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Активизация термокарста и других процессов термоденудации отмечается во многих районах Арк-
тики. Одна из форм термокарстового рельефа – массивы байджарахов (группы бугров вместе с
окружающими их ложбинами). Гетерогенность их растительного покрова проявляется на разных
уровнях: от мозаики микрогруппировок в сообществах бугров и ложбин до сложной комплексности
целых массивов. Последние хорошо отграничены от окружающих тундр, что делает их удобным
объектом для анализа структуры территориальных единиц растительности первых уровней размер-
ности. Задачи исследования – разработка иерархической схемы гетерогенности растительности
массива байджарахов и анализ картосхем, построенных с учетом разных принципов классифика-
ции: эколого-фитоценотического и эколого-флористического (метода Браун-Бланке). На о. Ко-
тельном в 1974–1975 гг. обследовано 20 массивов площадью 750–100000 м2. Размеры, форма и рас-
тительность бугров-байджарахов меняются в ходе термоденудации: выделено 6 типов бугров, соот-
ветствующих ее стадиям. Массив, включающий бугры одного типа (“элементарный массив”), – это
комплекс сообществ (микрокомбинация), но чаще он состоит из нескольких элементарных масси-
вов (мезокомбинация). Эколого-фитоценотический принцип классификации ясно разделяет сооб-
щества и бугров, и ложбин с учетом таких признаков, как стадия развития, положение в рельефе,
общее покрытие растительности, доминирование и др. При классификации по методу Браун-Блан-
ке сообщества всех бугров и почти всех ложбин в районе исследования вошли в вар. Oxyria digyna
зональной ассоциации. На картосхемах показаны субварианты, но и они часто не дифференцируют
растительность бугров и ложбин. Разработка типологии массивов байджарахов как территориаль-
ных единиц растительности важна для мониторинга и оценки активности термоденудации в разных
районах Арктики.

Ключевые слова: термокарст, байджарахи, неоднородность растительности, территориальные еди-
ницы, картографирование растительности, эколого-фитоценотическая классификация, метод Бра-
ун-Бланке, Новосибирские острова

DOI: 10.31857/S0006813622060102

Потепление климата, отмечаемое в последние
десятилетия, сильно затронуло Арктику (ACIA,
2004; Farquharson et al., 2016; Moon et al., 2018;
Kruse et al., 2019; Overland et al., 2019; Pastick et al.,
2019; Prevey et al., 2019 и др.). Повышение летних
температур, более ранний сход снега и другие из-
менения стимулируют таяние многолетней мерз-
лоты и подземных льдов, активизируют процессы
термокарста (Steedman et al., 2017; Fraser et al.,
2018; Frost et al., 2018; Lara et al., 2019; Lewkowicz,
Way, 2019; Selroos et al., 2019). В районах, где зале-
гают мощные полигонально-жильные льды, их
таяние может быть причиной разрушения дорог,
зданий и иных сооружений, так как приводит к
проседанию дневной поверхности и образованию
сети ложбин, между которыми остаются бугры-
байджарахи, сложенные вмещающими льды от-

ложениями. Такие группы бугров-останцов вме-
сте с окружающими их ложбинами – массивы
байджарахов, делают занятые ими территории
труднопроходимыми для техники (рис. 1). На-
блюдаемая активизация процессов термоденуда-
ции (термокарста, солифлюкции, нивации и др.)
обостряет вопрос о возможном “каскаде их эко-
логических последствий” (Fraser et al., 2018). Мас-
сив байджарахов – динамичное образование, ме-
няющееся под воздействием термоденудации, и
по степени его развития можно судить об интен-
сивности этих процессов (Sumina, 2020). Форми-
рование отдельных бугров и целых массивов бай-
джарахов подробно описаны ранее (Sumina, 1975,
1976, 1977a, b, 2020).

Актуальный интерес к массивам байджарахов
связан не только с перечисленными выше причи-
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нами. Для растительного покрова тундровой зо-
ны характерна ярко выраженная гетерогенность
(неоднородность), обусловленная многими фак-
торами. В целях ее отражения на картах перспек-
тивно выделение территориальных единиц рас-
тительности (фитоценохор), однако до сих пор
это направление в геоботанике остается недоста-
точно разработанным (Lavrinenko, 2020). Масси-
вы байджарахов имеют хорошо выраженные гра-
ницы и могут служить удобным объектом для
анализа неоднородной растительности фитоце-
нохор первых уровней размерности (Sumina,
1977a, b). Гетерогенность растительного покрова
массивов байджарахов проявляется на разных
уровнях: от мозаики микрогруппировок в преде-
лах отдельных бугров или ложбин (Sumina, 1977 b,
1979) до сложной комплексности целых массивов
(Sumina, 1977 a, b, c).

Задачи данной работы – создание иерархиче-
ской схемы гетерогенности растительности мас-
сива байджарахов и анализ ее отражения на круп-
номасштабных картосхемах при разных подходах
к классификации сообществ – эколого-фитоце-
нотическом и эколого-флористическом (методе
Браун-Бланке).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материал собран в 1974–1975 гг. на юго-запад-
ном побережье о. Котельный (от 74°44' с.ш. и
138°21' в.д. до 74°40' с.ш. и 138°54' в.д.).

Согласно геоботаническому районированию
(Aleksandrova, 1980), район исследований отно-
сится к Восточносибирской провинции северной
полосы подобласти арктических тундр. Зональ-
ная растительность представлена полигональны-
ми мохово-лишайниковыми арктическими тунд-

рами (Kruchinin, 1963), в которых общее проек-
тивное покрытие зачастую меньше 50%. В
мохово-лишайниковой дернине, окружающей
пятна голого грунта, господствуют мхи Ditrichum
flexicaule1, Sanionia uncinata, Hylocomium splendens,
лишайники Thamnolia vermicularis, Cetraria ericeto-
rum, Flavocetraria cucullata, Peltigera rufescens, Dac-
tylina arctica и др. Из сосудистых растений доми-
нирует Salix polaris2, содоминируют: Alopecurus al-
pinus, Luzula confusa, Poa alpigena, Deschampsia
borealis; из видов разнотравья обычны Oxyria digy-
na, Papaver polare, Potentilla hyparctica, Saxifraga
cespitosa и др. (Sumina, 1977b).

В системе Браун-Бланке для подзоны арктиче-
ских тундр выделены зональные ассоциации
Salici polaris–Hylocomietum alaskani Matveyeva
1998 на Таймыре и Salici polaris–Sanionietum unci-
natae Kholod 2007 на о. Врангеля. С.С. Холод от-
мечает, что “на Новосибирских островах форми-
руется близкая ассоциация” (Kholod, 2007:17).

Массивы бугров-байджарахов – характерная
черта современных ландшафтов Новосибирского
архипелага; на о. Котельный они встречаются на
водоразделах, по склонам долин рек, ручьев и
оврагов, на термоабразионных морских берегах.

Нами обследовано 20 массивов площадью
750–100000 м2. На бугры-байджарахи высотой
0.5–5.0 м и диаметром в основании 3–10 м, при-
ходится от 30 до 70% территории массива, осталь-
ное занимают окружающие ложбины шириной
2–10 м.

При характеристике растительности массива
байджарахов за основную единицу принимали
растительные сообщества отдельных бугров и
ложбин. Геоботанические описания делали в гра-
ницах бугров, а в ложбинах – на прямоугольных
площадках, длина сторон которых определялась
шириной ложбины, а площадь составляла около
30 м2, что соответствовало средней площади буг-
ров. Описания выполняли по стандартной мето-
дике, отмечая: положение участка в рельефе,
увлажнение, особенности нанорельефа, физио-
номические черты сообщества, процент пятен
грунта и степень их зарастания, общее проектив-
ное покрытие, проективное покрытие сосуди-
стых, мхов и лишайников, проективное покрытие
каждого вида.

Для характеристики неоднородности сооб-
ществ бугров и ложбин на трансектах из располо-
женных вплотную площадок 25 × 25 см, прохо-
дивших через бугор и две соседние ложбины, про-
водили картирование микрогруппировок.

При описании массива байджарахов указыва-
ли: его площадь, положение в рельефе, наличие

1 Названия видов мхов и лишайников приведены по
М.С. Игнатову и О.М. Афониной (Ignatov, Afonina, 1992) и
М.Н. Андрееву с соавторами (Andreev et al., 1996).

2 Виды сосудистых растений приведены по International
Plant Names Index (IPNI, 2021).

Рис. 1. Байджарахи на о. Котельном, 1975 г.
Fig. 1. Baydzharakhs on the Kotelny Island, 1975.
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бугров разных типов, термокарстовых водоемов,
особых отличительных признаков. Картосхемы
растительного покрова составляли путем глазо-
мерно-инструментальной съемки на трансектах
шириной не менее 15 м, либо в целом – для мас-
сивов небольшой площади.

Обработка материала включала типизацию
растительных сообществ бугров и ложбин по эко-
лого-фитоценотическому принципу (Sumina,
1977a, b) и – позднее – их классификацию по ме-
тоду Браун-Бланке (Sumina, 2020). Анализ дан-
ных о микрогруппировках в сообществах бугров и
ложбин опубликован (Sumina, 1979). После гене-
рализации контуров, выделенных в полевой пе-
риод, картосхемы растительности массивов бай-
джарахов составлены с учетом двух подходов:
эколого-фитоценотического и эколого-флори-
стического (использованы программы Paint и
Adobe Photoshop).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Неоднородность растительного покрова мас-

сива байджарахов выражена на внутри- и надфи-
тоценотическом уровнях.

Бугры-байджарахи – образования динамич-
ные, их размеры и форма изменяются в процессе
термоденудации, причем происходит не только
деградация исходной тундровой растительности,
но и постепенное формирование на обнажив-
шемся субстрате пионерных сообществ. Таким
образом, растительность бугров во многом опре-
деляется их развитием как геоморфологических
образований. Эти процессы описаны подробно
и выделены разные стадии развития бугров
(Sumina, 1975, 1977a, b, 2020). Вкратце отметим
следующее.

Под влиянием термокарста поверхность водо-
раздельной тундры расчленяется на невысокие
(до 10 см высотой) полигоны. Едва уловимые фи-
зиономические различия между их растительно-
стью и сообществами окружающих понижений
при геоботаническом описании выявить не уда-
ется. По мере дальнейшего проседания ложбин
полигоны преобразуются в невысокие (не более
0.5–0.8 м при диаметре 5–8 м), плоские бугры,
растительность которых почти не отличается от
водораздельных пятнистых тундр; она мозаична и
включает микрогруппировки пятен (голых или
заросших) и окружающей сомкнутой лишайни-
ково-моховой дернины. В этом случае микро-
группировки формируют регулярно-цикличе-
скую мозаику (Matveyeva, 1998). Для краткости
такие бугры в дальнейшем будем называть “тунд-
ровыми”3 (форма а).

3 Используемые в тексте статьи краткие названия бугров и
ложбин условны и не претендуют на строгость классифика-
ционных категорий. Их задача – акцентировать наиболее яр-
кие физиономические черты соответствующих объектов.

Постепенно тундровая растительность на вер-
шине бугра разрушается эрозией, одновременно
освобождается место для поселения растений-
пионеров: образуются плоские эродированные
бугры (высота 1–1.2 м, диаметр 6–8 м), для кото-
рых характерны сочетания фрагментов тундро-
вых микрогруппировок и микрогруппировок из
видов-ценофобов, поселяющихся на голом суб-
страте. Формируется спорадично-пятнистая
мозаика (Matveyeva, 1998). Краткое название
бугров этого типа – “тундровые эродирован-
ные” (форма b).

По мере того, как термокарст захватывает все
новые участки водораздела, а талые воды размы-
вают ложбины, плоский тундровый эродирован-
ный бугор оказывается в средней части водораз-
дельного склона и приобретает конусовидную
форму (высота 1.5–5 м, диаметр 6–12 м). На вер-
шине бугра грунт осыпается и почти нет расти-
тельности, на его склонах размещаются микро-
группировки из пионерных видов, а у подножья –
из видов, характерных для нивальных местооби-
таний, так как основание бугра укрыто долго ле-
жащим снегом. В этом случае микрогруппировки
образуют микропоясный ряд, располагаясь кон-
центрически от вершины к подножью. Такой тип
конусовидных эродированных бугров с неассо-
циированными группировками в дальнейшем для
краткости называем “конусовидным эродиро-
ванным” (форма с).

Конусовидные эродированные бугры – стадия
максимального развития бугра-байджараха (Ti-
khomirov, 1959; Dorogostaiskaya, 1959): таяние ле-
дяных жил заканчивается, и дальнейшие процес-
сы ведут к разрушению бугра и нивелировке ре-
льефа. Бугор, расположенный у подножия склона
водораздела, становится низким (высота 0.4–1.0 м,
диаметр 4–7 м), слабовыпуклым, вся его поверх-
ность покрыта нивальной растительностью (напоч-
венный покров из накипных эпигейных лишайни-
ков, мелких мхов и печеночников, c небольшим
числом видов сосудистых). Для сообществ бугров
характерна нерегулярная мозаика (Matveyeva,
1998), краткое их название – “нивальные” (фор-
ма d). Такие бугры постепенно размываются та-
лыми водами и сливаются с окружающими лож-
бинами, это – последняя стадия разрушения, на-
блюдаемого на крутых склонах.

На очень пологих склонах термоденудация ме-
нее интенсивна, и процесс формирования бугров
идет иначе. Бугры тундровые и тундровые эроди-
рованные распадаются на довольно крупные
(0.2 × 0.5 м) глыбы суглинка, приобретают вытя-
нутую сглаженно-конусовидную форму (высота
0.8–1.2 м, диаметр 4–7 м) и зарастают. Для таких
бугров характерен почти сомкнутый раститель-
ный покров, в котором преобладают злаки и раз-
нотравье. В этом случае выражена нерегулярная
мозаика. Краткое название бугров – “луговин-
ные” (форма е).
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Перечисленные стадии развития бугров встре-
чаются в разных районах Арктики. Кроме них на
о. Котельный были описаны бугры, которые
можно считать промежуточной стадией между
конусовидными эродированными и нивальными:
конусовидной формы, но сравнительно невысо-
кие (высота 0.5–1 м, диаметр около 5 м) с комко-
ватой поверхностью, расположенные в средней
или нижней части умеренно крутых (10–15°) во-
дораздельных склонов. Так же как на нивальных
буграх, напочвенный покров здесь образован эпи-
гейными накипными лишайниками, мелкими мха-
ми и печеночниками, но в сообществах много раз-
нотравья. Для таких бугров, как и для нивальных,
характерна нерегулярная мозаичность. Краткое на-
звание этого типа бугров – “разнотравно-лишай-

никовые” (чтобы подчеркнуть их переходный ха-
рактер, форму обозначаем как cd).

Сообщества ложбин более сходны между со-
бой, чем сообщества бугров. В зависимости от по-
ложения на склоне водораздела, увлажнения и
стадии развития термоденудации их можно
условно разделить на “тундровые” (“ожиковый
тундровый” и “лисохвостовый тундровый” – с
регулярно-циклической мозаикой и микрогруп-
пировками, типичными для водораздельных
тундр); “нивальные” и “разнотравно-лишайнико-
вые” (с комковатым нанорельефом, нерегулярной
мозаикой и растительностью, сходной с сообще-
ствами нивальных или разнотравно-лишайнико-
вых бугров); “луговинные” (“лисохвостовый” и
“кисличниковый” – с сомкнутым богатым травя-
ным покровом и нерегулярной мозаикой), а так-
же – мокрые “травяно-моховые” (“челбачный” и
“дюпонциевый”), в которых мозаичность не вы-
ражена и покров гомогенный (табл. 1).

Относительный возраст массива байджарахов
можно оценить, выяснив, какие типы бугров в
нем представлены. Например, если все бугры
относятся к тундровым, то массив образовался
сравнительно недавно, если же в нем только ни-
вальные или луговинные бугры, то время его су-
ществования больше. Описанный выше времен-
ной ряд сообществ бугров (от a до d) особенно
четко выражен в массивах, приуроченных к кру-
тым склонам водоразделов. Тундровые бугры
располагаются в верхней части склона, рядом с
ними или чуть ниже находятся тундровые эроди-
рованные, в средней части склона – конусовид-
ные эродированные, у его подножья – ниваль-
ные. Впервые такой хроно-хорологический ряд
описан Е.В. Дорогостайской (Dorogostaiskaya,
1959). В то же время, нередко в массивах пред-
ставлен не полный временной ряд, а только его
часть, что определяется локальными причинами
(рельефом местности, длительностью и интен-
сивностью процессов термоденудации и др.).

На местности пространственно-временной
ряд образован участками массива, в каждом из
которых все бугры относятся к одному типу. Лож-
бины между ними могут быть разными, но их рас-
тительность всегда “находится в тесной связи с
растительностью самих байджарахов” (Gorodkov,
1956:48). Анализ картосхем массивов и полевых
наблюдений позволил установить соответствие
(более частое соседство) разных типов сообществ
бугров и ложбин (табл. 1). Территорию любого
массива байджарахов можно разделить на не-
сколько участков с буграми одного типа и соот-
ветствующими им ложбинами одного или разных
типов (рис. 2). Каждый такой участок (“элемен-
тарный массив”) отличается тем, что начало, ско-
рость и интенсивность термоденудации примерно
одинаковы на всей его площади. Элементарному
массиву свойственна неоднородность надфитоце-
нотического уровня, поскольку он может быть

Рис. 2. Пример выделения элементарных массивов.
Серым показаны двучленные комплексы, белым –
многочленный. Стрелка указывает направление па-
дения склона. Т – водораздельная тундра, остальные
обозначения см. в табл. 1.
Fig. 2. An example of distinguishing elementary massifs.
Binary complexes are shown in grey; polynomial complex
is shown in white. The arrow indicates the slope direction.
T – tundra. For the other designations see Table 1.
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Таблица 1. Соседство сообществ бугров и ложбин
Table 1. Adjacency of thermokarst mound and trench communities

Примечание: Указаны краткие названия типов бугров и ложбин, в скобках приведены их обозначения на картосхемах. Со-
седство: +++ – часто, ++ – довольно часто, + – иногда.
Note. Short names of types are provided, their designations on detailed maps are given in parentheses. Adjacency: +++ – often, ++ –
quite often, + – sometimes.
* Челбак – неглубокий термокарстовый водоем (Gorodkov, 1956: 54); челбачными мы называем сообщества ложбин, образо-
вавшиеся на их месте.
“Chelbak” is a shallow thermokarst pond (Gorodkov, 1956: 54); this name is given to trench communities formed on the place of these
ponds.

