США
(Kraus et al., 2020), Австралии (Randall et al., 2020),
Японии (Ikeda et al., 2020) и др. В Аравии ранее
был выявлен в Йемене (Abdul Wali Al-Khulaidi,
2013; GBIF, 2019), недавно найден в Объединен-
ных Арабских Эмиратах – в г. Мазафи [Masafi]
(Shabana et al., 2020). Новый вид для эмирата
Фуджейра. Встречается в переулках, у заборов,
как сорное в садах и питомниках растений в
г. Дибба (Dibba town). Видимо, недавно проник
на территорию ОАЭ, но уже активно расселяется
и имеет большой инвазивный потенциал, так как
в местах инвазии растет большими группами и
образует много летучих семян.

Tripleurospermum inodorum (L.) Sch. Bip.: UAE,
FE, village Bithna, villas with gardens. 25°11'27.92"N,
56°13'59.54"E, elevation 190 m [point 723]: on road-
side in irrigated spot under date palm, 30 III 2020,
veg., V. B., M. K. 1341 (LE). – Евразиатский вид
умеренной зоны. Заносный в Северной и Южной
Америке, Австралии, Восточной и Юго-Восточ-
ной Азии (GBIF, 2020; POWO, 2020). Включен в
списки инвазивных в США (Kraus et al., 2020),
Японии (Ikeda et al., 2020) и др. Для Аравии рань-
ше не приводился (см. Daoud, Al-Rawi, 1985;
Western, 1989; Gazanfar, 1992; Shuaib, 1995; Wood,
1997; Jongbloed et al., 2003, Karim, Fawzi, 2007;
Norton et al., 2009; Migahid, 1996; Phillips, 1988;
Cornes, Cornes, 1989 и др.). Нами найдены моло-
дые растения в одном месте в поливном круге в
посадках финиковой пальмы на обочине улицы в
пос. Битна (Bithna) в нецветущем состоянии. Ви-
димо, был занесен с органическим удобрением
(скорее всего, на основе торфа из Европы). Новый
чужеродный вид для эмирата Фуджейра, Объеди-
ненных Арабских Эмиратов и Аравии в целом.

Youngia japonica (L.) DC.: UAE, FE, Al Dibba
town, private nurseries, 0.2 km S from Al Amerey
Nursery, 25°34'24.07"N, 56°14'6.39"E, elevation 48 m
[point 776]: weed in nursery under trees, in plastic
pots and between pots, 7 V 2020, f l., fr., V. B., M. K.
2740 (LE; FSH); UAE, FE, Al Bidiya, Al Qalamoon
Nursery, 0.3 km E from Eid Prayer Ground Bidyah,
25°25'24.70"N, 56°20'18.77"E, elevation 22 m [point
781]: weed on irrigation, in and between plastic pots
with cultivated plants, in shade, 15 V 2020, f l., fr.,
V. B., M. K. 2944 (LE). – Естественный ареал вида
охватывает тропическую и субтропическую Азию
(от Индии до Юго-Восточной и Восточной Азии)
(POWO, 2020). Отмечен как чужеродный или ин-
вазивный в 27 странах мира (GBIF, 2020). Вклю-
чен в списки инвазивных видов в США (Kraus et
al., 2020), ЮАР (Robinson et al., 2020), Индии
(Sankaran et al., 2020) и др. Новый вид для эмирата
Фуджейра и ОАЭ. Кроме того, вид не приводился
и для Аравии в целом (см. Daoud, Al-Rawi, 1985;
Western, 1989; Gazanfar, 1992; Shuaib, 1995; Wood,
1997; Jongbloed et al., 2003, Karim, Fawzi, 2007;
Norton et al., 2009; Migahid, 1996; Phillips, 1988;
Cornes, Cornes, 1989 и др.). Эргазиофит, колоно-
фит. Является довольно массовым сорняком в не-
которых питомниках растений в эмирате Фуд-
жейра – в Аль Диббе (Al Dibba) и Аль Бидии
(Al Bidiya). Обычно встречается в наиболее влаж-
ных и тенистых местах питомников. Мы предпо-
лагаем, что он был случайно завезен вместе с са-
женцами растений из Индии или Пакистана, от-
куда традиционно привозят посадочный
материал и где юнгия довольно обычна. Очевид-
но, что сейчас Y. japonica активно расселяется по
эмирату вместе с посадочным материалом и явля-
ется потенциально инвазивным видом.

Zinnia elegans L.: UAE, FE, Al Dibba town, Wam
Community. Fujairah National Dairy Farm,
25°36'2.49"N, 56°14'2.64"E, elevation 25 m. [point
714]: on abandoned flower bed near office building,
selfsawing, 17 III 2020, fl., fr., V. B., M. K. 662 (LE). –
Декоративный однолетник, происходит из Мек-
сики и Центральной Америки (POWO, 2020). Ин-
тродуцирован во многих странах Европы и Юж-
ной Азии, в некоторых странах является инвазив-
ным (GBIF, 2020). В Аравии культивируется в
качестве декоративного растения (Flora of Qatar,
2010–1013). В ОАЭ и эмирате Фуджейра также из-
редка высаживается в цветниках. Эргазифиго-
фит, эфемерофит. Нами найден одичавшим в за-
брошенном цветнике на животноводческой фер-
ме в г. Дибба, где растение, по-видимому, когда-то
выращивалось, но сейчас явно является сорным
(возобновляется самосевом). В настоящее время
вид не является потенциально инвазивным.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Во флоре Объединенных Арабских Эмиратов

наблюдается процесс активной синантропизации –
обогащения флоры за счет миграции извне видов,
сопутствующих человеку при освоении новых
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территорий. Как показали наши новые исследо-
вания, эти процессы идут, в том числе в эмирате
Фуджейра с достаточно суровым аридным клима-
том. Однако, по нашим наблюдениям, чужерод-
ные растения расселяются здесь исключительно
по антропогенным местообитаниям, практиче-
ски не внедряясь в прибрежные, пустынные или
горные фитоценозы. Все наши находки сделаны
на нарушенных местообитаниях – на пустырях,
орошаемых газонах, в садах и питомниках расте-
ний, у заборов садов с подтоком воды и по обочи-
нам дорог. Процессы натурализации чужеродных
видов в трансформированных местообитаниях
пока не завершены. Прослеживается четкая зави-
симость увеличения числа чужеродных видов от
интенсификации хозяйственной деятельности в
регионе, прежде всего развития озеленения в на-
селенных пунктах. В эмирате Фуджейра важным
источником проникновения новых чужеродных
видов является расширение ассортимента куль-
тивируемых растений и случайный завоз сорных
растений вместе с посадочным материалом в пи-
томники. Проникновение большого числа занос-
ных видов в эмирате Фуджейра произошло в по-
следние 10–15 лет, о чем может свидетельствовать
отсутствие этих видов во “Flora of the United Arab
Emirates” (Karim, Fawzi, 2007 и др.).
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During f loristic research in 2017–2020 in the Emirate of Fujairah in the UAE, we made new findings that
complement the species composition of the f lora of vascular plants of the emirate and the UAE as a whole.
The article contains data on alien vascular plants new to the f lora of the emirate from the family Asteraceae
collected in 2019–2020: Calendula officinalis L. (Al Dibba), Cichorium endivia L. (Al Wahlah), Helianthus an-
nuus L. (in different parts of the emirate), H. petiolaris Nutt. (Al Dibba), Parthenium hysterophorus L. (Rul
Dadhna, Al Dibba, Al Bidiya), Pluchea dioscoridis (L.) DC., Pluchea sagittalis (Lam.) Cabrera (Al Bidiya),
Sonchus arvensis L. (Qidfa, Al Bidiya), Sphagneticola trilobata (L.) Pruski (Al Dibba, Al Fujairah, Al Bidiya – Fu-
jairah Emirate, Khorfakkan – Sharjah Emirate), Tagetes patula L. (Al Dibba, Sharmens), Tridax procumbens
L. (Al Dibba), Tripleurospermum inodorum (L.) Sch. Bip. (Bithna), Youngia japonica (L.) DC. (Al Bidiya,
Al Dibba) and Zinnia elegans L. (Al Dibba). In addition, Calendula officinalis, Helianthus petiolaris, Pluchea
sagittata, Sonchus arvensis s. str., Tripleurospermum inodorum, and Youngia japonica are also reported for the
first time for Arabia as a whole. The herbarium specimens cited in the article are kept in the Herbarium of the
Komarov Botanical Institute RAS (LE) and in the Scientific Herbarium of Fujairah (FSH). The newly re-
corded species were found far apart from the main range and in the conditions of all kinds of disturbed hab-
itats – on vacant lots, abandoned and new lawns, in irrigation circles and along roadsides, we therefore regard
them as alien. In Fujairah an important source of penetration of new alien species, apparently, is their use in cul-
ture, etc. The penetration of a large number of the alien species into the emirate has occurred in the last 10–
15 years, as evidenced by the absence of these species in the “Flora UAE” (Karim, Fawzi, 2007).