Тип бугра
Thermokarst mound type

Тип ложбины
Trench type

Частота соседства
Frequency of adjacency

Тундровый (а)
Tundra-like (а)

Ожиковый тундровый (1)
Tundra-like with Luzula confusa (1)

+++

Лисохвостовый тундровый (2)
Tundra-like with Alopecurus alpinus (2)

+++

Кисличниковый (3)
Oxyria digyna dominating (3)

++

Лисохвостовый (4)
Alopecurus alpinus dominating (4)

+

Разнотравно-лишайниковый (5)
Forbs and lichens dominating (5)

+

Тундровый эродированный (b)
Eroded tundra-like (b)

Лисохвостовый тундровый (2)
Tundra-like with Alopecurus alpinus (2)

+++

Кисличниковый (3)
Oxyria digyna dominating (3)

+

Лисохвостовый (4)
Alopecurus alpinus dominating (4)

+

Разнотравно-лишайниковый (5)
Forbs and lichens dominating (5)

+++

Челбачный* (8)
Chelbaks (8)

+

Конусовидный эродированный (c)
Eroded conical (c)

Кисличниковый (3)
Oxyria digyna dominating (3)

+

Лисохвостовый (4)
Alopecurus alpinus dominating (4)

+

Разнотравно-лишайниковый (5)
Forbs and lichens dominating (5)

+

Челбачный (8) / Chelbaks (8) +
Разнотравно-лишайниковый (сd)
Forbs and lichens dominating (сd)

Лисохвостовый тундровый (2)
Tundra-like with Alopecurus alpinus (2)

+

Кисличниковый (3)
Oxyria digyna dominating (3)

+

Лисохвостовый (4)
Alopecurus alpinus dominating (4)

+

Разнотравно-лишайниковый (5)
Forbs and lichens dominating (5)

++

Нивальный (d)
Nival community-like (d)

Кисличниковый (3)
Oxyria digyna dominating (3)

++

Лисохвостовый (4)
Alopecurus alpinus dominating (4)

+

Нивальный (6)
Nival community-like (6)

++

Луговинный (е)
Meadow-like (е)

Ожиковый тундровый (1)
Tundra-like with Luzula confusa (1)

+

Лисохвостовый тундровый (2)
Tundra-like with Alopecurus alpinus (2)

+

Кисличниковый (3)
Oxyria digyna dominating (3)

++

Дюпонциевый (7)
Dupontia fisheri dominating (7)

+
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Рис. 3. Совокупность комплексов в массиве байджарахов, расположенном на водоразделе.
Черным показаны термокарстовые водоемы (“челбаки”), темно-серым – обваливающийся голый грунт по бортам
просадки, светло-серым и белым – элементарные массивы. Остальные обозначения см. в табл. 1 и на рис. 2.
Fig. 3. Aggregate of complexes in the baydzharakh massif located on the watershed.
Shallow thermokarst ponds (“chelbaks”) are shown in black, eroded bare ground on the drawdown sides in dark grey, elementary
massifs in light grey and white. For the other designations see Table 1 and Fig. 2.
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двучленным (если одним типом представлены со-
общества и бугров, и ложбин) или многочленным
(один тип сообществ бугров и несколько типов
ложбин) комплексом, т.е. микрокомбинацией по
Т.И. Исаченко (Isachenko, 1969).

В целом растительность массива байджарахов –
это эколого-генетический пространственно-вре-
менной ряд, который образуют элементарные мас-
сивы. В редких случаях массив байджарахов совпа-
дает с элементарным массивом, т.е. состоит из буг-
ров одного типа (это характерно для начала
образования или завершающей стадии развития
массива). Обычно он включает несколько элемен-
тарных массивов (микрокомбинаций), так что рас-
тительность массива байджарахов в целом – это ме-
зокомбинация (Isachenko, 1969), причем можно вы-
делить: поясный ряд комплексов – на крутом
склоне элементарные массивы не повторяются и
располагаются полосами, формируя полосча-
тый узор (рис. 2); и совокупность комплексов – на
слабонаклонных поверхностях элементарные мас-
сивы образуют нерегулярный рисунок (рис. 3).

Таким образом, растительность массива бай-
джарахов – территориальная единица со сложной
горизонтальной структурой, в которой выделя-
ются несколько уровней: 1) микрогруппировки
на отдельных элементах нанорельефа; 2) сообще-
ства, приуроченные к элементам микрорельефа
(буграм и ложбинам); 3) комплексы сообществ

(микрокомбинации) – растительность элемен-
тарных массивов; 4) сочетания комплексов (ме-
зокомбинации) – растительность массивов
байджарахов (рис. 4).

Анализируя структуру растительного покрова
арктических тундр и отмечая, что наиболее суще-
ственная черта территориальных единиц – внут-
ренняя сложность, С.С. Холод (Kholod, 1989)
предложил особый “энкаптический” индекс для
определения количества соподчиненных уровней
сложности в пределах конкретной территориаль-
ной единицы. При этом он отказался от исполь-
зования таких градаций, как микро- и мезоком-
бинации, поскольку в их основе “лежит привязка
к ландшафтно-морфологическим или геоморфо-
логическим единицам” (Kholod, 1989:62). Для
растительности массивов байджарахов характер-
на именно такая зависимость от свойств и транс-
формации геоморфологических элементов, по-
этому понятия микро- и мезокомбинации отвеча-
ют особенностям объекта.

При полевом картографировании раститель-
ности массивов байджарахов основной единицей
служат сообщества бугров и ложбин. В таблице 2
приведены их типы, первоначально выделенные по
эколого-фитоценотическому принципу (Sumina,
1977а, b), и соответствующие им синтаксоны клас-
сификации Браун-Бланке (Sumina, 2020). Срав-
нение обоих подходов при картографировании
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Рис. 4. Общая схема гетерогенности растительного покрова массива байджарахов.
Fig. 4. General scheme of the vegetation heterogeneity of baydzharakh massif.
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2. Один элементарный массив
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1A. Поясной ряд комплексов
1A. Belt row of complexes

1B. Совокупность комплексов
1B. Aggregate of complexes

2A. Комплекс двучленный
2A. Binary complex

2B. Комплекс многочленный
2B. Polynomial complex

Гомогенная

Регулярно-
циклическая

Regular-cyclic

Irregular mosaic

mosaic

Sporadically spotted
mosaic

Microbelt row of
patches

мозаика

Нерегулярная
мозаика

Спорадично-
пятнистая мозаика

Микропоясный ряд
микрогруппировок

Регулярно-циклическая

Нерегулярная мозаика

мозаика
Regular-cyclic mosaic

Irregular mosaic

Homogeneous

Бугор
Mound

Ложбина
Trench

Микрокомбинации
Microcombinations

Территориальные единицы
Territorial units

Растительность массива байджарахов
Vegetation of baidzharakh massif

Растительность элементарного массива
Vegetation of elementary massif

Растительность элемента микрорельефа
Vegetation of  microrelief element

Микрогруппировка элемента нанорельефа
Patch of nanorelief element

растительности массивов байджарахов демонстри-
руют рис. 5 и 6.

При классификации по методу Браун-Бланке
растительные сообщества всех бугров и почти
всех ложбин в районе исследований объединяют-
ся в вариант Oxyria digyna зональной ассоциации

Salici polaris–Hylocomietum alaskani Matveyeva 1998
(табл. 2). Это выявляет связь растительности мас-
сивов байджарахов с зональными тундрами и
позволяет рассматривать ее в рамках соответству-
ющей иерархии синтаксонов. Поскольку ассоци-
ация в системе Браун-Бланке – крупная единица,
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на картосхемах целесообразно использовать низ-
шие синтаксоны – субварианты, но и они не диф-
ференцируют растительность разных элементов
микрорельефа, и картосхемы оказываются слиш-
ком обобщенными (рис. 5, 6). Описывая расти-
тельность байджарахов, встреченных на о. Вран-
геля, С.С. Холод (Kholod, 2014) даже в пределах
одного бугра выделяет фрагменты растительно-
сти, относящиеся к разным ассоциациям: на
склонах “молодых” бугров – сообщества субасс.
racomitrietosum lanuginosi асс. Oncophoro wahlen-
bergii–Deschampsietum borealis Kholod 2007, а на их
вершинах – разреженные группировки субасс.
typicum асс. Saxifrago firmae–Luzuletum confusae
Kholod 2007. Растительность окружающих лож-
бин принадлежит субассоциациям petasitetosum
frigidi и racomitrietosum lanuginosi асс. Oncophoro
wahlenbergii–Deschampsietum borealis и фации typi-
ca асс. Salici rotundifoliae–Oxytropidetum wrangelii
Kholod 2007. Этот пример показывает высокую
степень горизонтальной неоднородности расти-
тельности не только целых массивов байджара-
хов, но и отдельных бугров. Однако, поскольку
гетерогенность покрова в сообществах бугров за-
висит от стадии их развития как целостного гео-
морфологического образования, на наш взгляд,
ее следует рассматривать как внутриценотиче-
скую мозаичность (Sumina, 1977а, b, 1979), не
придавая высокого ранга субассоциаций неболь-
шим фрагментам меняющейся растительности.

Эколого-фитоценотическая классификация
дает ясное разделение сообществ бугров и лож-
бин с учетом таких признаков, как форма (стадия
развития) бугров, положение на склоне, увлажне-
ние ложбин, нанорельеф, облик сообществ, об-
щее покрытие растительности, преобладающие
виды и др. В результате картосхемы растительно-
сти массивов байджарахов оказываются доста-
точно информативными и позволяют провести
дальнейшую генерализацию с выделением эле-
ментарных массивов.

И.А. Лавриненко (Lavrinenko, 2020) на приме-
ре растительности арктических маршей разрабо-
тал типологию территориальных единиц, исполь-
зовав для характеристики их синтаксономиче-
ского состава систему Браун-Бланке. В рамках
этой типологии основной элементарной единицей,
которая может быть показана на картах крупного
масштаба, является “тип”, представленный:
“1) фитоценозами; 2) простыми комбинациями
первого надфитоценотического уровня (серии,
экологические ряды, комплексы); 3) сложными
комбинациями, которые включают комбина-
ции фитоценохор первых 2 типов” (Lavrinenko,
2020:104). Второй критерий для выделения “ти-
па”, наряду с пространственной структурой, –
синтаксономический состав элементов этой тер-
риториальной единицы. Низшими синтаксоно-
мическими единицами, позволяющими “макси-
мально точно оценить своеобразие и амплитуду

Рис. 5. Картосхема участка массива байджарахов № 4 (склон южной экспозиции, крутизна 15°). Зеленым обозначены
участки с субвар. Phippsia algida, голубым – с субвар. inops, оливковым – с субвар. Cetrariella delisei. Остальные обозна-
чения см. в табл. 1 и на рис. 2.
Fig. 5. Detailed map of the site in the baydzharakh massif № 4 (southern slope with grade 15°). Subvar. Phippsia algida is marked
with green, subvar. inops with blue, and subvar. Cetrariella delisei with olive color. For the other designations see Table 1 and Fig. 2.
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изменчивости экологических условий местооби-
тания” (Lavrinenko, 2020:109), он считает вариан-
ты (в системе Браун-Бланке). Соответственно,
растительность массивов байджарахов в предло-
женной схеме ожидаемо относится к разряду
“тип”, но элементы этой территориальной еди-
ницы не будут различаться, поскольку практиче-
ски все сообщества бугров и ложбин в районе
исследований представлены одним вариантом

(Oxyria digyna). Данная ситуация связана с круп-
ным (1 : 500) масштабом картосхем, который позво-
ляет отразить особенности пространственной
структуры растительности массивов более подроб-
но, чем крупномасштабные карты. Вторая при-
чина – различия структуры и динамики раститель-
ного покрова самих объектов – массивов байджара-
хов и приморских маршей.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В целях решения актуальной задачи – оценки

интенсивности термокарста и других процессов
термоденудации в разных районах Арктики, ак-
тивизация которых отмечается в последнее вре-
мя, может быть использована типизация масси-
вов байджарахов. Последние имеют достаточно
четкие границы с окружающими тундрами и раз-
виваются как единое целое в тесной зависимости
от процессов термоденудации, формирующих
массивы. На наш взгляд, именно разработка ти-
пологии массивов байджарахов как территори-
альных единиц растительности, позволить срав-
нивать массивы из различающихся по флоре и
растительности районов Арктики.
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HETEROGENEITY OF VEGETATION COVER OF BAYDZHARAKH MASSIFS 
(KOTELNY ISLAND, NEW SIBERIAN ISLANDS)
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Universitetskaya Emb., 7/9, St. Petersburg, 199034, Russia
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An increasing activity of thermokarst and other thermal denudation processes is noted in many regions of the
Arctic. The massifs of baydzharakhs (groups of mounds with surrounding trenches) are one of the
thermokarst relief forms. The heterogeneity of their vegetation appears at different levels of the hierarchy:
from a mosaic of patches within communities of thermokarst mounds and trenches to the complexity of the
supraphytocoenotic levels within entire massifs. The latter ones are a suitable model object to analyze the
structure of vegetation territorial units of the first levels due to their substantial separation from surrounding
tundra and an evident spatial patterning. The tasks of this study are to elaborate a hierarchical scheme of the
heterogeneity of the massif vegetation and to analyze detailed maps made with different approaches of clas-
sification of vegetation, namely the ecological-phytocoenotical (on domination principle) and the Braun-
Blanquet ones. In 1973–1974, on the Kotelny Island 20 baidzharakh massifs from 750 to 100000 m2 were
studied. The size, shape and vegetation of thermokarst mounds change during thermal denudation; 6 types
of mounds corresponding to its stages were revealed. The massif including the mounds of only one type
(“elementary massif”) is a complex of communities (microcombination), but more often it consists of several
elementary massifs (mesocombination). The ecological-phytocoenotic classification clearly separates the
communities of both mounds and trenches, considering such features as the stage of development, position
on the slope, total vegetation coverage, dominant species, etc.
With the Brown-Blanquet approach, the communities of all thermokarst mounds and almost all trenches in
the study area were included in the variant Oxyria digyna of the zonal association Salici polaris–Hylocomi-
etum alaskani Matveyeva 1998. Even the subvariants shown on the detailed maps often do not allow separating
the vegetation of mounds and trenches. The elaboration of baydzharakh massifs typology as territorial vege-
tation units is important to obtain an actual assessment of thermokarst activity in different areas of the Arctic
in connection with observing climate changes.

Keywords: thermokarst, baydzharakhs, heterogeneity of vegetation, territorial units, vegetation mapping, eco-
logical-phytocoenotic classification, Braun-Blanquet approach, New Siberian Islands
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На основании материалов полевых исследований 2012–2019 гг. в рамках работ по изучению сосно-
вых лесов Дагестана проведен анализ ценофлоры сосновых лесов Дагестана, включающей 590 видов
сосудистых растений.
Систематический, биоморфологический, флороценотический и географический анализ показал
бореальный и средиземноморский ее характер. По отношению к богатству почвы преобладают ме-
зотрофы и эвтрофы, по отношению к влажности мезофиты и мезоксерофиты. Ценофлора сосновых
лесов включает виды разных высотных поясов: лесные, луговые, нагорно-степные.
Выявлено 22 вида растений, занесенных в Красные книги Российской Федерации и Республики Да-
гестан; отмечено 82 реликтовых вида и 76 эндемиков.

Ключевые слова: Дагестан, ценофлора, анализ флоры, сосновые леса, Pinus kochiana, таксономия,
экологический анализ, географические элементы, жизненная форма, реликт, эндемик
DOI: 10.31857/S0006813622060023

Количественный и качественный анализ со-
става флоры – один из обязательных разделов
любого флористического исследования, имею-
щий важное теоретическое значение и позволяю-
щий установить структуру, выявить индивиду-
альные особенности, генезис и тенденции изме-
нения eе компонентов (Mirkin et al., 2000).
Дагестан, выделен в особую ботанико-географи-
ческую провинцию. Особенности горообразова-
тельного процесса, сложность рельефа и общая
ксероморфность способствуют интенсивным
микроэволюционным процессам, в которые бы-
ли вовлечены элементы разных флористических
областей.

Сосновые леса Дагестана, образованные од-
ной из основных лесообразующих пород горного
Дагестана сосной Коха (Pinus kochiana Klotzsch ex
K. Koch), занимают площадь 75 тыс. га. По срав-
нению с другими районами Кавказа, сосняки Да-
гестана представляют исключительное явление
по уровню видового богатства и ценотическому
разнообразию. Леса из P. kochiana приурочены к
северным склонам и встречаются на высотах от
250 м до 2600 м над ур. моря. Сосняки произрас-
тают преимущественно на скалистых склонах,
сложенных песчаными, известняковыми или

сланцевыми породами, нередко встречаются на
скальных обнажениях – выходах коренных по-
род. Сосняки распространены в районах с раз-
личными климатическими условиями – от сухого
умеренного климата предгорий до влажного и хо-
лодного климата высокогорного Дагестана.

Наиболее значительные площади сосновых
лесов сосредоточены во Внутригорном и Высоко-
горном геоморфологических районах Дагестана.
Небольшие участки сосняков отмечены в Южном
Дагестане, а также в северо-западной части Пред-
горного Дагестана (Murtazaliev, 2009). Здесь на
сухих каменистых склонах в составе древостоя
сосновых лесов встречаются также Quercus pubes-
cens Willd., Q. petraea L. ex Liebl., Сarpinus betulus L.,
Fraxinus exscelsior L.

В известняковой части Внутригорного Даге-
стана сосновые леса произрастают на северных
склонах гор, на высотах 1500–2300 м над ур. моря,
приурочены к плато, хребтам и верхним частям
крутых склонов, а также к заброшенным пашням
на террасах. В сланцевой части Внутригорного
Дагестана сосняки тяготеют к наиболее влажным
склонам северной и западной экспозиций и про-
израстают на высотах от 1700 до 2000 м над ур. мо-
ря в сочетании с остепненными лугами. Наряду с
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чистыми сосняками, здесь встречаются также
смешанные березово-сосновые леса с участием
Betula litwinowii Doluch., B. raddeana Trautv., B. pen-
dula Roth. В Высокогорном Дагестане сосняки
приурочены к оползневым и ледниковым фор-
мам рельефа.

Об изученности растительного покрова лесов
Дагестана можно получить представление по ма-
териалам, вошедшим в капитальные сводки и
обобщения по Кавказу (Grossheim, 1952; Mur-
tazaliev, 2009, Konspekt…, 2003, 2006, 2008, 2012),
тем не менее, до настоящего времени не было
полных сведений о флористическом составе и
структуре сосновых лесов Дагестана, что и явля-
ется целью данной работы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Анализ ценофлоры сосновых лесов Дагестана

проведен на основании материалов полевых ис-
следований и гербарных коллекций автора, со-
бранных в ходе экспедиционных исследований с
2012 по 2019 г. в рамках работ по изучению сосно-
вых лесов Дагестана (Abdurakhmanova, 2016; Ab-
durakhmanova et al., 2015, 2018), а также с учетом
существующих литературных и фондовых дан-
ных. Комплексные полевые геоботанические,
флористические и почвенные исследования со-
обществ формации сосны Коха проводились в
трех физико-географических районах Дагестана:
Предгорном (Кумторкалинский административ-
ный район) Внутригорном (Гунибский, Хунзах-
ский, Левашинский, Акушинский, Ботлихский,
Гергебильский административные районы) и в
Высокогорном (Рутульский, Чародинский, Тля-
ратинский, Цумадинский).

Таксономическая принадлежность видов при-
водится по “Конспекту флоры Дагестана” (Mur-
tazaliev, 2009) и “Конспекту флоры Кавказа”
(Konspekt…, 2003, 2006, 2008, 2012). При анализе
ценофлоры все основные расчеты проводили таб-
личным методом в пакете MS Excel.

Анализ жизненных форм проведен по системе
К. Раункиера (Raunkiaer, 1937).

Анализ географических элементов выполнен в
соответствии с классификацией элементов кав-
казской флоры Н.Н. Портениера (Portenier,
2000a, 2000b) и А.Л. Иванова (Ivanov, Guseva,
2014, Ivanov, 2019) с учетом поведения видов в
ландшафте.

При проведении анализа ценофлоры по эко-
логическим группам учитывали основные прямо-
действующие экологические факторы: влажность
почвы, почвенное богатство и освещенность.

Особое внимание при проведении флористи-
ческого анализа уделяли выявлению эндемичных
для разных территорий Кавказа (Kharadze, 1974),
реликтовых, редких и охраняемых видов, зане-

сенных в Красные книги Дагестана (Krasnaya…,
2020) и Российской Федерации (Red book…,
2008), которые определяют природоохранную
ценность сосновых лесов.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенного анализа выявлено,
что ценофлора сосновых лесов Дагестана насчи-
тывает 590 видов сосудистых растений, представ-
ленных 281 родом и 85 семействами, что состав-
ляет 17.5% от общей флоры республики Дагестан
(3380 видов). Мохообразные (Bryophyta) пред-
ставлены 105 видами листостебельных мхов, эпи-
гейные лишайники – 17 видами.

Таксономический анализ. Большинство видов
ценофлоры сосновых лесов относятся к отделу
Magnoliophyta (570 видов), на их долю приходит-
ся 96.6% от всей ценофлоры. Число видов класса
Magnoliopsida (466 видов) в 4.5 раза больше, чем
видов Liliopsida (104). Голосеменные (4 вида):
Pinopsida – 3 (0.51%), Gnetopsida – 1 (0.16%).
Споровые (16 видов): Polypodiopsida – 14 (2.4%),
Equisetopsida – 1 (0.16%) и Isoetopsida – 1 (0.16%).
Такое соотношение споровых, голосеменных и
цветковых растений характерно как для флор
умеренных районов Голарктики, так и для Кавка-
за и Дагестана в целом (Omarova, 2013, Khizrieva,
2017).

Наиболее крупные семейства, содержащие от
15 до 83 видов, составляют больше половины всей
ценофлоры – 365 видов (61.86%) (табл. 1). Веду-
щая роль семейств Asteraceae и Роасеае отражает
бореальный характер ценофлоры сосновых лесов
Дагестана. На третьем месте находится сем. Faba-
ceae, что свидетельствует о тесной связи цено-
флоры сосновых лесов Дагестана с флорой Древ-
него Средиземноморья. Четвертое место в спек-
тре крупнейших семейств занимает сем.
Rosaceae, что объясняет широкое распростране-
ние неморальной растительности в прошлом и ее
связи с центральноевропейской флорой. Поло-
жение сем. Caryophyllaceae на пятом месте, объ-
ясняется высоким полиморфизмом таких родов,
как Silene, Dianthus, подчеркивающих высокогор-
ный характер ценофлоры. Наличие в спектре ве-
дущих семейств Lamiaceae и Rubiaceae свидетель-
ствует об историческом влиянии флор Древнего
Средиземноморья на формирование изучаемой
ценофлоры. Многочисленность видов сем. Scro-
phullariaceae подтверждает высокогорный харак-
тер исследуемой ценофлоры (Portenier, 2012). Мо-
нотипными являются 32 семейства. Олиготипны-
ми – 41 семейство, которые охватывают 13.6%
видов от всей ценофлоры сосновых лесов. Со-
гласно Р.А. Муртазалиеву (Murtazaliev, 2009), в
целом ценофлора сосновых лесов Дагестана отра-
жает флору региона, но в ней увеличена роль се-
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мейств Fabaceae и Rosaceae, по сравнению с фло-
рой республики.

Биоморфологический анализ по К. Раункиеру
показал абсолютное преобладание в ценофлоре
сосновых лесов Дагестана гемикриптофитов
(Hk): на их долю приходится больше половины
видов – 391 вид (66.3%) из 590. Из гемикрипто-
фитов 361 вид представлен многолетниками; дву-
летников – 20 видов: Astrodaucus orientalis (L.)
Drude, Carum carvi L., Conium maculatum L., Falca-
ria vulgaris Bernh. и другие. Однолетних растений
с развитой стержнекорневой системой – 8 видов:
Lactuca serriola L., Senecio noeanus Ledeb., Myosotis
ramosissima Rochel ex Schult., Dianthus armeria L.,
Medicago lupulina L.; летнезеленых полукустар-
ничков 2 вида: Ononis pusilla L., Linum tauricum
Willd. 66 видов (11.2%) являются терофитами (T):
группа объединяет виды, различающиеся по про-
должительности жизни от эфемеров (Aira no-
tarisiana Steud., Draba nemorosa L., Anisantha tec-
torum (L.) Nevski) до длительно живущих одно-
двулетников. Большая часть терофитов представ-
лена видами средиземноморского происхожде-
ния, в их числе представители семейств Brassica-
ceae, Chenopodiacaeae, Rubiaceae. В группу теро-
фитов много сорных видов: (Artemisia annua L.,
Erigeron canadensis L., Matricaria recutita L., Cheno-
podium album L. и другие) произрастающих в ме-
стообитаниях с выраженным антропогенным
прессом.

Фанерофитов (Ph) в исследуемой ценофлоре –
62 вида (10.5%), относящихся к 24 семействам.
Мегафанерофитами (Phmg) представлено 12 ви-
дов деревьев (2.3%): Pinus kochiana, Taxus baccata L.,
Fagus orientalis Lipsky, Fraxinus excelsior, Carpinus
betulus, Quercus macranthera Fisch. et Mey., Q. pet-
raea, Acer platanoides L. и другие; мезофанерофи-

тами (Phms) – 4 вида (0.7%): Quercus pubescens,
Betula litwinowii, B. raddeana, Armeniaca vulgaris
Lam.; микрофанерофитами (Phm) – 15 видов ку-
старников (2.5%): Cotinus coggygria Scop., Swida
australis (C.A. Mey.), виды Lonicera spp., Rhamnus
spp. Viburnum spp.; нанофанерофитами – 24 вида
(4.1%): Potentilla fruticosa L., Cerasus incana (Pall.)
Spach, Empetrum caucasicum (V. Vassil.) Juss. и дру-
гие виды родов Daphne, Ribes, Cotoneaster, Rosa.

Хамефиты (Ch) представлены 37 (6.3%) вида-
ми. К ним относятся кустарники, кустарнички,
полукустарнички и растения-подушки. Кустар-
ники представлены двумя видами: Ephedra procera
Fisch. Et C.A. Mey. и Arctostaphylos caucasica
Lipsch.; кустарнички (3 вида): Vaccinium myrtil-
lus L., V. vitis-idaea L., Astragalus fissuralis
Alexeenko. Растения-подушки (3 вида): Onobry-
chis cornuta (L.) Desv., Gypsophila tenuifolia Bieb.,
G. capitate Bieb.

На долю криптофитов (K) приходится 34 вида
(5.8%), представлены корневищными, клубне-
выми, луковичными растениями. Среди них пре-
обладают корневищные виды (16), в их числе
длиннокорневищные: Polygonatum glaberrimum
C. Koch, P. orientale Desf., P. verticillatum (L.) All.,
Pteridium aquilinum (L.) Kuhn., P. tauricum V. Krecz.
ex Grossh., Paris quadrifolia L.; короткокорневищ-
ный Iris furcata Bieb.

Анализ по экологическим группам растений.
Важнейшими экологическими факторами были
приняты почвенное увлажнение и почвенное бо-
гатство (плодородие). По отношению растений к
почвенному увлажнению выделено 4 группы: ме-
зофиты, мезоксерофиты, ксерофиты, ксеромезо-
фиты. В составе ценофлоры сосновых лесов Даге-
стана ведущей экологической группой являются
мезофиты – 367 видов (70%) – растения умеренно

Таблица 1. Ведущие семейства ценофлоры сосновых лесов Дагестана
Table 1. Leading families in coenoflora of Dagestan pine forests

Ранг
Position in the f lora

Семейства
Families

Количество видов
Number of species

Доля от общего числа видов, %
Share of the total number of species, %

Количество родов
Number of genera

1 Asteraceae 83 14.1 34
2 Poaceae 62 10.5 29
3 Fabaceae 43 7.3 13
4 Rosaceae 36 6.1 19
5 Caryophyllaceae 26 4.4 9
6 Lamiaceae 25 4.2 16
7 Apiaceae 23 3.9 16
8 Scrophullariaceae 19 3.2 8
9 Rubiaceae 18 3.1 4
10 Campanulaceae 15 2.5 2

Ranunculaceae 15 2.5 9
Итого/Total 365 61.8 159
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увлажненных местообитаний. Значительное уча-
стие в ценофлоре сосновых лесов принимают ме-
зоксерофиты – 137 видов (23.2%), что обусловле-
но распространением некоторых сообществ сос-
няков в поясе нагорных степей (рис. 1).
Меньшим количеством представлены ксерофи-
ты – 61 вид (10.3%), произрастающие на выходах
материнских пород, на осыпных склонах, на
скально-щебнистых, каменистых и песчаных
субстратах, а также на остепненных участках; ксе-
ромезофитов – 25 видов (4.2%). В ценофлоре не
отмечено гигрофитов, поскольку сообщества сос-
ны Коха не встречаются в переувлажненных ме-
стообитаниях.

Проведенный анализ ценофлоры сосновых ле-
сов по отношению к почвенному богатству вы-
явил преобладание мезотрофов – 381 вид (64.7%).
На втором месте – мезоэвтрофы – 91 вид (15.4%):
Adiantum capillus-veneris L., Aruncus vulgaris Raf.,
Brachypodium sylvaticum (Huds.) Beauv., Daphne
mezereum Lam., Filipendula vulgaris Moench, виды
родов Geranium, Gymnocarpium, Rumex, Veronica,
Viola и др. (рис. 2). В равном соотношении пред-
ставлены мезоолиготрофы – 38 видов (6.4%) и
олиготрофы – 39 видов (6.6%). К ним относятся
типичные луговые виды (Anthoxanthum alpinum
A. et D. Love, Coronilla varia L., Luzula multiflora
(Ehrh.) Lej., Myosotis ramosissima Rochel ex Schult.,
Phleum alpinum L.), степные виды (Bothriochloa
caucasica (Trin.) C.E. Hubb., Anisantha tectorum (L.)
Nevski, Festuca ovina L., Lappula heteracantha
(Ledeb.) Guerke), виды нагорно-ксерофитных
участков и скально-щебнистых местообитаний

(Teucrium polium L., Juniperus oblonga Bieb., Saxifra-
ga cartilaginea Willd. ex Sternb.), а также виды пес-
чаных почв (Aira notarisiana, Alyssum calycinum L.,
Helichrysum arenarium (L.) Moench). К эвтрофам
отнесены 34 вида (5.8%): Brachypodium silvaticum
(Huds.) Beauv., Chamerion angustifolium (L.) Holub,
Rhododendron luteum Pall., Rubus idaeus L., Salvia
glutinosa L. и другие.

Анализ по флороценотипам. Для ценофлоры
сосновых лесов Дагестана нами выделены 8 фло-
роценотипов: лесной бореальный, лесной немо-
ральный, лугово-опушечный, скально-щебни-
стый, степной, “фриганоидный” (нагорно-ксе-
рофитный), псаммофильный, сегетально-
рудеральный (сорный) (рис. 3).

По количеству видов доминирует лугово-опу-
шечный флороценотип (36.6%; 216 видов), кото-
рый включает виды из 85 семейств. Преобладание
в ценофлоре сосняков лугово-опушечных видов
отражает производный характер большинства
сосновых лесов Дагестана. Значительные площа-
ди под сосняками заняты каменистыми и щебни-
стыми осыпями, а также выходами материнских
пород, где почвенный покров маломощный. Под-
тверждением этому является положение на вто-
ром месте группы видов скально-щебнистого
флороценотипа – 93 вида (15.7%). Лесная немо-
ральная группа представлена 85 видами (14.4%),
лесная бореальная группа – 47 видами (8%). К
степному флороценотипу относится 56 видов
(9.5%) из 17 семейств. Типично степных видов –
26 (Artemisia taurica Willd., Cachrys microcarpa Bieb.,
Centaurea cheiranthifolia subsp. wildelnowii (Czer.)

Рис. 1. Распределение видов ценофлоры сосновых ле-
сов Дагестана по отношению к увлажнению почвы.
1 – мезофиты, 2 – мезоксерофиты, 3 – ксерофиты,
4 – ксеромезофиты.
Fig. 1. Distribution of species of cenoflora of Dagestan
pine forests in relation to soil moisture
1 – mesophytes, 2 – mesoxerophytes, 3 – xerophytes, 4 –
xeromesophytes.
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Рис. 2. Распределение видов ценофлоры сосновых ле-
сов Дагестана по отношению к почвенному богат-
ству.
1 – мезотрофы, 2 – мезоэвтрофы, 3 – олиготрофы,
4 – мезоолиготрофы, 5 – эвтрофы.
Fig. 2. Distribution of species of coenoflora of Dagestan
pine forests in relation to soil richness.
1 – mesotrophic, 2 – mesoeutrophic, 3 – oligotrophic,
4 – mezooligotrophic, 5 – eutrophic.
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Mikheev, Salvia tesquicola Klok. Et Pobed. и др.).
Виды степного и лугового флороценотипов в не-
которых сообществах сосняков Внутригорного
Дагестана могут замещать друг друга.

“Фриганоидный” (нагорно-ксерофитный)
флороценотип включает 36 видов (6.1%) и пред-
ставляет особый тип растительности, приуро-
ченный к сухим, большей частью щебнистым
склонам, с примитивными скелетными почва-
ми (Abdurakhmanova, 2016). Основу этого флоро-
ценотипа составляют ксероморфные многолет-
ники – кальцепетрофилы: Androsace villosa L.,
Campanula petrophila Rupr., Jurinea arachnoidea
Bunge, Matthiola daghestanica (Conti) Busch, Scabio-
sa gumbetica L., а также приземистые кустарнички
и полукустарники с мощной корневой системой,
часто подушкообразные (Artemisia salsoloides
Willd., Onobrychis cornuta, Satureja subdentata Boiss.,
Thymus collinus Bieb., T. daghestanicus Klok. et
Shost.). В большинстве своем виды, относящиеся
к этому флороценотипу, являются эндемиками
Дагестана, в том числе узколокальными, или эн-
демиками Кавказа. Незначительно участие ви-
дов, относящихся к сегетально-рудеральному
флороценотипу, 35 видов (5.9%), что свидетель-
ствует о незначительной антропогенной нагрузке
в настоящее время. Проникновение этих видов
может быть связано с отгонным животновод-
ством и выпасом крупного и мелкого рогатого
скота в субальпийском поясе.

Псаммофильный флороценотип представлен
22 видами (3.7%) из 9 семейств, включая травяни-
стые виды разной продолжительности жизни

(Aira notarisiana, Arenaria serpyllifolia L., Artemisia
annua, Helichrysum arenarium, Linaria odora (Bieb.)
Fisch. и другие).

Географический анализ. Анализ географиче-
ских элементов согласно системе, разработанной
Н.Н. Портениером (Portenier, 2000a, 2000b) и до-
полненной А.Л. Ивановым (Ivanov, Guseva, 2014;
Ivanov, 2019), показал гетерогенность ценофлоры
сосновых лесов, в формировании ее принимают
участие 26 географических элементов. Наиболь-
шее количество видов в исследуемой ценофлоре
относится к бореальной группе 257 видов (43.5%).
В группу широкораспространенных видов вошло
182 вида (30.8%), видов древнесредиземномор-
ского происхождения – 64 (108%), связующих –
86 видов (14.7%) и адвентивных – 1 вид (0.3%).

В бореальной группе геоэлементов большин-
ство кавказские (121 вид) и дагестанские (28 ви-
дов) геоэлементы. Значительное количество суб-
кавказских видов (69 видов) указывает на пере-
ходный характер ценофлоры сосновых лесов, а
также подчеркивает связи кавказских видов с
флорами средиземноморья и лесной европей-
ской флорой. Большое значение в составе фло-
ры сосновых лесов Дагестана имеют палеаркти-
ческий (128 видов), голарктический (43 вида) и
средиземноморские геоэлементы (46 видов).
Заметное участие в бореальной группе видов
кавказского и дагестанского геоэлементов сви-
детельствует о высокой степени автохтонности
в развитии и становлении ценофлоры сосновых
лесов Дагестана.

Рис. 3. Соотношение видов в ценофлоре сосновых лесов Дагестана по флороценотипам.
По оси ОХ – количество видов; по оси OY – флороценотипы: 1 – лугово-опушечный, 2 – скально-щебнистый, 3 –
лесной (неморальный), 4 – степной, 5 – лесной (бореальный), 6 – “фриганоидный” (нагорно-ксерофитный), 7 – се-
гетально-рудеральный, 8 – псаммофильный.
Fig. 3. The number of species in the f lorocenotypes of the coenoflora of Dagestan pine forests.
X-axis: number of species; Y-axis: f lorocoenotypes: 1 – meadow-edge, 2 – rocky-rubbly, 3 – forest (nemoral), 4 – steppe, 5 –
forest (boreal), 6 – “frigаnoid” (mountain-xerophilic), 7 – segetal-ruderal, 8 – psammophilic.
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Реликты, эндемики и виды, занесенные в Крас-
ные книги. В литературных источниках данных о
реликтах и о древних флорах Северного Кавказа в
целом мало, имеются лишь единичные публика-
ции (Grossheim, 1940). В ценофлоре сосновых ле-
сов насчитываются 83 реликтовых вида, относя-
щиеся к 45 семействам; на долю реликтов прихо-
дится 14% от общего числа видов. Реликты
третичного периода (Rt) представлены 56 мезо-
фитами, большей частью древесными породами:
P. kochiana; Acer platanoides; A. trautvetteri Medw.;
Fagus orientalis; Betula raddeana; B. litwinowii; Pyrus
caucasica Fed.; Quercus macranthera; Rhododendron
caucasicum; Taxus baccata и другие. Гляциальных
(ледниковых) реликтов (Rg), представляющих
собой остатки флор ледниковых эпох – 21 вид:
Androsace villosa, Cystopteris fragilis (L.) Bernh., Gen-
tiana septemfida Pall., Gymnadenia conopsea (L.)
R. Br., Hieracium umbellatum Lumn., Polygonatum
verticillatum и другие. Представленность в цено-
флоре сосновых лесов этих видов предполагает
произрастание сосновых лесов на участках, неко-
гда занятых нагорными степями. К ксеротерми-
ческим реликтам (Rx), являющимся остатками
флор засушливой межледниковой эпохи, отнесе-
ны 6 видов; Helianthemum grandiflorum (Scop.) DC.,
Linum tauricum, Onobrychis cornuta, Ononis pusilla,
Stipa caucasica Schalh., Thymus daghestanicus Willd.
ex Ronn. Виды группы ксеротермических релик-
тов преимущественно являются кальцепетрофи-
тами и часто занимают узколокальную изолиро-
ванную территорию.

Большое количество эндемиков в горных стра-
нах связано с разнообразием условий обитания и
наличием подходящих убежищ при поступлении
новых видов (Tolmachev, 1974). Всего в ценофлоре
сосновых лесов выявлено 79 эндемичных видов,
13.4% от всей ценофлоры сосновых лесов. Крым-
ско-кавказским эндемиком является 1 вид; Linum
tauricum, 4 вида – эндемики центрального и во-
сточного Кавказа (Anthemis marschalliana Willd.,
Bromopsis aristata (C. Koch) Holub, Melica minor
Hack., Stipa caucasica Schalh.), 7 видов – эндемики
Большого Кавказа (Heracleum asperum (Hoffm.)
Bieb., Astragalus captiosus Boriss., Gentiana angulosa
Bieb., Salvia canescens C.A. Mey., Thymus daghes-
tanicus, Elytrigia gracillima (Nevski) Nevski, Pedicu-
laris sibthorpii Boiss.), 7 – эндемики Дагестана (Al-
lium gunibicum Miscz. ex Grossh., Seseli alexeenkoi
Lipsky, Convolvulus ruprechtii Boiss., Astragalus fissu-
ralis, Satureja subdentata, Delphinium crispulum
Rupr., Delphinium fedorovii Dimitrova); 11 видов –
эндемики Восточного Кавказа (Artemisia daghes-
tanica Krasch. et Por, Jurinea ruprechtii Boiss., Kemu-
lariella rosea (Stev.) Tamamsch, Psephellus daghes-
tanicus Sosn., Scorzonera filifolia Boiss., Gentiana
grossheimii Bieb. и др.); остальные 49 видов явля-
ются эндемиками Кавказа. Бóльшая часть энде-
миков являются кальцефитами и петрофитами,

произрастающими на скально-щебнистых место-
обитаниях и выходах коренных пород. Преобла-
дающее большинство эндемиков приурочены к
соснякам, встречаются во Внутригорной извест-
няковой части Дагестана, что подтверждает мне-
ние Н.И. Кузнецова (Kuznetsov, 1910) о Внутри-
горном Дагестане как центре расселения нагор-
но-ксерофильной флоры Кавказа и об
оригинальности флоры Дагестана.