Keywords: plant geography, f loristics, Emirate of Fujairah, United Arab Emirates, alien species, new records
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Impatiens monticola Hook.f., previously known from China and India only, is found at first in Vietnam: Ta
Xua Nature Reserve, Son La Province. The voucher herbarium specimens of this species collected in Viet-
nam are housed in the Herbarium of Vietnam National University of Forestry (VNF) and the Komarov Bo-
tanical Institute (LE). Amended morphological description of this species accompanied with color photos,
new data on ecology and phenology are additionally provided.
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Impatiens L. (Balsaminaceae) includes about 900
species (Chen et al., 2007a) distributed in the northern
hemisphere with the highest diversity in the tropical
zone of Africa and Asia (Song et al., 2003; Yuan et al.,
2004). Forty one species have been recorded in Viet-
nam up to now (Hooker, 1909a, b; 1911; Tardieu,
1944; Pham, 2003; Nguyen, 2003; Chen et al., 2007b;
Shui et al., 2011; Vu et al., 2015; Hoang et al., 2015;
Hoang et al., 2016; Nguyen et al., 2018; Pham et al.,
2019).

During our field survey of plant diversity in the Ta
Xua Nature Reserve (Son La Province, northern Viet-
nam) in 2020, we collected unusual specimens of Im-
patiens. After examination of available collections in
herbaria (HN, HNU, NHNP, LE, VNM), as well as
analysis of relevant regional literature, we identified
this plant as Impatiens monticola Hook. f., which was
previously reported only from China (Chen et al.,
2007a) and India (Panday et al., 2014). This is the first
record of this species in the f lora of Vietnam, data for
which are presented below.

Impatiens monticola Hook.f., 1908, Nouv. Arch.
Mus. Hist. Nat., ser. 4, 10: 257; Chen et al., 2007, in
Z.-Y. Wu, P.H. Raven et D.Y. Hong (eds.), Fl. China
12: 92; Panday, Sinha et Karmakar, 2014, NeBIO 5, 6:
31.

Described from central China, Sichuan (“Szech-
uan; monte Omei, alt. 4000 ped. Père E. Faber (ex
Herb. Aug. Henry, n. 863), E.-H. Wilson n. 4735, in
Herb. Paris et Kew”). Syntypes: Ernst Faber 863
(K000199718 – photo! http://apps.kew.org/herbcat/ de-
tailsQuery.do?barcode=K000199719), E.-H. Wilson
4735 (K000199719 – photo! http://apps.kew.org/ herb-
cat/detailsQuery.do?barcode=K000199718), E.-H. Wil-
son 4735 (P-P00492344 – photo! https://plants.jstor.
org/stable/10.5555/al.ap.specimen).

Description (Fig. 1). Herb, terrestrial, perennial, to
0.6 m tall, glabrous (except leaves). Stem slender,
erect, usually solitary, sometime branched from the
base. Leaves alternate, crowded on upper part of stem,
petiolate, with stipular glands; petiole to 5 cm long,
shorter in upper leaves; leaf blade pale gray-green ab-
axially, green adaxially, ovate-elliptic or obovate, 11–

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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16 × 4.5–6 cm, base cuneate, attenuate into petiole,
margin crenulate, apex acuminate or shortly caudate,
strigose between teeth with hairs to 1 mm long; vena-
tion distinctly reticulate, prominent on both surfaces,
lateral veins 5–7 pairs. Inflorescences axillary, race-
mose, located near stem apex, each with 2 flowers; pe-
duncles longer than petioles, 5.5–6 cm long, elongate at
fruiting. Flowers pale yellowish with reddish streaks,
about 3.5 cm in diameter; pedicels 1.5–2 cm long, gla-
brous, green; bracts persistent, green, lanceolate or
narrowly ovate, 4–6 mm long, herbaceous; lateral se-
pals 2, ovate to broadly elliptic, 11–13 × 6–8 mm, pale
green with reddish spots at the base, membranous, in-
conspicuous, with 5–7 veins, apex acuminate, the
base broadly cuneate to almost rounded. Lower sepal
4–5 cm long, broadly funnel-shaped, bright yellow
with reddish streaks inside, constricted into a spur;
mouth 2.0–2.2 cm wide, with conspicuous beak, to 2–
3 mm long, curved; spur 2.5–3 cm long, twisted, yel-
low green to yellow with reddish spots. Dorsal petal 2–
2.2 × 1.4–1.6 cm, ovate, apex cuspidate, median vein
distinct, with obtuse crest, base obtuse. Lateral united
petals not clawed, 2.6–2.8 cm long, 2–lobed; upper
petals 1.6–1.8 × 1–1.2 cm, sub-orbicular, apex short
acute or obtuse, pale yellowish; lower petals 1.4–1.6 ×
1.6–1.8 cm, obdeltoid, pale yellowish, apex rounded
or truncate. Stamens 5, filaments fibrous, 4–5 mm

long; anthers ovoid, apex obtuse. Capsule erect, nar-
rowly fusiform, 2–2.5 cm long. Seeds many, brown-
ish-yellow, ellipsoid, 3 mm long.