Из 590 видов, встречающихся в сосновых лесах
Дагестана, имеют статус редких и охраняемых
22 вида (Adiantum capillus-veneris, Woodsia fragilis
(Trev.) T. Moore, Taxus baccata, Allium gunibicum,
Lilium monadelphum Bieb., Fritillaria caucasica Ad-
ams, Anacamptis coriophora (L.) R.M. Bateman,
Pridgeon et M.W. Chase, Neotinea ustulata (L.)
R.M. Bateman, Pridgeon et M.W. Chase, Tanacetum
akinfiewii (Alex.) Tzvel., Artemisia salsoloides Willd.,
Psephellus boissieri (Sosn.) Sosn., Betula raddeana,
Dentaria bipinnata C.A. Mey., Dianthus schemachensis
Schischk., Silene chloropetala Rupr., Helianthemum
daghestanicum Rupr., Convolvulus ruprechtii, Arcto-
staphylos caucasica, Astragalus fissuralis, Ononis pusil-
la, Gentiana grossheimii, Gentiana lagodechiana
(Kusn.) Grossh.), что составляет 3.7% от всей це-
нофлоры сосновых лесов (Krasnaya…, 2020).

Еще 6 видов (Dactylorhiza flavescens (C. Koch)
Holub, Goodyera repens (L.) R.Br., Gymnadenia co-
nopsea, Listera cordata (L.) Sw., Platanthera bifolia (L.)
Rich., P. chlorantha (Custer) Reichenb.), встречаю-
щиеся в сообществах зеленомошных сосняков
Сланцевого и Высокогорного Дагестана, занесе-
ны в “Конвенцию о международной торговле ви-
дами дикой флоры и фауны, находящейся под
угрозой исчезновения”. В сосняках встречаются
также 2 вида лишайников, занесенных в Красную
книгу России: Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm. и
Usnea florida (L.) Weber ex F.H. Wigg.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ ценофлоры сосновых лесов Дагестана
позволил получить сведения о ее систематиче-
ских, географических и экологических элемен-
тах, истории формирования, происхождении ря-
да видов, наличии эндемиков и реликтов; уточ-
нить данные о распространении редких и
охраняемых видов.

Ранжирование ведущих в изучаемой флоре се-
мейств по числу видов обнаруживает бореальный
характер ценофлоры сосновых лесов Дагестана с
заметным участием неморальных и средиземно-
морских элементов.

Ценофлора сосновых лесов не является кон-
кретной и включает виды разных высотных поя-
сов: лесного, лугового, нагорно-степного. Преоб-
ладание в ценофлоре лугово-опушечных видов
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отражает производный характер большинства
сосновых лесов Дагестана.

Ценофлора сосновых лесов Дагестана являет-
ся переходной от палеарктических флор Голарк-
тики к Древнему Средиземноморью. Преоблада-
ние в ценофлоре бореальной группы видов Кав-
казского геоэлемента (121 вид) и участие 28 видов
Дагестанского геоэлемента, свидетельствует о
высокой степени автохтонности в развитии и ста-
новлении ценофлоры сосновых лесов Дагестана.

В целом сосновые леса Дагестана характеризу-
ются высоким видовым разнообразием, пред-
ставляют интерес как малорушенные сообще-
ства, имеющие огромное значение для охраны
эндемичных, реликтовых и редких видов. Различ-
ные условия режима увлажнения, крутизна и экс-
позиция склонов, высота над уровнем моря ме-
стообитаний сообществ сосновых лесов являются
причиной высокого таксономического, биомор-
фологического, экологического и географиче-
ского разнообразия.
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ANALYSIS OF COENOFLORA OF PINE FORESTS 
(PINUS KOCHIANA, PINACEAE) OF DAGESTAN
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The article presents taxonomic, ecological-coenotic, geographical characteristics of the composition of the
coenoflora of pine forests of Dagestan, comprising 590 species of vascular plants. The analysis is based on the
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materials from field studies 2012 to 2019 within the framework of the study of the Dagestan pine forests. Tax-
onomic, biomorphological, f lorocoenotic and geographical analysis have shown the boreal and Mediterra-
nean nature of the coenoflora of the Dagestan pine forests. Predominating in relation to the soil richness are
mesotrophes and eutrophes, in relation to moisture there are mesophytes and mesoxerophytes. The coeno-
flora of pine forests is not specific, since it includes species of different altitudinal belts: forest, meadow,
mountain-steppe.

In the coenoflora of the pine forests, 22 species listed in the Red Data Books of the Russian Federation and
the Republic of Dagestan were identified; 82 relict species and 76 endemics were recorded.

Keywords: Dagestan, coenoflora, f lora analysis, pine forests, Pinus kochiana, taxonomy, geographical ele-
ments, ecological analysis, life form, relict, endemic
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PANZERINA LANATA (LAMIACEAE)
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Изучена взаимосвязь 10 функциональных признаков у Panzerina lanata в ценопопуляциях, располо-
женных в различных местообитаниях Сибири (Тувы и Горного Алтая). Установлено, что исследо-
ванные признаки более вариабельны, но слабо скоррелированы в ненарушенных песчаных и каме-
нистых степях, чем в нарушенной песчаной степи. Выявлено, что в ненарушенных вариантах пес-
чаных и каменистых степей P. lanata развивает мощные особи с большей разветвленностью
побеговой системы и высокой семенной продуктивностью. В нарушенной степи в процессе зарас-
тания залежи P. lanata формирует небольшие, слабоветвящиеся особи с низкой семенной продук-
тивностью. Анализ общей и согласованной изменчивости признаков показал, что лучший индика-
торный функциональный признак – потенциальная семенная продуктивность, значение которого
определяет способность к самоподдержанию ценопопуляций в различных местообитаниях. Высо-
кая его детерминированность и скоординированность с другими признаками, на примере P. lanata,
дает возможность использовать его для анализа устойчивости популяций многолетних стержнекор-
невых растений. Онтогенетическая структура ценопопуляций в ненарушенных местообитаниях от-
ражает результат сбалансированного оборота поколений, выровненные темпы развития особей и
периодичную инспермацию, что ведет к волновым процессам и формированию многовершинного
спектра. В нарушенном степном фитоценозе отмечается асинхронный темп развития особей и не-
сбалансированный оборот поколений, низкая и нерегулярная инспермация, что обуславливает
формирование одновершинного левостороннего спектра.

Ключевые слова: функциональные признаки, изменчивость, система корреляций, ценопопуляции,
онтогенетическая структура, Panzerina lanata
DOI: 10.31857/S0006813622060047

Популяции растений исследуются в различ-
ных аспектах: фитоценологами – как структур-
ные и функциональные единицы ценоза (Smirno-
va, 1987; Smirnova et al., 1993; Zaugol’nova, 1994;
Vostochnoevropejskie…, 2004; Onipchenko, 2014),
эволюционистами и типологами – как структур-
ные единицы эволюционного процесса (Stebbins,
1974; Grant, 1984; Kurchenko, 1985, 2010). В насто-

ящее время в фитоценологии оценку устойчиво-
сти популяций растений дают с помощью функ-
циональных признаков (Römermann et al., 2016;
Wood et al., 2017). Функциональные признаки –
это морфологические, (эколого-) физиологиче-
ские, а также репродуктивные признаки расте-
ний, которые влияют на рост, воспроизводство и
выживание особи и, таким образом, не только

СООБЩЕНИЯ

EDN: VSGXAZ



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 6  2022

АНАЛИЗ ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ ПРИЗНАКОВ И СТРУКТУРА ИХ СВЯЗЕЙ 545

косвенно, но и напрямую влияют на приспособ-
ленность растений (Cornelissen et al., 2003; Karb-
stein et al., 2020). Полученные из прямых измере-
ний или баз данных они используются для изуче-
ния реакции популяций, видов, сообществ и
экосистем на окружающую среду (Bernhardt-
Römermann et al., 2011).

Анализ функциональных признаков привел к
настоящему прорыву в области функциональной
экологии. По этой теме накоплен большой фак-
тических материал и созданы глобальные базы
данных (Cornelissen et al., 2003; Pérez-Harguinde-
guy et al., 2013; Klimešová et al., 2019; Wigley et al.,
2020). Полученные сведения являются важными
показателями пластичности видов и размера эко-
логической ниши, что дает ценную информацию
о процессах, структурирующих растительные со-
общества (Gross et al., 2013; Dudova et al., 2019;
Karbstein et al., 2020; Onipchenko et al., 2020) и по-
пуляции отдельных таксонов (Zlobin et al., 2013;
Bjorkman et al., 2018; Wigley et. al., 2020; Adler et. al
2014). Также анализ корреляций между функцио-
нальными признаками различных видов и клима-
тическими условиями дает возможность более
глубокого понимания общих функциональных
взаимосвязей и эволюционных процессов у видов
разных жизненных форм (деревьев, полудревес-
ных, трав) в разнообразных биомах и климатиче-
ских регионах (Reich et al., 1997; Rostova, 1999;
2000; Ferraro et al., 2021; Xi et al., 2021). Тем не ме-
нее, многие аспекты в функциональной экологии
все еще остаются мало изученными. Среди них
исследование внутри- и межпопуляционных вза-
имосвязей функциональных признаков и их роль
в устойчивом развитии популяций растений
(González de Andrés et al., 2021). Популяционно-
онтогенетический подход, включающий в себя
изучение биологии вида, оказывается более ин-
формативным в демографических исследованиях
и исследованиях сукцессий, что имеет большое
значение для интерпретации моделей сосуще-
ствования видов в сообществе (Niinemets, 2004;
Flores, 2014).

В популяционной экологии растений пред-
ставляется возможным использовать функцио-
нальные признаки как показатели, связанные с
биологическими особенностями вида конкрет-
ной жизненной формы. В зависимости от био-
морфы анализ внутри- и межпопуляционной
изменчивости функциональных признаков на
эколого-ценотическом градиенте позволит опре-
делить уровень их варьирования и скоординиро-
ванность, а их совместное использование с попу-
ляционными параметрами будет отражать успеш-
ность самоподдержания и жизнеспособность
популяций. Такие исследования могут использо-
ваться для мониторинга популяций как на от-

дельных естественных полигонах, так и на экспе-
риментальных участках.

В качестве объекта исследования нами выбран
травянистый моноцентрический многолетник –
Panzerina lanata (L.) Soják (Панцерина шерсти-
стая) (Lamiaceae). Северная граница P. lanata про-
ходит в широтном направлении с востока на за-
пад от степей Бурятии до степей Горного Алтая.
Вид встречается от среднегорий до высокогорий
на каменистых и песчаных субстратах как в нена-
рушенных, так и сильно нарушенных сообще-
ствах (Kupriyanova, 1954; Kuminova, 1960, 1976;
Ershova, Namzalov, 1985). Если вопрос диверси-
фикации и генетического полиморфизма этого
вида в основном решен (Wang et al., 2016; Zhao
et al., 2018), то остаются не выясненными меха-
низмы устойчивого развития его популяций, да-
ющие возможность P. lanata успешно существо-
вать в степном поясе гор юга Сибири. Решение
этой задачи, с одной стороны, позволит раскрыть
особенности адаптации P. lanata в разных эколо-
гических и ценотических условиях, а с другой –
оценить потенциал его природных популяций.
Цель исследования – анализ функциональных
признаков и их структурной связи в ценопопуля-
циях P. lanata, расположенных в различных эко-
логических и ценотических условиях гор юга Си-
бири.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Panzerina lanata – травянистый многолетник,

гемикриптофит, развивающийся по симподиаль-
ной полурозеточной модели побегообразования
(Cheryomushkina, Astashenkov, 2014). В северо-за-
падной части ареала, охватывающего Горный Ал-
тай и Туву, P. lanata входит в состав каменистых и
песчаных степей, реже встречается в луговых сте-
пях, на засоленных и остепненных лугах и зале-
жах (Kupriyanova, 1954; Kuminova, 1960, 1976;
Ershova, Namzalov, 1985). В данном исследовании
использован ранее опубликованный материал ав-
торов, в котором отражены основные биологиче-
ские особенности вида (Astashenkov, Cheryomush-
kina, 2006; Cheryomushkina, Astashenkov, 2014).

Ценопопуляции P. lanata изучены на террито-
рии Тувы (ценопопуляции 1, 2, 3, 4) и Горного
Алтая (ценопопуляции 5, 6, 7, 8, 9). Климат райо-
нов исследования характеризуется как резко кон-
тинентальный, однако отличается некоторыми
особенностями. В Туве абсолютный минимум
температур приходится на январь: –45...–50°С,
максимум – на июль: +50°С. Среднегодовые тем-
пературы воздуха зависят от абсолютной высоты
местности и географического положения. Юж-
ные районы Тувы, где были сосредоточены ос-
новные наши исследования, оказываются самы-
ми теплыми, в отличие от горных систем северо-
западной части. По существующему природному
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районированию большая часть территории Тувы
относится к единой засушливой зоне с гидротер-
мическим коэффициентом 1.0–0.4. Среднегодо-
вое количество осадков колеблется от 144 до
330 мм; 80–98% осадков выпадает за теплые сезо-
ны года; осадки носят ливневый характер. В рай-
онах исследования, которые сосредоточены в
Юго-Восточном Алтае, средняя температура ян-
варя колеблется от –28°С до – 32°С; летние тем-
пературы невысоки: средняя температура июля
варьирует от 13°С до 18°С. В теплое время мини-
мум осадков приходится на май, максимум на
июль–август. Различие между малыми зимними
и значительными летними осадками составляет
85–95%. Среднегодовое количество осадков ко-
леблется от 100 до 250 мм (Namzalov, 2015; Makun-
ina, 2016).

Описание сообществ с участием P. lanata про-
водили по общепринятым в геоботанике методам
(Polevaya…, 1964). Нарушенность сообщества
определяли по участию сорных видов (Ershova,
1992, 1995; Gorchakovskij, 1999). Латинские на-
звания растений приведены в соответствии с
The Plant List (2019). Краткая эколого-ценоти-
ческая характеристика мест обитания приведе-
на в табл. 1.

Исходя из жизненной формы и особенностей
биологии вида выбраны 10 функциональных (ор-
ганизменных) признаков: длина генеративного
побега, число ветвей каудекса, число генератив-
ных побегов, длина соцветия, число мутовок в со-
цветии, число цветков в соцветии, масса особи (в
воздушно-сухом состоянии), масса соцветия
(в воздушно-сухом состоянии), репродуктивное
усилие особи, потенциальная семенная продук-
тивность особи.

Для статистического анализа регулярным/слу-
чайным образом по трансекте шириной 1 м в кон-
туре изучаемого сообщества полностью выкапы-
вали 25–30 особей, находящихся в зрелом генера-
тивном состоянии. С каждой площадки 1 м2

выкапывали 1–2 экземпляра, при высокой чис-
ленности брали растения с каждой площадки,
при низкой – через 1–2 метра. Собранные расте-
ния гербаризировали, в дальнейшем эти особи
использовали для биометрических вычислений.
Для анализа биометрических значений из всей
побеговой системы исследовался один генера-
тивный побег с наиболее развитыми структурны-
ми элементами. Длину побега измеряли от его ба-
зальной части до верхнего метамера соцветия.
Для выявления потенциальной семенной про-
дуктивности особи подсчитывали число цветков
на всех генеративных побегах особи, затем полу-
ченное число умножали на 4 (у всех представите-
лей сем. Lamiaceae в каждом из четырех частей
гинецея находится по одному фертильному семя-
зачатку). Показатели биомассы включали в себя

надземные (фотосинтезирующую часть) и под-
земные (каудекс и главный корень) органы расте-
ний. Репродуктивное усилие определяли, как от-
ношение биомассы соцветия к биомассе всей
особи, включая надземную и подземную части,
полученное значение переведено в проценты
(Markov, Pleshchinskaya, 1987). Значение числа
ветвей каудекса получены в результате прямого
подсчета сохранившихся его многолетних глав.
Календарный возраст особей определяли с помо-
щью прямого подсчета годичных колец на анато-
мическом срезе корня.

С целью изучения онтогенетической структу-
ры закладывали учетные площадки 1 м2, число
которых варьировало от 30 до 250 в зависимости
от численности особей в конкретной ценопопу-
ляции (чем меньше плотность особей в ценопо-
пуляции, тем больше число площадок). Для
анализа ценопопуляции выбраны следующие
параметры: доля каждого онтогенетического со-
стояния (от ювенильного до сенильного “j, im, v,
g1, g2, g3, ss, s”). Ординацию по организменным
признакам проводили по средним значениям
параметров 25 измеренных особей. Для ордина-
ции изученных ценопопуляций по организмен-
ным и популяционным параметрам использо-
вали метод главных компонент в пакете про-
граммы Statistica 6.0. Поскольку исследованные
параметры имеют разную размерность, перед
определением главных компонент проводили
нормировку организменных признаков путем
центрирования их значений к средним арифме-
тическим (Zhivotovskii, 1979). Для значений по-
пуляционных параметров встречаемости раз-
ных онтогенетических состояний использовали
арксинус-преобразование. Для оценки влияния
степени нарушенности сообществ использова-
ли ранговый дисперсионный анализ для групп
неравного объема по методу Краскелла и Уол-
лиса (Sokal, Rohlf, 2012).

Для каждой выборки вычислена матрица кор-
реляций, характеризующая связи всех 10 функци-
ональных признаков друг с другом. В дальнейшем
использовали метод анализа корреляционных
матриц и связей признаков, базирующийся на ра-
ботах Н.С. Ростовой (Rostova, 2002). Полученные
корреляционные матрицы сравнивали по силе
связей и их структуре. Для оценки среднего уров-
ня связей использовали коэффициент детерми-
нации, усредненный по всей матрице или по от-
дельным признакам. В качестве показателя сход-
ства корреляционных матриц по структуре
применяли их ординацию с помощью метода
главных компонент, который проводили по z-пре-
образованным матрицам для приближения рас-
пределения коэффициентов корреляции к нор-
мальному (Rostova, 2002).
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Степень асимметричности распределения по-
казателей организменных признаков вычисляли
через отношение моментов третьего порядка к
кубу среднего квадратичного отклонения.
Оценка достоверности показателя асимметрии
производилась через отношение показателя
асимметрии к его ошибке. Значения показате-
лей асимметрии морфологических признаков в
разных ценопопуляциях варьировали от –0.78
до 0.97, ошибка – от 0.46 до 0.50. Распределение
изученных функциональных признаков в раз-
ных ценопопуляциях достаточно близко к сим-
метричному.

Программа построения корреляционных ко-
лец была любезно предоставлена П.А. Лезиным
(ЗИН РАН). Для характеристики функциональ-
ных признаков в ценопопуляции сопоставляли
относительную изменчивость (коэффициент ва-
риации) и ее согласованность (коэффициент де-
терминации).