Flowering and fruiting: September – November.
Distribution. Vietnam (Son La Province, Ta Xua

Nature Reserve), China (Chongqing, Sichuan), India
(Mizoram, Lawngtlai District, Phawngpui National
Park).

Habitat and ecology in Vietnam. Primary and sec-
ondary evergreen broad-leaved mountain forests, usu-
ally along watershed at elevations 1200–1300 m a.s.l.
in association with Begonia longifolia, Dichroa hirsuta,
Leea bracteata, Dendrocnide stimulans, Costus tonkin-
ensis, Diplazium esculentum, Selaginella argentea, An-
giopteris evecta, and Oplismenus compositus.

Specimens examined (Fig. 2): Vietnam, Son La
Province, Ta Xua Nature Reserve, elev. 1254 m,
21°20'40.0"N 104°35'28.4"E, 03 Oct. 2020, N. V. Ly
20201003004 "(VNF; LE01077047 http://en.herbarium-
le.ru/?t=occ&id=91551, LE01087903 http://en.herbari-
umle.ru/?t=occ&id=46178, LE01087904 http://en.her-
bariumle.ru/?t=occ&id=46182, LE01087905
http://en.herbariumle.ru/?t=occ&id=46179, LE01087906
http://en.herbariumle.ru/?t=occ&id=46180).

Notes: Impatiens monticola is very similar morpho-
logically to I. mengtszeana Hook.f., which was also re-

Table 1. Comparison of morphological characters of Impatiens monticola and I. mengtszeana

Character I. monticola I. mengtszeana

Stem length to 60 cm 20–40 cm

Petiole length to 5 cm 2.5–3 cm

Number of lateral veins on leaf blade 5–7 pairs 6–8 pairs

Pedicel length 1.5–2 cm 0.5–2.5 cm

Flower color pale yellowish with reddish streaks yellow

Bract character persistent caducous

Number of veins in lateral sepal 6–8 veins 3–5 veins

Lower sepal shape and length broadly funnel-shaped, spur 3–3.5 cm 
long

funnel-shaped or subsaccate, spur ca. 
2.5 cm long

Dorsal petal size 2.0–2.2 × 1.4–1.6 cm 1.5–1.8 × 2 cm

Lateral united petals shape and length not clawed, 2.6–2.8 cm long clawed, 3–4 cm long

Upper petal shape and size suborbicular, 16–18 × 10–12 mm orbicular to broadly triangular-obovate, 
1.2 × 1.2 cm

Lower petal shape and size obdeltoid, 14–16 × 16–18 mm broadly dolabriform to suborbicular, 1.8 
× 1.4 cm

Filament length 4–5 mm 6–7 mm

Ovary shape straight, terete curved, fusiform

Capsule shape erect, narrowly fusiform narrowly ovoid
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Fig. 1. Impatiens monticola Hook. f. (a) – habitat; (b) – flowering plant in natural habitat; (c) – flower (frontal view); (d), (e) –
flower (side view); (f) – f lower (dorsal view); (g) – bract; (h) – lateral sepal; (i) – lower sepal; (j) – dorsal petal; (k) – lateral
united petals; (l) – stamens; (m) – fruit. All photos by Ly Van Nguyen, design by Cuong Huu Nguyen.
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ported previously as an endemic to China. Compari-

son of distinguishing characters of I. monticola and

I. mengtszeana, which may be found in Vietnam as

well are presented in the Table 1.
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Impatiens monticola Hook.f., вид недотроги, известный ранее только из Китая и Индии, впервые най-
ден в Северном Вьетнаме в заповеднике Та Суа провинции Сон Ла. Эталонные гербарные образцы
этого вида, собранные во Вьетнаме, хранятся в гербарии Национального университета лесного хо-
зяйства Вьетнама (VNF) и Ботанического института им. В.Л. Комарова (LE). Приводится полное
морфологическое описание вида, сопровождающееся цветными фотографиями и новыми данными
по его экологии и фенологии.
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