Анализ онтогенетической структуры цено-
популяции проводили по общепринятым мето-
дикам (Rabotnov, 1950; Uranov, 1975; Cenopo-
pulyacii…, 1988). Сравнение онтогенетических
спектров осуществляли по критерию сходства
Л.А. Животовского (Zhivotovskii, 1979).

ОРДИНАЦИЯ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ

По всем изученным ценопопуляциям основ-
ная часть изменчивости функциональных при-
знаков и популяционных параметров (56.2%)
включается в первые две главные компоненты
(рис. 1а,b): общие размеры особей (F1 = 37.8%
дисперсии) и соотношение особей разных онто-
генетических состояний (F2 = 18.4% дисперсии).
Наибольшие различия по первой главной компо-
ненте проявляются между ценопопуляциями из
разных типов сообществ: самые крупные и силь-
но разветвленные особи с большим числом цвет-
ков, высоким репродуктивным усилием и боль-
шой потенциальной семенной продуктивностью
характерны для ненарушенных песчаных степей
(ценопопуляции 1, 2). Противоположное поло-
жение занимают особи ценопопуляций, располо-
женных в каменистых, в том числе высокогор-
ных, степях (ценопопуляции 5–9), а также в нару-
шенной песчаной степи (ценопопуляция 4),
промежуточное – особи ценопопуляции 3, про-
израстающие на подвижном осыпном склоне. В
анализируемых ненарушенных песчаных степ-
ных сообществах в долинах рек локальное увлаж-
нение и хорошая аэрация песчаного субстрата,
скорее всего, приводят к увеличению значений
элементов надземной сферы, в отличие от каме-
нистых степей, где недостаток локального увлажне-
ния и температурный режим заметно сказываются

Рис. 1. Распределение ценопопуляций Panzerina lanata в плоскости главных компонент (а) и факторная структура из-
менчивости признаков (b).
По оси X – первая главная компонента (PC1), по оси Y – вторая главная компонента (PC2).
А – длина генеративного побега, B – число ветвей каудекса, C – число генеративных побегов, D – длина соцветия,
E – число мутовок в соцветии, F – число цветков в соцветии, G – масса особи (в воздушно-сухом состоянии), H –
масса соцветия (в воздушно-сухом состоянии), I – репродуктивное усилие особи, J – потенциальная семенная про-
дуктивность особи. ЦП 1–9 – номера ценопопуляций.
Fig. 1. Distribution of Panzerina lanata coenopopulations in the principal component plane (a) and the factor structure of traits
variability (b).
X-axis: first principal component (PC1), Y-axis: second principal component (PC2).
A – generative shoot length, B – number of branches of caudex, C – number of generative shoots, D – inflorescence length, E –
number of whorls in inflorescence, F – number of f lowers in inflorescence, G – plant weight (air-dry), H – inflorescence weight
(air-dry), I – reproductive effort of plant, J – potential seed productivity of plant. 1–9 – coenopopulation numbers.
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на развитии особей в целом, что отражается в
низких показателях признаков (табл. 2).

По значениям F2 наиболее отличаются цено-
популяции по их онтогенетическому составу:
максимальная доля особей от ювенильного до
молодого генеративного состояний (j–g1) и ми-
нимальная доля зрелых и старых генеративных
особей (g2 и g3) отмечаются в ценопопуляциях 3,
4, 8, 9, противоположная ситуация – в ценопопу-
ляциях 1, 2, 5 и 7. В первом случае, это связано с

тем, что молодые генеративные (g1) и особи пре-
генеративного периода (j, im, v) характеризуются
ускоренными темпами развития и быстрым пере-
ходом к цветению и элиминацией растений в по-
следующих состояниях; во втором случае – с пе-
риодичностью инспермации и растянутыми тем-
пами развития особей g2, g3 состояний (табл. 3).
Доминирующая группа j–g1 отмечена во всех це-
нопопуляциях (48.5–83.4%), кроме 2 (34.5%) и
5 (19.5%). Несмотря на то, что в целом эта фрак-
ция особей преобладает в большинстве ценопо-
пуляций, доля особей отдельных онтогенетиче-
ских состояний очень динамична. Такое распре-
деление говорит о возможности пополнения
семенами во всех ценопопуляциях при отсут-
ствии или малой доле особей g2–g3 состояний.

ОБЩАЯ И СОГЛАСОВАННАЯ 
ИЗМЕНЧИВОСТЬ ПРИЗНАКОВ

Изученные ценопопуляции распределились
на 3 группы: ненарушенные песчаные степи (1, 2,
6), ненарушенные каменистые, в том числе высо-
когорные, степи (3, 5, 7–9) и нарушенная песча-
ная степь (4). Применение рангового дисперси-
онного анализа позволило разделить организмен-
ные признаки на две группы. К первой относятся
признаки, параметры которых достоверно
(χ2 >11.8 при P = 0.05) зависят от нарушенности
сообщества: это число генеративных побегов,
масса особей и соцветий, потенциальная семенная
продуктивность. Для остальных признаков
внутрипопуляционные различия особей преоб-
ладают над межпопуляционными (χ2 < 1.5 при
P = 0.05). Следовательно, основные структур-
ные изменения особей в нарушенных и ненару-
шенных сообществах выражаются в таких при-
знаках, как число генеративных побегов, масса

Таблица 3. Темпы развития особей Panzerina lanata в разных условиях обитания
Table 3. Rate of development of Panzerina lanata plants in different habitat conditions

Местообитания/Habitats

Прегенеративный 
период (j–v), лет

Pregenerative period 
(j–v), years

Генеративный 
период (g1–g3), лет

Generative period 
(g1–g3), years

Постгенеративный 
период (ss–s), лет

Postgenerative period 
(ss-s), years

Ненарушенные степи
Undisturbed steppes

песчаный субстрат
sandy substrate

6–9 10–15 2–3

каменистый субстрат
rocky substrate

4–6 9–12 2–3

Нарушенные степи
Disturbed steppes

песчаный субстрат
sandy substrate

3–4 6–7 1

Рис. 2. Общая и согласованная изменчивость морфо-
логических признаков Panzerina lanata.
По оси Х – согласованная изменчивость (коэффици-
ент детерминации) признаков, по оси Y – общая из-
менчивость (коэффициент вариации) признаков.
Условные обозначения признаков (A–J) приведены в
рис. 1.
Fig. 2. General and concordant variability of morphologi-
cal traits in Panzerina lanata.
X-axis: concordant variability (coefficient of determina-
tion) of the traits; Y-axis: general variability (coefficient of
variation) of the traits.
See Fig. 1 for symbols of the traits (A–J).
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особей и соцветий, потенциальная семенная
продуктивность.

Анализ индивидуальной изменчивости 10 изу-
ченных признаков Panzerina lanata показал, что
максимальной общей и согласованной изменчи-
востью характеризуется число семязачатков у
особи (потенциальная семенная продуктивность)
(рис. 2). Такие признаки, как число мутовок в со-
цветии, длина соцветия и длина генеративного
побега обладают высокой скоррелированностью
с другими признаками при относительно незна-
чительном варьировании. Изменения этих при-
знаков являются ключевыми для особи в целом,
поскольку именно они представляют собой ос-
новные компоненты, определяющие потенци-
альную семенную продуктивность особи.

Самой низкой вариабельностью и уровнем
связей с другими признаками обладает число
цветков в соцветии. Низкое варьирование этого
признака мы связываем с емкостью почки, в ко-
торой закладывается определенное число зачат-
ков цветков. Такой признак, как число ветвей ка-
удекса характеризуется средним варьированием,
которое слабо согласовано с изменениями других
признаков. Ранее было установлено, что разветв-
ленность каудекса зависит от особенностей суб-
страта и интенсивности побегообразования
(Cheryomushkina, Astashenkov, 2014). Так, в песча-
ных ненарушенных степях за счет подвижности
субстрата формируется онтобиоморфа с “рых-
лым” многоглавым каудексом, у которого длин-
ные резиды несут большое число почек возобнов-
ления. В ненарушенных каменистых степях из-за
статичности субстрата образуется онтобиоморфа
с компактным многоглавым каудексом. В нару-
шенных местообитаниях формируется онтобио-
морфа с одноглавым компактным каудексом и
малым числом почек возобновления.

Исходя из значений общей и согласованной
изменчивости, потенциальную семенную про-
дуктивность мы рассматриваем как признак си-
стемной адаптивной изменчивости для P. lanata.

СТРУКТУРА СВЯЗЕЙ ПРИЗНАКОВ

Сравнение структуры связей выявило сред-
нюю степень сходства между корреляционными
матрицами (67.9%) (рис. 3). При этом в группи-
ровке матриц четко обнаруживается соответствие
типам сообществ по степени их нарушенности,
что отражает, по нашему мнению, значительное
влияние экологических и фитоценотических
условий на согласованную изменчивость призна-
ков особей. Наиболее сходны матрицы выборок
из ненарушенных каменистых и песчаных степей
(ценопопуляции 1, 2, 3, 5–9). Сильнее всего отли-
чается матрица из нарушенной песчаной степи
(ценопопуляция 4).

Несмотря на различную вариабельность мет-
рических значений признаков, которые зависят
от конкретных экологических условий в ценопо-
пуляции, нами выявлена разная степень связи
между ними, которая отражает биологические
особенности вида и адаптационные механизмы.
Так, в ненарушенных сообществах наблюдается
довольно низкая их скоррелированность (от 0.12
до 0.19). В нарушенном типе сообщества (зараста-
ющая залежь – ценопопуляция 4) отмечается уве-
личение как общей, так и согласованной измен-
чивости признаков особей. В таких условиях ско-
ординированность признаков увеличивается в
2‒3 раза и достигает значения 0.37.

Взаимосвязь между биомассой особей, массой
соцветий, репродуктивным усилием и потенци-

Рис. 3. Распределение выборок ценопопуляций Pan-
zerina lanata в плоскости первых двух главных компо-
нент по корреляционным матрицам.
По оси X – фактор сходства матриц (PC1), по оси Y –
фактор специфичности матриц (PC2 1). Сечения кор-
реляционного цилиндра (r > 0.6) приведены для
групп ценопопуляций. Сильные связи (r > 0.9) обо-
значены двойными линиями. 1 – ЦП, расположен-
ные в ненарушенных песчаных степях, 2 – ЦП, рас-
положенные в ненарушенных каменистых степях, 3 –
ЦП, расположенная в нарушенной песчаной степи.
Условные обозначения признаков (A–J) и ценопопу-
ляций приведены в рисунке 1.
Fig. 3. Distribution of Panzerina lanata coenopopulations
in the principal component plane according to correlation
matrices.
X-axis: matrix similarity factor (PC1); Y-axis: matrix
specificity factor (PC2). The cross sections of the correla-
tion cylinder (r > 0.6) are shown for groups of populations.
Double lines indicate strong links (r > 0.9). 1 – coenopop-
ulation of sandy steppes (undisturbed habitats), 2 – co-
enopopulation of stony steppes (undisturbed habitats), 3 –
coenopopulation of sandy steppes (disturbed habitat).
See Fig. 1 for symbols of the traits (A–J) and the popula-
tion numbers (1–9).
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альной семенной продуктивностью, особенно
двух последних признаков, отчетливо отражает
биологические особенности вида и характер са-
моподдержания ценопопуляций. Масса соцветий
является производным нескольких компонен-
тов – длины соцветия, числа мутовок соцветия,
числа цветков в соцветии, числа генеративных
побегов у особи и структуры самого генератив-
ного побега. Как показывает анализ корреляци-
онных связей, взаимоотношения между этими
признаками не так однозначны, что связано со
структурными изменениями синфлоресценции
особей, произрастающих в различных условиях.
Как было показано ранее (Cheryomushkina, As-
tashenkov, 2014), у Panzerina lanata возможно фор-
мирование шести разных вариантов строения
синфлоресценции, различающихся по степени
разветвленности и, соответственно, образующих
широкий спектр вариаций: от неразветвленных
до сильно разветвленных соцветий с большим
числом паракладиев. Разнообразие строения ге-
неративных побегов в пределах отдельной особи
сильно видоизменяет корреляции между массой
соцветий особи и структурными элементами со-
цветий (длиной соцветия, числом мутовок, цвет-
ков в соцветии и генеративных побегов у особи),
что демонстрирует различные связи в ненару-
шенных каменистых, песчаных и нарушенных
степях (рис. 3).

В ненарушенных песчаных и каменистых сте-
пях увеличение массы репродуктивной сферы у
особей достигается разными путями, что отража-
ется в системе корреляций и отсутствии одно-
значной корреляционной связи между массой со-
цветия и другими структурами генеративной сфе-
ры особей. Отсутствие устойчивых линейных
связей между массой соцветий и массой особей в
песчаных и каменистых степях мы связываем со
структурными изменениями синфлоресценции.
Выявленные варианты синфлоресценции (Chery-
omushkina, Astashenkov, 2014) обладают разным
соотношением между метамерной протяженно-
стью зон обогащения и торможения. У неразветв-
ленных или слабо разветвленных синфлоресцен-
ций вклад главного соцветия в общую массу осо-
би будет непропорционально меньше, чем у
сильно разветвленных растений, формирующих
парциальные соцветия. Так, в условиях ненару-
шенных песчаных степей с мощно развитыми и
разветвленными побеговыми системами (цено-
популяции 1, 2) отмечается сильная устойчивая
связь между рассматриваемыми параметрами
(r > 0.9). В этих же условиях отмечается высокая
потенциальная семенная продуктивность (около
1900–2700 семязачатков на особь в среднем). В
условиях ненарушенных каменистых степей об-
разуются менее разветвленные варианты синфло-
ресценции, что приводит к нарушению корреля-
ционных связей между массой соцветий и массой

особей (r < 0.6), и как итог – снижение потенци-
альной семенной продуктивности особей (около
700–1600 семязачатков на особь в среднем).
Неустойчивость корреляций между такими клю-
чевыми для существования этого вида парамет-
рами, как масса соцветий, масса особей, репро-
дуктивное усилие и потенциальная семенная
продуктивность оказывает сильное влияние и на
характер корреляционных связей других призна-
ков.

Таким образом, в ненарушенных сообществах
у особей Panzerina наблюдается довольно низкая
скоррелированность всех признаков; в нарушен-
ном (зарастающая залежь) отмечается увеличе-
ние как общей, так и согласованной изменчиво-
сти признаков.

ИЗМЕНЕНИЕ СИСТЕМЫ КОРРЕЛЯЦИЙ 
ПРИЗНАКОВ В ЗАВИСИМОСТИ 

ОТ УСЛОВИЙ ОБИТАНИЯ

Изменение экологических и ценотических
условий сказывается как на морфометрических
показателях признаков и их изменчивости у осо-
бей Panzerina lanata, так и на перестройке систе-
мы их корреляций.

В ненарушенных каменистых (ценопопуляции
3, 5, 7–9) и песчаных степях (ценопопуляции 1, 2,
6) особи характеризуются, с одной стороны, сред-
ними или близкими к ним показателями боль-
шинства признаков, с другой стороны – сходной
структурой корреляций (рис. 3). В ненарушенных
сообществах вид находится в естественных усло-
виях, испытывая выровненное влияние со сторо-
ны фитоценотического окружения, в отличие от
нарушенного сообщества (ценопопуляция 4), в
котором протекают сукцессионные процессы. В
ненарушенном местообитании отмечается до-
вольно низкая скоррелированность между при-
знаками, что связано с многочисленными струк-
турными перестройками тела особей, слабо ско-
ординированными друг с другом. Такая низкая
скоррелированность дает возможность особям
формировать различные морфоструктуры, свя-
занные с репродуктивной способностью вида.
Одновременно с этим влияние конкретного
экотопа приводит к поливариантности онтоге-
неза, что увеличивает адаптационные возмож-
ности вида.

У особей Panzerina в ценопопуляции 4, находя-
щейся в сукцессионном сообществе, выявлено
снижение значений многих признаков (в том
числе потенциальной семенной продуктивности)
и увеличение размаха их варьирования по сравне-
нию с ненарушенными вариантами песчаных
степей. По всей видимости, близкое к пределам
нормы реакции вида местообитание приводит к
значительному усилению многих корреляцион-
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ных связей. При этом происходит усиление как
сильных, так и слабых связей. Особи в этой цено-
популяции находятся в самых пессимальных
условиях существования, что, в первую очередь,
сказывается на самых ключевых показателях –
репродуктивном усилии и потенциальной семен-
ной продуктивности. В этой ценопопуляции от-
мечаются самые минимальные показатели семен-
ной продуктивности (50–70 семязачатков на
особь). Скорее всего, повышенная гетероген-
ность особей по степени развития их морфомет-
рических показателей сказывается на увеличение
размаха их варьирования, а сукцессионные про-
цессы, протекающие в данном фитоценозе, за-
ставляют особи реагировать на локальные изме-
нения “жесткостью” связей. Таким образом, в
условиях зарастающей залежи формируются осо-
би с самыми минимальными показателями и ми-
нимальной семенной продуктивностью и одно-
временно с максимальной скоррелированностью
всех признаков.

ОНТОГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА 
ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ

Анализ соотношения относительного варьи-
рования и детерминированности исследован-
ных признаков показывает, что индикатором
изменчивости особей Panzerina lanata является
потенциальная семенная продуктивность. Этот
признак является биологически значимым для
P. lanata, так как обеспечивает устойчивое само-
поддержание и успешное развитие ценопопуля-
ции этого вида в разных условиях обитания.

Низкая скоррелированность признаков в не-
нарушенных сообществах дает возможность осо-
бям формировать различные элементы, связан-
ные с репродуктивной способностью вида, это
напрямую влияет на процесс инспермации, ко-

торый обеспечивает различные волны развития
в естественных популяциях. Так, полученный
усредненный онтогенетический спектр ценопо-
пуляций для всех ненарушенных сообществ (ко-
эффициент сходства R = 0.86 ± 0.015) многовер-
шинный и описывает две волны развития
(рис. 4а). Пик первой волны приходится на моло-
дые генеративные особи, затем наблюдается по-
степенный спад от зрелых генеративных расте-
ний до особей постгенеративного периода. Высо-
кое содержание зрелых и старых генеративных
особей связано с растянутыми темпами развития;
низкое содержание субсенильных и сенильных –
с ускоренными темпами. Пик второй волны при-
ходится на ювенильные особи, затем происходит
плавный спад на виргинильную группу. Вторая
волна развития свидетельствует о периодичности
инспермации (при этом периодичность может
быть регулярной и нерегулярной). Подобные ти-
пы спектров формируются в результате выров-
ненных темпов развития и сбалансированном
обороте поколений в ненарушенных сообще-
ствах. Также морфологическая поливариант-
ность особей приводит к разнообразию онтобио-
морф (с многоглавым, “рыхлым” и компактным,
реже одноглавым каудексом), что обеспечивает
устойчивость особей в популяциях.

В условиях зарастающей залежи формируется
типичный одновершинный левосторонний
спектр (рис. 4b) с максимумом на молодых гене-
ративных особях. Левая часть спектра отражает
низкую инспермацию и неравномерное развитие
особей прегенеративного периода, правая часть
спектра – высокую элиминацию растений зрело-
го генеративного и последующих онтогенетиче-
ских состояний. Подобный вариант спектра
формируется в результате асинхронного развития
особей в ценопопуляции и несбалансированного
оборота поколений в нарушенных сообществах.

Рис. 4. Усредненные онтогенетические спектры ценопопуляций Panzerina lanata
a – ненарушенные местообитания, b – нарушенное местообитание
По оси Х – онтогенетические состояния, по оси Y – количество особей на единицу площади, % от общего числа.
Fig. 4. Averaged ontogenetic spectra of Panzerina lanata coenopopulations.
a – undisturbed habitats, b – disturbed habitat.
X-axis: ontogenetic states; Y-axis: number of plants per unit area, % of the total number.
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Поливариантность развития особей Panzerina в
таких сообществах слабо выражена, формируется
только одна онтобиоморфа (с одноглавым ком-
пактным каудексом), что влечет за собой не-
устойчивость особей в популяции.

Высокая численность особей (max 21.3 экз/м2)
характерна для ненарушенных песчаных степей,
низкая – для каменистых высокогорных степей
(max 7.2 экз/м2). Различный состав сообществ
приводит к колебанию численности в изученных
ценопопуляциях. В целом степи на песчаных
почвах более благоприятны для возобновления и
развития особей P. lanata, чем степи на камени-
стых почвах.

С помощью функциональных характеристик
обычно используемых в литературе (удельная
листовая поверхность, водный потенциал, фо-
тосинтез, устьичная проводимость, биомасса
особей и т.д.) изучаются внутри- и межвидовая,
внутри- и межпопуляционная изменчивость при-
знаков. Ранее, сопоставляя изменчивость систе-
мы корреляций и общую согласованность морфо-
логических признаков у различных видов расте-
ний, было выявлено изменение структуры связей
и индикаторных признаков в зависимости от
условий произрастания (Rostova, 1999, 2000). По-
лученные нами результаты согласуются с данны-
ми многих авторов о том, что в нарушенных и не-
благоприятных местообитаниях корреляционная
связь морфологических признаков выше, чем в
ненарушенных и благоприятных условиях. Одна-
ко в популяционной биологии важное место за-
нимают анализ и поиск детерминированных при-
знаков, которые отражают биологию вида и явля-
ются определяющими для устойчивого развития
популяции растений с конкретной жизненной
формой.

В большинстве случаев для оценки функцио-
нирования отдельных видов используются такие
организменные показатели, как биомасса особи
(надземная/подземная) или отдельные ее эле-
менты и связанные с ними физиологические про-
цессы, как, например, фотосинтез и дыхание
(Cornelissen et al., 2003; Pérez-Harguindeguy et al.,
2013; Klimešová et al., 2019; Wigley et al., 2020). Нет
сомнений, что биомасса особей и связанные с
ней компоненты, являются ключевыми показате-
лями успешности популяций и сообществ, одна-
ко в целом эти параметры не в полной мере отра-
жают механизмы функционирования и устойчи-
вость популяции растений. Так, например, для
вегетативно-подвижных длиннокорневищных
трав устойчивость популяций определяют такие
признаки, как длина и скорость развития годич-
ного прироста и интенсивность ветвления корне-
вища (Smirnova, 1987).

Ранее для некоторых травянистых растений
разных жизненных форм были установлены мак-

роморфологические признаки (от метамера до
особи) и биологические признаки (тип самопод-
держания, биомасса, темпы развития особей),
дающие возможность охарактеризовать дина-
мические процессы, жизнеспособность попу-
ляций и популяционную стратегию видов (Vo-
stochnoevropejskie, 2004; Cheryomushkina, 2004).
Наши исследования показали, что одним из ин-
дикаторных функциональных признаков можно
рассматривать потенциальную семенную продук-
тивность. Высокая его детерминированность и
скоординированность с другими признаками,
как, например, у P. lanata, дает возможность ис-
пользовать его для анализа устойчивости популя-
ций многолетних стержнекорневых растений в
различных экологических и ценотических усло-
виях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Общая и согласованная изменчивость призна-

ков у Panzerina lanata в большей мере определяют-
ся нарушенностью сообщества. В ненарушенных
песчаных и каменистых степях наблюдаются
средний размах варьирования функциональных
признаков и их низкая степень взаимообуслов-
ленности. В нарушенной песчаной степи, наобо-
рот, у особей P. lanata признаки имеют высокий
размах варьирования и сильные корреляционные
связи.

Анализ общей и согласованной изменчивости
признаков позволил выявить индикаторный
функциональный признак – потенциальную се-
менную продуктивность, значение которого
определяет способность к самоподдержанию це-
нопопуляции в различных местообитаниях.
Установлено, что в ненарушенных вариантах
песчаных и каменистых степей, в том числе вы-
сокогорных, Panzerina развивает мощные особи с
большей разветвленностью побеговой системы и
высокой семенной продуктивностью. В нарушен-
ной степи в процессе зарастания залежи P. lanata
формирует небольшие, обычно слабоветвящиеся
особи с низкой семенной продуктивностью.

Онтогенетическая структура ценопопуляций в
ненарушенных местообитаниях отражает резуль-
тат сбалансированного процесса оборота поко-
лений, который тесно связан с многоуровневой
системой взаимодействия элементов особей,
выровненными темпами развития растений и
регулярной инспермацией. В результате этого в
ненарушенных степных сообществах образуются
волны развития. Нарушенность фитоценоза при-
водит к асинхронным темпам развития особей и
несбалансированному обороту поколений, низ-
кой и нерегулярной инспермации. Это обуслав-
ливает формирование в нарушенных степных
сообществах одновершинного левостороннего
спектра.
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The relationships of 10 functional traits in the coenopopulations of Panzerina lanata located in different re-
gions of Siberia (Tyva and Mountain Altai) were studied. The studied traits were found more variable but
weakly correlated in undisturbed sandy and stony steppes than in a disturbed sandy steppe. Conversely, the
studied traits are characterized by a high level of variation and strong correlations in a disturbed sandy steppe.
We have revealed that the plants of P. lanata are large with a very branched shoot system and a high seed pro-
ductivity in undisturbed variants of sandy and stony steppes. On the contrary, when overgrowing a fallow in
the disturbed steppe, P. lanata forms small, few-branched plants with low seed productivity. The analysis of
general and concordant variability of these traits has shown that the best indicator functional trait is a poten-
tial seed productivity (number of ovules per plant), which value determines the ability of populations for self-
maintenance in different types of steppes. The example of P. lanata shows that a high determinacy and con-
cordance of this trait with others allows to use it to analyze coenopopulations stability in other perennial tap-
root plants. The ratio of individuals of different age in populations in undisturbed steppes reflects the result
of a balanced rotation of generations, an even rate of development of individuals, and a periodic dispersal,
which leads to wave processes and the formation of a multi-vertex spectrum. In the disturbed type of steppe,
an asynchronous rate of individuals development and an unbalanced rotation of generations, a low and irreg-
ular semination are noted, which determines the formation of a unimodal left-sided spectrum.

Keywords: functional traits, variability, correlation system, coenopopulations, ontogenetic structure, Panze-
rina lanata
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У Aeonium balsamiferum и A. ciliatum выявлены черты сходства (признаки, характерные для семейства
Crassulaceae) и различия в развитии и строении пыльника. Микроспорангии у A. ciliatum имеют
округлую форму, а у A. balsamiferum овально-продолговатую. Вследствие этого септа между микро-
спорангиями тек оказывается протяженной у A. ciliatum и очень короткой у A. balsamiferum.
У последнего вида пыльца может высыпаться как через стомиум, так и через апикальную пору (этот
феномен обнаружен нами впервые у представителей сем. Crassulaceae), причем оба способа вскры-
вания тек осуществляются одновременно, что свидетельствует, вероятно, о большей специализа-
ции пыльника A. balsamiferum к опылению. Хотя наружный тапетум у обоих видов однослойный, его
клетки одноядерные у A. ciliatum и 2-ядерные у A. balsamiferum. Внутренний тапетум обычно 1-слой-
ный, редко нерегулярно 2-слойный, при этом его клетки в ходе развития увеличиваются в размерах
в 2 раза у A. ciliatum и в 3–4 раза у A. balsamiferum (у последнего напоминают по строению папилло-
видные клетки).
В строении пыльника обнаружено сходство между родами Aeonium и Sedum. К ним относятся следу-
ющие: изобилатеральный (на поперечном срезе) пыльник с надсвязником, 4-лучевым связником и
кольцевидным фиброзным слоем с внутренней стороны связника в нижней области, где нет срас-
тания пыльника и тычиночной нити; 3-бороздно-оровые пыльцевые зерна, их поверхность – струй-
чатая. Полученные данные не противоречат кладистическим построениям, свидетельствующим о
том, что виды полифилетического рода Sedum включаются в состав триб Aeonieae, Semperviveae и
Sedeae. Изученные виды Aeonium balsamiferum и A. ciliatum, входящие в Aeonium-кладу, занимают
промежуточное положение между кладами Telephium (Sedum kamtschaticum) и кладой Acre
(S. palmeri).

Ключевые слова: андроцей, пыльник, стенка микроспорангия, Crassulaceae, Aeonium, Aeonium balsa-
miferum, A. ciliatum
DOI: 10.31857/S0006813622060035

Эмбриология представителей сем. Crassulaceae
до сих пор изучена недостаточно. Ранее нами бы-
ли исследованы некоторые виды родов Kalanchoe
и Sedum. При рестриктазном анализе ДНК хлоро-
пластов в семействе Crassulaceae выделяются
7 клад: Crassula, Kalanchoe, Telephium, Sempervi-
vum, Aeonium, Leucosedum и Acre. Клада Kalan-
choe является монофилетической и находится
почти в основании филогенетического древа (Ni-
kulin, Goncharov, 2017). Виды Kalanchoe laxiflora
Baker, K. tubiflora (Harv.) Raym.-Hamet мало раз-
личаются как по строению пыльника, так и семя-
зачатка (Anisimova, 2016; Anisimova, Shamrov,

2018). Структура полифилетического рода Sedum
остается мало исследованной. Большинство его
видов, включенных в трибу Sedeae, расположены
между кластером Leucosedum и кладой Acre. Изу-
ченные нами виды относятся к кладам Acre (Se-
dum palmeri S. Watson) и Telephium (S. kamtschati-
cum Fisch.) (Anisimova, 2020; Anisimova, Shamrov,
2021a, b). Следует отметить, что некоторые виды
рода Sedum (S. surculosum Cosson, S. atlantica Ball.)
рассматривались в составе рода Monanthes, веро-
ятного родственного таксона рода Aeonium. По-
следний включает около 40 видов (Mes et al., 1996,
1997). Именно наличие возможной филогенети-

СООБЩЕНИЯ

EDN: SVLWUK



562

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 6  2022

АНИСИМОВА, ШАМРОВ

ческой близости родов Sedum и Aeonium побудило
нас провести исследование морфогенеза андро-
цея, развития и строения стенки пыльника у двух
видов рода Aeonium.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для исследования были выбраны два вида Aeo-

nium: A. balsamiferum Webb et Berthel. (эониум
бальзамический) и A. ciliatum (Willd.) Webb et
Berthel (эониум реснитчатый). В природных усло-
виях они являются эндемичными растениями
Канарских островов (Mes et al., 1996).

Материалом для изучения послужили расте-
ния коллекции Ботанического сада Петра Вели-
кого Ботанического института им. В.Л. Комарова
РАН. Изученные виды произрастают в условиях
оранжереи.

Бутоны и цветки на разных стадиях развития
фиксировали в смеси FAA (70° этиловый спирт,
40% формалин, ледяная уксусная кислота в про-
порции 100 : 7 : 7). Затем проводили инфильтра-
цию парафином. Срезы толщиной 12 мкм окра-
шивали фуксин-сернистой кислотой по Фельге-
ну (ядра клеток) с подкраской гематоксилином
по Эрлиху (цитоплазма) и алциановым синим
(клеточные стенки), сафранином по Картису,
генциан–виолеттом по Ньютону с подкраской
оранжем “G” в гвоздичном масле (Pausheva, 1974).

Постоянные препараты исследовали с помо-
щью светового микроскопа Amplival (фирмы Carl
Zeiss). Микрофотосъемка с препаратов проводи-
лась с использованием светового микроскопа Ax-
ioplan-2 mot, камеры AxioCam MRc 5 и програм-
мы AxioVision 4.8 (фирмы Carl Zeiss). Рисунки вы-
полнены с помощью рисовального аппарата.
Живой и фиксированный материал исследовали
с помощью бинокулярного микроскопов МБС-1
и Stemy. Строение пыльцевых зерен осуществле-
но с помощью сканирующего электронного мик-
роскопа Jeol JSM-6390 LA в Центре коллективно-
го пользования БИН РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Соцветие и цветок. У Aeonium balsamiferum и

A. ciliatum цветки собраны в сложные цимозные
соцветия. У A. balsamiferum они представлены как
монохазиями, так и дихазиями (рис. 1, 2, 3).
Структурной единицей соцветия является зави-
ток, который является двойным в дихазиях. У
A. ciliatum соцветия образованы преимуществен-
но сложными дихазиями (рис. 1, 6). Число эле-
ментов цветка в пределах одного соцветия варьи-
рует, при этом в одном цветке оно может быть
кратным 8: 8 чашелистиков, 8 лепестков, 16 тычи-
нок (8 наружного и 8 внутреннего кругов), 8 пло-
долистиков, 8 нектарников. В других случаях чис-

ло элементов в кругах цветка может различаться:
9 чашелистиков, 9 лепестков венчика, 18 тычинок
(9 наружного и 9 внутреннего кругов), но 8 плодо-
листиков и 8 нектарников. Проведенный анализ
показал, что у A. balsamiferum доминируют цветки
с числом элементов в кругах, равным 8 и 9. Отме-
чены в небольшом количестве цветки, число эле-
ментов в которых иное – 7 и 10. У A. ciliatum в
большинстве цветков число элементов в кругах
составляет 7. Выявлены цветки с числом элемен-
тов 5, 6 и 8.

Цветок характеризуется двойным околоцвет-
ником. Чашечка и венчик – сростнолистные.
Свободные лопасти чашечки треугольной формы
(рис. 1, 6). Окраска венчика различается у изучен-
ных видов. У A. balsamiferum лепестки желтого
(рис. 1, 1), а у A. ciliatum белого (рис. 1, 6) цвета.

Тычинка и пыльник. Как уже было отмечено, в
цветках разного строения андроцей чаще всего
состоит из 16 и 18 тычинок у A. balsamiferum,
14 тычинок у A. ciliatum (см. рис. 3, 1; 4, 1). Выяв-
лены случаи с 10, 12 и 20 тычинками. Чаще всего
они располагаются в 2 круга. Лепестки венчика и
тычинки наружного круга находятся между лопа-
стями чашечки. Тычинки внутреннего круга при-
крепляются в средней части лепестков венчика
(рис. 1, 4). Чашечка, венчик и тычинки андроцея
долго сохраняются в цветке после опыления
(рис. 1, 5).

В базальной части пыльник не срастается с ты-
чиночной нитью (составляет примерно 1/3 его
длины). Его края опускаются, напоминая шляпку
гриба (рис. 2, 1; 3, 2б). К месту прикрепления на
цветоложе тычиночная нить уплощается и стано-
вится продолговато-овальной (рис. 2, 6; 3, 1). Од-
нако на уровне вхождения в пыльник она прини-
мает цилиндрическую форму и расширяется по
мере приближения к зоне срастания с ним. У
A. ciliatum на поверхности тычинки формируются
железистые волоски. Они имеют эпидермальное
происхождение. На тычиночной нити волоски
расположены густо, а на пыльнике редко (см.
рис. 3, 2а). В центре тычиночной нити, состоя-
щей из паренхимных клеток, проходит проводя-
щий пучок (рис. 2, 1; 3, 3–8; 4, 2–5). Продолже-
нием тычиночной нити, соединяющей теки
пыльника, является связник, клетки которого во-
круг проводящего пучка заполняются танинами.
Позднее в некоторых из них появляются фиброз-
ные утолщения (см. рис. 3, 5; 4, 2–5). Особый слу-
чай представляет образование кольцевидного
фиброзного слоя с внутренней стороны связника
в нижней области, где нет срастания пыльника и
тычиночной нити (см. рис. 3, 5; 4, 4). В период
микроспорогенеза развивается надсвязник. Апи-
кальная часть пыльника округлая и слегка заост-
ренная в области надсвязника (рис. 2, 1–3; 3, 2b).
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В ходе развития, особенно при подготовке к
вскрыванию, в апикальной части пыльника
A. balsamiferum происходит образование группы
густоплазменных клеток (рис. 2, 2), которые за-
тем разрушаются. Образуется полость, обьединя-
ющая пространства обеих тек с пыльцой (рис. 2,
3, 4). В итоге формируется клювовидная структу-
ра, в которой образуется пора, вскрывающаяся
подобно стомиуму (рис. 2, 4). Перед открыванием
края поры лишь сомкнуты, а в окружающих клет-

ках эндотеция обнаруживаются фиброзные утол-
щения (рис. 2, 5). Пыльца может высыпаться как
через пору, так и через стомиум. У A. ciliatum апи-
кальная часть пыльника также вытягивается в
клювовидную структуру, клетки связника между
теками сохраняются, при этом полость не образу-
ется, теки остаются свободными и пора не фор-
мируется. Поэтому пыльник у этого вида вскры-
вается только в области стомиума (рис. 3, 2–5, 8;
4, 3, 4).

Рис. 1. Строение цветка и соцветия у Aeonium balsamiferum (1–3) и A. ciliatum (4–6).
Строение цветка: во время цветения (1), после опыления (5), тычинки и лепестки перед опылением (4). Строение со-
цветий: монохазий в форме завитка (2) и дихазий, представленный двойным завитком (3, 6). g – гинецей, p –
лепесток,  s – чашелистик,  st – тычинка. Масштабная линейка, мм: 1.
Fig. 1. Structure of f lower and inflorescence in Aeonium balsamiferum (1–3) and A. ciliatum (4–6).
Flower structure: during f lowering (1), after pollination (5), stamens and petals before pollination (4). The structure of inflores-
cences: monochasium in the form of a cincinnus (2) and dichasium represented by a double cincinnus (3, 6). g – gynoecium,
p – petal, s – sepal,  st – stamen. Scale bar, mm: 1.
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Пыльники – тетраспорангиатные (рис. 3, 2–4;
4, 4–6). На ранних этапах развития они асиммет-
ричные, широкой (абаксиальной) частью направ-
лены наружу, а узкой (адаксиальной) – внутрь
(рис. 4, 2). Но постепенно размеры абаксиальных
и адаксиальных микроспорангиев выравнивают-

ся, и пыльник на поперечном срезе напоминает
изобилатеральную структуру (рис. 3, 5; 4, 2). Од-
нако у A.ciliatum некоторые пыльники сохраняют
форму “бабочки” (рис. 4, 4, 6; 7, 1а). У изученных
видов выявлено особое строение связника. Его фор-
ма характеризуется 4 лучами, напоминая первичное

Рис. 2. Строение тычинок у Aeonium balsamiferum (продольные срезы).
Строение тычинки (1); образование группы густоплазменных клеток в апикальной части пыльника (2), их разрушение
и образование полости, которая соединяет пространства обеих тек с пыльцой (3, 4), формирование клювовидной
структуры и поры (5), вскрывшаяся пора (6). an – пыльник, p – пора, st f – тычиночная нить. Масштабная линейка,
мкм: 1 – 50, 2, 8 – 20, 3, 4, 6 – 100, 5 – 10.
Fig. 2. Stamen structure in Aeonium balsamiferum (longitudinal sections).
Structure of the stamen (1); formation of a group of cells with dense cytoplasm in the apical part of the anther (2), their destruc-
tion and formation of a cavity to unite the spaces of both thecae with pollen (3, 4), formation of a beak-like structure and a pore
(5), open pore (6). an – anther, p – pore, st f – stamen filament. Scale bars, μm: 1 – 50, 2, 8 – 20, 3, 4, 6 – 100, 5 – 10.

3

2

1 4

an

st f

6

5P



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 6  2022

ФОРМИРОВАНИЕ СТЕНКИ ПЫЛЬНИКА 565

Рис. 3. Строение тычинок у Aeonium ciliatum (2, 3 – продольные, 4–8 – поперечные срезы).
Число и положение тычинок в цветке (1); строение тычинок (2а, 2b), покрытых железистыми волосками (2а); апи-
кальная часть пыльника вытягивается в клювовидную структуру, часть клеток связника разрушается, но полость не
образуется и теки остаются свободными (2b, 3); строение пыльника в разных его частях: в области, сросшейся с тычи-
ночной нитью (4), свободной от тычиночной нити (ближе к месту срастания – 5, в базальной части – 6); связник, вид-
ны клетки с танинами, а в центре проводящий пучок (7); вскрывшийся пыльник (8). an – пыльник, cn – связник, g h – же-
лезистый волосок, p – лепесток, s – чашелистик, st – тычинка, st f – тычиночная нить, v b – проводящий пучок.
Масштабная линейка, мкм: 1 – 50, 2a – 150, 2b – 100, 3–6, 8 – 50, 7 – 20.
Fig. 3. Stamen structure in Aeonium ciliatum (2, 3 – longitudinal and 4–8 – transverse sections).
Number and position of stamens in a f lower (1); structure of the stamens (2a, 2b) covered with glandular hairs (2a); the apical
part of an anther extends into a beak-like structure, a part of cells of the connective tissue is destroyed, but the cavity is not formed
and the thecae remain free (2b, 3); structure of the anther in its different portions: in the zone fused with the stamen filament (4),
free from the stamen filament (5 – closer to the place of fusion, 6 – in the basal part); connective, cells with tannins are visible,
in the center there is a vascular bundle (7); dehisced anther (8). an – anther, cn – connective, g h – glandular hair, p – petal, s –
sepal, st – stamen, st f – stamen filament, v b – vascular bundle. Scale bars, μm: 1 – 50, 2a – 150, 2b – 100, 3–6, 8 – 50, 7 – 20.
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тетрархное строение корня. Подобно тому, как в
корне между лучами ксилемы располагается
флоэма, в пыльнике между лучами связника на-
ходятся микроспорангии. У A. ciliatum они име-
ют округлую форму и, соответственно, септа
между микроспорангиями тек оказывается про-
тяженной (рис. 3, 4–6). У A. balsamiferum микро-
спорангии овально-продолговатые, а септа ока-
зывается очень короткой (рис. 4, 2–4).

Формирование стенки микроспорангия. Вопро-
сы типизации стенки микроспорангия и после-
довательность возникновения ее слоев обсуж-
даются в литературе. В нашем исследовании мы
используем представления, разработанные
И.И. Шамровым (Shamrov, 2008) и группой его
коллег (Shamrov, Anisimova, Babro, 2019, 2020).
Изучение пыльника у A. balsamiferum и A. ciliatum
показало, что в его субпидермальном слое на ран-

Рис. 4. Строение тычинок у Aeonium balsamiferum (поперечные срезы).
Число и положение тычинок в цветке (1); строение пыльника в разных его частях: в области, сросшейся с тычиночной
нитью (3), свободной от тычиночной нити (ближе к месту срастания – 4, в базальной части – 2); связник, видны клет-
ки с танинами, с фиброзными утолщениями, а в центре проводящий пучок (5); пыльник перед вскрыванием (6). g –
гинецей, cn – связник, p – лепесток, s – стомиум, st – тычинка, v b – проводящий пучок. Масштабная линейка, мкм:
1 – 100, 2–4 – 50, 5, 6 – 10.
Fig. 4. Stamen structure in Aeonium balsamiferum (transverse sections).
Number and position of stamens in a f lower (1); structure of the anther in its different portions: in the zone fused with the stamen
filament (3), free from the stamen filament (4 – closer to the place of fusion, 2 – in the basal part); connective, cells with tannins
and fibrous thickening are visible, in the center there is a vascular bundle (5); anther before dehiscence (6). g – gynoecium, cn –
connective, p – petal, s – stomium, st – stamen, v b – vascular bundle. Scale bars, μm: 1 – 100, 2–4 – 50, 5, 6 – 10.
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них этапах развития дифференцируется группа
инициальных клеток (центральная и латераль-
ные – см. рис. 7, 1), которые образуют как слои
стенки микроспорангия со всех сторон микро-
спорангия, так и сам археспорий, а затем спо-
рогенные клетки и микроспороциты. После
периклинального деления центральной суб-
эпидермальной клетки наружу отделяется архес-
пориальная клетка, а внутрь – клетка, из которой
формируется проксимальная (ближайшая к связ-
нику) часть стенки микроспорангия, преобразу-
ющаяся в клетки внутреннего тапетума. Лате-
ральные субэпидермальные инициальные клетки
за счет делений образуют латеральные части стен-
ки микроспорангия (рис. 5, 1; 6, 1–4; 7, 2). В ре-
зультате периклинальных делений археспориаль-
ных клеток возникают наружный (париетальные
клетки) и внутренний (спорогенные клетки)
слои.

Клетки париетального слоя делятся перикли-
нальными и антиклинальными делениями, в ре-
зультате чего образуются слои, входящие в состав
дистальной части стенки микроспорангиев. Пе-
риклинальные деления происходят в определен-
ной последовательности. После деления клеток
исходного париетального образуются два слоя,
участие которых различно в дальнейшем постро-
ении стенки микроспорангия (рис. 6, 4; 7, 3).
Клетки внутреннего париетального слоя стано-
вятся тапетумом, тогда как клетки наружного
слоя образуют 2 слоя (наружный – эндотеций и
внутренний – средний слой). Таким образом, за-
вершаются начальные стадии формирования
стенки микроспорангия – возникновение и диф-
ференциация ее слоев (от археспория до споро-
генной ткани).

В дальнейшем на стадии преобразования спо-
рогенных клеток в микроспороциты (рис. 8, 1)
или в начале мейоза (рис. 8, 2; 9, 1, 2) происходят
дополнительные (формирующие) периклиналь-
ные деления во всех слоях, кроме эпидермы. Де-
лятся клетки среднего слоя, иногда эндотеция и
тапетума. Устанавливается окончательное число
слоев микроспорангия. Сформированная стенка
микроспорангия у исследованных видов состоит
из 5 слоев клеток – эпидермы, эндотеция, 2 сред-
них слоев и тапетума. Тапетум и эндотеций мо-
гут быть нерегулярно 2-слойными. Латераль-
ные и, главным образом, проксимальная части
стенки микроспорангия становятся 4–5-слой-
ными (рис. 8, 1, 2; 9, 1–3). Таким образом, на от-
дельных этапах развития стенка микроспорангия
может быть 6–7-слойной.

Затем во время микроспорогенеза и формиро-
вания пыльцевых зерен происходят преобразова-
ния слоев стенки микроспорангия. Рассмотрим

подробно характеристику каждого слоя стенки
микроспорангия.

На стадии микроспороцитов клетки эпидер-
мального слоя линзовидные, с крупным ядром и
плотной цитоплазмой. Затем они принимают
прямоугольную форму с закругленными углами.
Клетки теряют содержимое и становятся сильно
вакуолизированными. 2–3 клетки этого слоя в
области стомиума отличаются меньшими разме-
рами. У обоих изученных видов по периферии
эпидермальных клеток на границе цитоплазмы и
вакуоли накапливаются танины, за исключением
клеток, которые формируют стомиум (рис. 8, 2, 3;
9, 2–4; 10, 1, 2, 3а; 11, 1а, 2, 3).

Вытянутые клетки эндотеция постепенно уве-
личиваются в радиальном направлении. У A. bal-
samiferum этот процесс становится заметным по-
сле стадии тетрад микроспор, особенно к началу
деления отдельных микроспор (рис. 8, 3; 10, 1,
2а), тогда как у A. ciliatum – лишь в период созре-
вания пыльцевых зерен (рис. 11, 2, 3). Стенки кле-
ток эндотеция к моменту созревания пыльника
приобретают неравномерно утолщенные фиброз-
ные утолщения (рис. 10, 3; 11, 2, 3). Только 1–2
клетки эндотеция, входящие в состав стомиума,
остаются меньших размеров и без фиброзных
утолщений (рис. 11, 3). Ранее нами был отмечен
особый случай образования кольцевидного
фиброзного слоя с внутренней стороны связни-
ка в нижней области, где нет срастания пыль-
ника и тычиночной нити (рис. 3, 5; 4, 4), при
этом хорошо видно, что внутреннее кольцо
контактирует с наружным слоем эндотеция.
Клетки, соединяющие наружный и внутренний
эндотеций, располагаются тяжами и имеют
фиброзные утолщения.

Средние слои состоят из небольших узких кле-
ток. Обычно их 2, иногда может 3 (рис. 8, 2; 9, 3).
В ходе развития они постепенно вытягиваются, и
к моменту формирования пыльцевых зерен их
остатки представлены в виде темноокрашенных
сгустков (рис. 8, 3; 9, 3; 10, 1, 2а, 3; 11, 1а, 2, 3). В
некоторых пыльниках клетки сохраняются до
вскрывания тек. Обычно такие клетки, бедные
цитоплазмой, обнаруживаются со стороны связ-
ника.

Тапетум. Существующие определения типов и
форм тапетума крайне противоречивы (обзор
проблемы см. Shamrov et al., 2021). Особенно
сложное положение обстоит с одним из распро-
страненных типов тапетума, который часто назы-
вают секреторным (клеточным). Такой тип тапе-
тума описан у исследованных видов, и мы будем
называть его париетальным, как это предложено
в упомянутом исследовании.

Тапетум у обоих видов гетероморфный, что
связано как с происхождением, так и положением
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Рис. 5. Стадии развития пыльника у Aeonium balsamiferum (1, 3, 5–8) и A. ciliatum (2, 4) (поперечные срезы).
1 – бугорок пыльника, деления инициалей микроспорангия, образование клеток внутреннего тапетума, археспория и
инициалей латеральных частей стенки; 2, 3 – сформированная стенка микроспорангия, клетки тапетума с внутренней
и наружной сторон стенки различаются; 4 – строение клеток внутреннего тапетума на стадии тетрад микроспор; 5 –
тетраэдральные тетрады микроспор; 6 – стенка микроспорангия с наружной стороны на стадии одиночных микро-
спор; 7, 8 – аномалии в развитии пыльника во время микроспорогенеза, в клетках эндотеция уже сформировались
фиброзные утолщения, в тапетуме наблюдается разрастание и образование крупных клеток во всех областях. a c – ар-
хеспориальная клетка, e – эпидерма, en – эндотеций, i t – внутренний тапетум, l i w mc – инициали латеральной части
стенки микроспорангия, o t – наружный тапетум. Масштабная линейка, мкм: 1–6 – 10, 7 – 50, 8 – 20.
Fig. 5. Anther formation in Aeonium balsamiferum (1, 3, 5–8) and A. ciliatum (2, 4) (transverse sections).
1 – anther primordium, divisions of the microsporangium initials, formation of cells of the inner tapetum, archesporium and the
initials of the lateral parts of the wall; 2, 3 – formed microsporangium wall, the cells of the tapetum on the inner and outer sides
of the wall are different; 4 – cell structure of the inner tapetum at the stage of microspore tetrads; 5 – tetrahedral tetrads of mi-
crospores; 6 – wall of microsporangium from the outside at the stage of free microspores; 7, 8 – abnormalities in the anther de-
velopment during microsporogenesis, fibrous thickenings have already formed in the endothecium cells, growth and formation
of large cells in all areas in the tapetum are observed. a c – archesporial cell, e – epiderm, en – endothecium, i t – inner tapetum,
l i w mc – lateral initials of microsporangium wall, o t – outer tapetum. Scale bars, μm: 1–6 – 10, 7 – 50, 8 – 20.
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в стенке микроспорангия. Внутренний тапе-
тум дифференцируется первым и образуется
из клеток, которые возникают при делении
центральных инициалей микроспорангия.
Следующими появляются клетки латеральных
областей тапетума, которые формируются из
латеральных инициалей микроспорангия. По-
следними дифференцируются клетки наружного
тапетума из клеток внутреннего париетального
слоя.

У обоих видов клетки тапетума до мейоза вы-
тянутые (рис. 8, 2; 9, 2, 3). Но уже с началом мик-

роспорогенеза хорошо видно, что у обоих видов
наружный тапетум однослойный с одноядерны-
ми у A. ciliatum (рис. 9, 3) и 2-ядерными у A. bal-
samiferum клетками (рис. 8, 2). В дальнейшем эта
тенденция сохраняется (рис. 9, 4; 11, 1а; 8, 3; 10, 1,
2). Следует отметить, что размер клеток увеличи-
вается почти в 2 раза. Внутренний тапетум обыч-
но 2–3-слойный на ранних стадиях развития
(рис. 8, 2; 9, 2, 3). Но после стадии тетрад микро-
спор обычно наблюдается 1-слойный, редко не-
регулярно 2-слойный тапетум, при этом его клет-
ки сильно увеличиваются в размерах, особенно у

Рис. 6. Формирование пыльника в премейотический период развития у Aeonium balsamiferum (поперечные срезы).
1–3 – начальные стадии формирования стенки микроспорангия: деления центральной и латеральных инициалей
микроспорангия, образование единого слоя вокруг спорогенных клеток, дифференциация внутреннего тапетума и
париетальных слоев; 4 – образование двух париетальных слоев. i t – внутренний тапетум, l i w mc – инициали латераль-
ной части стенки микроспорангия, p l – париетальный слой, s c – спорогенная клетка. Масштабная линейка, мкм – 10.
Fig. 6. Anther formation during premeiotic period of development in Aeonium balsamiferum (transverse sections).
1–3 – early stages of microsporangium wall formation: dividing central and lateral initials of the microsporangium, arising of
unite layer around sporogenous cells, differentiation of inner tapetum and parietal layers; 4 – formation of  two parietal layers. i t – inner
tapetum, l i w mc – lateral initials of microsporangium wall, p l – parietal layer, s c – sporogenous cell. Scale bar, μm – 10.
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A. balsamiferum – в 3–4 раза, напоминая по строе-
нию папилловидные. Уменьшение числа слоев
клеток внутреннего тапетума, возможно, связано
с тем, что дополнительные потенциальные слои
преобразуются не в клетки тапетума, а в клетки

средних слоев. Но оставшиеся клетки тапетума
продолжают активно функционировать, вслед-
ствие чего они сильно увеличиваются в размерах.

У A. ciliatum клетки тапетума одноядерные, а у
A. balsamiferum – 1–2-ядерные (рис. 5, 4; 10, 1, 2b).

Рис. 7. Формирование пыльника в премейотический период развития у Aeonium ciliatum (поперечные срезы).
1 – бугорок пыльника, дифференциация инициалей микроспорангия; 2 – начальные стадии формирования стенки
микроспорангия, образование археспориальных клеток, инициалей внутреннего тапетума и латеральных частей стен-
ки; 3 – образование единого слоя вокруг спорогенных клеток, дифференциация внутреннего тапетума и париеталь-
ных слоев. a c – археспориальная клетка, i c mc – инициальные клетки микроспорангия, i t – внутренний тапетум,
l i w mc – инициали латеральной части стенки микроспорангия, p l – париетальный слой, s c – спорогенная клетка.
Масштабная линейка, мкм – 10.
Fig. 7. Anther formation during premeiotic period of development in Aeonium ciliatum (transverse sections).
1 – anther primordium, differentiation of microsporangium initial cells; 2 – early stages of microsporangium wall formation,
forming archesporial cells, initials of inner tapetum and lateral parts of wall; 3 – arising of unite layer around sporogenous cells,
differentiation of inner tapetum and parietal layers. a c – archesporial cell, i c mc – initial cells of microsporangium, i t – inner
tapetum, l i w mc – lateral initials of microsporangium wall, p l – parietal layer, s c – sporogenous cell. Scale bar, μm – 10.
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Рис. 8. Заключительные стадии формирования стенки микроспорангия в мейотический период у Aeonium balsamiferum
(поперечные срезы).
1, 2 – формирующие деления в слоях стенки микроспорангия, по периферии клеток эпидермы начинается отложение
танинов, видны различия в строении тапетума; 3 – стенка микроспорангия на стадии тетрад микроспор, произошло
разрушение стенок между клетками тапетума, также разрушаются клетки средних слоев. 1а – 3а – схемы пыльника.
en – эндотеций, ep – эпидерма, i t – внутренний тапетум, m l – средний слой, o t – наружный тапетум, s t – спорогенная
ткань, t ms – тетрада микроспор, tn – танины. Масштабная линейка, мкм: 1–3 – 10, 1а – 50, 2а – 20, 3а – 100.
Fig. 8. Last stages of microsporangium wall fornation during meiotic period in Aeonium balsamiferum (transverse sections).
1, 2 – forming divisions in the layers of the microsporangium wall, deposition of tannins begins along the periphery of epidermal
cells, differences in the tapetum structure are visible; 3 – the microsporangium wall at the stage of microspore tetrads, the walls
between the tapetum cells were destroyed, the cells of the middle layers were also destroyed. 1a–3a – anther schemes. en – en-
dothecium, ep – epiderm, i t – inner tapetum, m l – middle layer, o t – outer tapetum, s t – sporogenous tissue, t ms – tetrad of
microspores, tn – tannins. Scale bars, μm: 1–3 – 10, 1а – 50, 2а – 20, 3а – 100.
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Рис. 9. Заключительные стадии формирования стенки микроспорангия в премейотический (1, 2), мейотический (3) и
в начале постмейотического (4) периодов у Aeonium ciliatum (поперечные срезы).
1–3 – формирующие деления в слоях стенки микроспорангия, по периферии клеток эпидермы начинается отложение
танинов, видны различия в строении тапетума; 4 – стенка микроспорангия на стадии одиночных микроспор, произо-
шло разрушение стенок между клетками тапетума, также разрушаются клетки средних слоев, на внутренних мембра-
нах тапетума орбикулы. 1а–3а – схемы пыльника. en – эндотеций, ep – эпидерма, m l – средний слой, ms – микроспо-
ра, o – орбикулы, o t – наружный тапетум, tn – танины. Масштабная линейка, мкм: 1–4 – 10, 1а – 20.
Fig. 9. Last stages of microsporangium wall fornation during premeiotic (1, 2), meiotic (3) and beginning of postmeiotic (4) pe-
riods in Aeonium ciliatum (transverse sections).
1–3 – forming divisions in the layers of the microsporangium wall, deposition of tannins begins along the periphery of epidermal
cells, differences in the tapetum structure are visible; 4 – the microsporangium wall at the stage of single microspores, the walls
between the tapetum cells were destroyed, the cells of the middle layers were also destroyed, the orbicules are formed at inner
membranes of tapetum. 1a–3a – anther schemes. en – endothecium, ep – epiderm, m l – middle layer, ms – microspore, o –
orbicules, o t – outer tapetum, tn – tannins. Scale bars, μm: 1–4 – 10, 1а – 20.
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Клетки тапетума сначала характеризуются плот-
ной цитоплазмой, но затем происходит их вакуо-
лизация. У обоих видов клетками тапетума на
поздних стадиях развития выделяются глобулы
полленкита (рис. 5, 4, 6; 9, 4; 11, 1а).

У изученных видов тапетум в премейотиче-
ском и мейотическом периодах характеризуется
клеточной структурой. Однако уже на стадиях
тетрад микроспор у A. balsamiferum (рис. 8, 3) или
одиночных микроспор у A. ciliatum (рис. 9, 4)

Рис. 10. Развитие пыльника в постмейотический период у Aeonium balsamiferum (поперечные срезы).
1 – стенка микроспорангия на стадии распада тетрад микроспор, видны различия в строении тапетума; 2а, 2b – стенка
микроспорангия на стадии микроспор перед делением, видны различия в строении тапетума, 3 – стенка микроспо-
рангия перед вскрыванием тек; 1а, 3а – схемы пыльника. en – эндотеций, ep – эпидерма, f t – фиброзные утолщения,
i t – внутренний тапетум, m l – средний слой, o t – наружный тапетум, p g - пыльцевое зерно, t ms – тетрада микроспор,
tn – танины. Масштабная линейка, мкм – 20.
Fig. 10. Anther development during postmeiotic period in Aeonium balsamiferum (transverse sections).
1 – microsporangium wall at the stage of disintegration of microspore tetrads, differences in the tapetum structure are visible; 2a,
2b – microsporangium wall at the stage of microspores before division, differences in the tapetum structure are visible; 3 – mi-
crosporangium wall before dehiscence of thecae; 1a, 3a – schemes of anther. en – endothecium, ep – epiderm,  f t – fibrous
thickenings, i t – inner tapetum, m l – middle layer, o t – outer tapetum, p g – pollen grain, t ms – tetrad of microspores, tn –
tannins. Scale bars, μm – 20.

o t

2a

ep
tn

en
f t

p g

m l

2b

o t

i t

i t

t ms
1a

1

tn

3
3a



574

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 6  2022

АНИСИМОВА, ШАМРОВ

стенки между клетками тапетума начинают раз-
рушаться. Следует отметить, что процесс исчез-
новения клеточных стенок сопровождается вы-
пячиванием образующихся протопластов внутрь
полости микроспорангия, а на внутренних тапе-

тальных мембранах начинают выявляться орби-
кулы (рис. 5, 4, 6; 8, 3; 9, 4; 10, 1). У обоих видов
протопласты сохраняются по краю полости мик-
роспорангия, где разрушаются, причем их остат-
ки с ядрами сохраняются почти до созревания

Рис. 11. Развитие пыльника в постмейотический период у Aeonium ciliatum (поперечные срезы).
1а, 1b – стенка микроспорангия на стадии микроспор перед делением (1а) и во время формирования 2-клеточных
пыльцевых зерен (3), видны различия в строении тапетума, 2 – стенка микроспорангия перед вскрыванием тек; 3 –
вскрывание теки; 2а, 3а – схемы пыльника. en – эндотеций, ep – эпидерма,  f t – фиброзные утолщения, i t – внутрен-
ний тапетум, ms – микроспора, o – орбикулы, o t – наружный тапетум, p g - пыльцевое зерно, st – стомиум, tn – танины.
Масштабная линейка, мкм: 1а, 1b – 10, 2, 3 – 20, 2а, 3а – 200.
Fig. 11. Anther development during postmeiotic period in Aeonium ciliatum (transverse sections).
1a, 1b – microsporangium wall at the stage of microspores before division, and during 2-celled pollen grain formation (3), dif-
ferences in the tapetum structure are visible; 2 – microsporangium wall before dehiscence of thecae; 3 – dehiscence of theca. 2a,
3a – schemes of anther. en – endothecium, ep – epiderm, f t – fibrous thickenings, i t – inner tapetum, ms – microspore, o –
orbicules, o t – outer tapetum, p g – pollen grain, st – stomium, tn – tannins. Scale bars, μm – 20.
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пыльника. Протопласты постепенно уменьшают-
ся в размерах, а их содержимое лизирует. Таким
образом, у обоих изученных видов выявлена ва-
риация 2 париетального типа – амебоидный тапе-
тум (Shamrov et al., 2019, 2021).

На стадии формирования тетрад микроспор
выявлены аномалии в строении пыльника. Выяв-
лены случаи, когда в клетках эндотеция прежде-
временно были сформированы фиброзные утол-
щения, а в тапетуме происходило разрастание и
образование крупных клеток во всех его областях
(рис. 5, 7, 8).

Вскрывание пыльника. Мы уже отмечали, что у
обоих видов в апикальной части пыльника фор-
мируется клювовидная структура, напоминаю-
щая стомиум. У A. balsamiferum ей предшествует
образование группы густоплазменных клеток

(рис. 2, 2), которые затем разрушаются и образу-
ется полость, обьединяющая пространства обеих
тек с пыльцой (рис. 2, 3, 4). Возникает пора через
которую, как и через стомиум, высыпается пыль-
ца. Перед открыванием края поры лишь сомкну-
ты, а в окружающих клетках эндотеция обнару-
живаются фиброзные утолщения (рис. 2, 5). Пора
вскрывается подобно стомиуму (рис. 2, 4). У
A. ciliatum клетки связника между теками сохра-
няются, при этом полость не образуется, теки
остаются свободными и пора не формируется.
Поэтому пыльник у этого вида вскрывается толь-
ко в области стомиума (рис. 3, 2–5, 8; 4, 3, 4).

Второй особенностью пыльника является не-
обычное строение связника. Его форма характе-
ризуется 4 лучами, между которыми находятся
микроспорангии. У A. ciliatum последние имеют

Рис. 12. Строение 3-бороздно-оровых пыльцевых зерен у Aeonium balsamiferum (1–3) и A. ciliatum (4–6).
1, 2, 4, 5 – вид пыльцевых зерен; 3, 6 – поверхность пыльцевого зерна. Масштабная линейка, мкм: 1 – 2, 2, 4, 5 – 5,
3, 6 – 1.
Fig. 12. Structure of 3-colporate pollen grains in Aeonium balsamiferum (1–3) and A. ciliatum (4–6).
1, 2, 4, 5 – view of pollen grains; 3, 6 – surface of pollen grain. Scale bars, μm: 1 – 2, 2, 4, 5 – 5, 3, 6 – 1.
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округлую форму и, соответственно, септа между
микроспорангиями тек оказывается протяжен-
ной (рис. 3, 4–6). У A. balsamiferum микроспоран-
гии овально-продолговатые, а септа оказывается
очень короткой (рис. 4, 2–4).

Вскрываются пыльники продольными щеля-
ми, лартрозно. Вскрывание – 2-фазное. Сначала
разрушается перегородка между смежными гнез-
дами, а также группа мелких клеток, входящих в
стомиум (рис. 3, 4; 4, 3, 4; 11, 1а). С наружной сто-
роны в области стомиума в клетках эндотеция не
формируются фиброзные утолщения. Нижние
части клеток эндотеция плотно смыкаются и,
возможно, слипаются (рис. 3, 4; 4, 3, 6; 10, 3). За-
тем происходит обезвоживание клеток эндотеция
и их сжатие, подобно пружине, в результате уко-
рачивания фиброзных утолщений. За счет этого
уменьшаются размеры клеток эндотеция, кото-
рые в области стомиума отрываются друг от друга.
Прохождение обеих фаз приводит к вскрыванию
тек пыльника (рис. 11, 2, 3, 3а), при этом вся стен-
ка микроспорангия раскрывается наружу под уг-
лом 90° относительно щели теки (рис. 3, 8).

Тетрады микроспор и пыльцевые зерна. Споро-
генная ткань многослойная и располагается 2–
3 тяжами клеток (рис. 9, 3). У A. balsamiferum на-
блюдали образование 3 тяжей, при этом деления
происходили со стороны внутреннего тапетума.
Клетки двух внутренних возникающих тяжей
спорогенных клеток позже становятся микроспо-
роцитами и, соответственно, позже вступают в
мейоз (рис. 8, 2). Специально микроспорогенез и
формирование пыльцевого зерна у изученных ви-
дов не рассматривались. Они происходят, как у
большинства представителей сем. Crassulaceae. В
результате мейоза и последующих процессов ци-
токинеза (микроспорогенез симультанный) об-
разуются преимущественно тетраэдральные тет-
рады гаплоидных микроспор (рис. 5, 5; 8, 3). Каж-
дая микроспора и тетрада в целом окружены
каллозой, которая постепенно резорбируется, а
тетрады распадаются на отдельные микроспоры
(рис. 10, 1). Вскоре микроспоры делятся и форми-
руются 2 клеточные пыльцевые зерна (рис. 10, 3;
11, 2).

Зрелые пыльцевые зерна изученных видов 3-
бороздно-оровые, эллипсоидальные; в очертании
с полюса 3-лопастные, с экватора эллиптические,
с закругленными полюсами (рис. 12, 1–4). Мезо-
кольпиумы пыльцы ромбические, реже эллипти-
ческие (рис. 12, 5). Пыльца небольших размеров,
с полярной осью около 20–25 мкм. Апертуры
сложные, состоят из внешней меридионально
ориентированной борозды и внутренней эквато-
риально расположенной оры. Борозды (экзо-
апертуры) длинные, глубокие, широкие, сужаю-
щиеся к полюсам, со слегка закругленными кон-
цами и более или менее ровными краями. Оры

(эндоапертуры) у пыльцы большинства исследо-
ванных видов с нечеткими, часто неровными кра-
ями. Они небольшие, располагаются в центре бо-
розд и не заходят за их границы. Скульптура
струйчатая (рис. 12, 6). С помощью электронного
сканирующего микроскопа видно, что длина и
ширина струй различаются, а их переплетения в
разных направлениях образуют небольшие ло-
кальные углубления и возвышения. Наблюдались
стерильные пыльцевые зерна, которые были
меньших размеров, бедны цитоплазмой и часто
деформированы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Впервые изучены морфогенез андроцея, а так-
же развитие и строение стенки пыльника у Aeoni-
um balsamiferum и A. ciliatum. Полученные нами
данные дополняют эмбриологическую характе-
ристику сем. Crassulaceae (Nikiticheva, 1985; Ka-
melina, 2009; Anisimova, 2016, 2020). Кроме того,
нам удалось проследить самые ранние стадии раз-
вития микроспорангия еще до дифференциации
археспория. Мы подтвердили имеющуюся точку
зрения (Shamrov, 2008; Shamrov et al., 2019, 2020),
согласно которой в субпидермальном слое разви-
вающегося пыльника дифференцируется группа
инициальных клеток (центральная и латераль-
ные), которые образуют как слои стенки мик-
роспорангия, так и сам археспорий, а затем па-
риетальные и спорогенные клетки. У видов
сем. Crassulaceae способ формирования стенки
микроспорангия из клеток париетального слоя с
наружной стороны обычно определяют как тип
двудольных (Nikiticheva, 1985; Kamelina, 2009),
согласно представлениям Davis (1966), или цен-
тробежный тип, типовая вариация (Teryokhin
et al., 2002). Поскольку у изученных нами видов
во всех слоях стенки микроспорангия происходят
дополнительные деления, приводящие к увели-
чению их числа, то тип формирования следует
определять как центробежный, компликатная ва-
риация (Shamrov et al., 2019, 2020).

Исследование позволило выявить сходство и
различия в развитии и строении пыльника у
A. balsamiferum и A. ciliatum. Черты сходства:
4-гнездный изобилатеральный (на поперечном
срезе) пыльник с надсвязником и 4-лучевым
связником, стенка микроспорангия с дистальной
стороны формируется по типу двудольных, сфор-
мированная стенка микроспорангия состоит из
пяти слоев клеток (эпидермы, эндотеция, двух
средних слоев и париетального тапетума), микро-
спорогенез – симультанный, тетрады микроспор –
тетраэдральные, пыльцевые зерна – 2-клеточ-
ные. За счет дополнительных периклинальных
делений клеток тапетум и эндотеций могут быть
нерегулярно 2-слойными, а число средних слоев
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может достигать 3. Таким образом, на отдельных
этапах развития стенка микроспорангия может
быть 6–7-слойной. В клетках эпидермы с ди-
стальной стороны стенки микроспорангия по пе-
риферии большой вакуоли накапливаются тани-
ны. У обоих изученных видов выявлена вариация
2 париетального типа (амебоидный тапетум) и
кольцевидный фиброзный слой с внутренней
стороны связника в нижней области, где нет срас-
тания пыльника и тычиночной нити.

Наше исследование подтвердило результаты
других авторов о поразительном однообразии и
стабильности признаков морфологии пыльцы в
сем. Crassulaceae (Hart, 1974; Sin et al., 2002; Grig-
orieva, Britski, 2001; Goncharova, 2006). Пыльце-
вые зерна исследованных нами видов из родов
Aeonium, Kalanchoe и Sedum однотипны по строе-
нию и являются 3-бороздно-оровыми.

Различия между видами касаются строения
соцветия и цветка. У A. balsamiferum цимозные со-
цветия представлены сложными монохазиями и
дихазиями, а у A. ciliatum преимущественно слож-
ными дихазиями. Андроцей чаще всего состоит
из 16 или 18 тычинок у A. balsamiferum и 14 тычи-
нок у A. ciliatum. У последнего вида на поверхно-
сти тычинки формируются железистые волоски.
Микроспорангии у A. ciliatum имеют округлую
форму, а у A. balsamiferum овально-продолгова-
тую. Вследствие этого септа между микроспоран-
гиями тек оказывается протяженной у A. ciliatum
и очень короткой у A. balsamiferum. И хотя вскры-
вание тек пыльника у обоих видов является сеп-
тицидным, у A. balsamiferum оно приближается к
асептицидному, поскольку стомиум находится
почти рядом со связником (Zhinkina, Evdokimova,
Shamrov, 2022). Следует подчеркнуть, что у по-
следнего вида пыльца может высыпаться как че-
рез стомиум, так и через апикальную пору (этот
феномен обнаружен нами впервые у представите-
лей сем. Crassulaceae), причем оба способа вскры-
вания тек осуществляются одновременно, что
свидетельствует, вероятно, о большей специали-
зации пыльника A. balsamiferum к опылению. Из
других черт различий следует обратить внимание
на особенности строения тапетума. Хотя наруж-
ный тапетум у обоих видов однослойный, его
клетки одноядерные у A. ciliatum и 2-ядерные у
A. balsamiferum. Внутренний тапетум обычно
1-слойный, редко нерегулярно 2-слойный тапе-
тум, при этом его клетки увеличиваются в разме-
рах в 2 раза у A. ciliatum и 3–4 раза у A. balsamiferum
(у последнего напоминают по строению папилло-
видные клетки).

Данные сравнительно-эмбриологических и
морфолого-анатомических исследований могут
оказаться полезными для понимания эволюции
структурных признаков тычинки, пыльника, ги-

нецея и семязачатка в сем. Crassulaceae. Однако
вопросы их использования определяются не
только слабой изученностью большинства видов,
но и неоднозначностью трактовки полученных
молекулярно-генетических данных и их значи-
тельным несоответствием классическим систе-
мам родов этого семейства. Как уже отмечалось,
ранее мы изучили развитие пыльника, семязачат-
ка и гинецея у некоторых видов Kalanchoe и Se-
dum. Подведем промежуточный итог о значении
полученных признаков для целей систематики и
филогении.

При рестриктазном анализе ДНК хлоропла-
стов (ген mat K) в сем. Crassulaceae выделяются
7 клад, среди которых особенно спорным являет-
ся положение клад Aeonium, Crassula, Kalanchoe
(Mort et al., 2010). Положение клад на древе се-
мейства (от базальных до продвинутых) несколь-
ко различается по представлениям разных авто-
ров: Crassula, Telephium, Sempervivum, Leucose-
dum, Acre, Aeonium, Kalanchoe (Mort et al., 2010;
по данным Mort et al., 2001 и Ham, t’Hart, 1998)
и Crassula, Kalanchoe, Telephium, Sempervivum,
Aeonium, Leucosedum и Acre (Nikulin, Gon-
charov, 2017). Таким образом, изменилось поло-
жение клады Aeonium, особенно кардинально
клады Kalanchoe – перенос клады из основания
в верхнюю часть древа семейства. Клада Crassu-
la в обеих системах занимает базальное положе-
ние.

На основании анализа последовательностей
ITS рДНК подтверждена монофилия рода Kalan-
choe и выявлены три основные линии развития
(Goncharova, Goncharov, 2009). Полученные нами
данные не противоречат имеющимся кладисти-
ческим построениям. Изученные виды Kalanchoe
laxiflora, K. tubiflora мало отличаются друг от дру-
га. Имеются некоторые количественные разли-
чия, но они не относятся к категории альтерна-
тивных, характеризующих разные линии рода:
K. tubiflora – 2-слойные наружный интегумент и
париетальная ткань, 2–3-слойный нуцеллярный
колпачок, лишь в отдельных клетках семязачатка
накапливаются танины; K. laxiflora – 3-слойные
наружный и внутренний (последний только в ос-
новании) интегументы, 3-слойная париетальная
ткань, 3–4-слойный нуцеллярный колпачок, в
клетках наружной эпидермы наружного интегу-
мента накапливаются танины. Ранее также не бы-
ли выявлены существенные различия в строении
мужских репродуктивных структур у видов Kalan-
choe. Они касаются локализации танинов в клет-
ках эпидермы и эндотеция стенки микроспоран-
гия. У K. laxiflora, K. tubiflora и K. rosei Raym.-
Hamet et H. Perrier танины обнаружены только в
некоторых клетках эндотеция. У K. nyikae Engl.
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они накапливаются как в клетках эндотеция, так
и преимущественно в клетках эпидермы (Anisi-
mova, 2016).

Филогенетическая структура Sedum остается
также слабо изученной. Большинство его видов
относятся к трибе Sedeae, находясь между клада-
ми Leucosedum и Acre (в последнюю помещен
S. palmeri S. Watson) (Nikulin, 2017). S. kamtschati-
cum Fisch. (=Phedicus kamtschaticus (Fisch.) t’Hart)
был отнесен к другой кладе Telephium (Ham,
1995). При изучении пыльника было показано,
что различия между этими видами касаются, глав-
ным образом, временных характеристик специа-
лизации клеток стенки микроспорангия (строения
эпидермы, эндотеция и тапетума). Весь прото-
пласт эпидермальных клеток у S. kamtschaticum
заполнен танинами, а у S. palmeri танины выявля-
ются в виде отдельных глобул. У S. kamtschaticum
специализация клеток эндотеция становится за-
метной после стадии тетрад микроспор, тогда как
у S. palmeri – лишь в период созревания пыльце-
вых зерен. Несмотря на то, что тапетум у обоих
видов париетальный, особенности его реоргани-
зации в постмейотический период различаются: у
S. kamtschaticum происходит реорганизация (ва-
риация 2 – амебоидный тапетум), а у S. palmeri та-
петум развивается без реорганизации (вариация 1 –
типичный париетальный тапетум) (Anisimova,
2020). Среди признаков строения гинецея и семя-
зачатка следует отметить следующие черты раз-
личия: у S. kamtschaticum – наряду с 5-членными
обнаружены 6-членные цветки, отложение тани-
нов происходит в клетках как наружной, так и
внутренней эпидермы плодолистиков, число се-
мязачатков в рядах на плаценте составляет 3–5,
семязачатки геми-кампилотропные, с 6–7-слой-
ным нуцеллярным колпачком в виде клюва; у
S. palmeri – наряду с 5-членными выявлены
4-членные цветки, отложение танинов происхо-
дит только в клетках наружной эпидермы плодо-
листиков, число семязачатков в рядах на плацен-
те составляет 10–12, семязачатки гипертропные,
с 2–3-слойным нуцеллярным колпачком в виде
клюва (Anisimova, Shamrov, 2021a, b). Сравни-
тельный анализ строения гинецея и семязачатка у
видов Sedum и Kalanchoe свидетельствует о том,
что наличие массивного нуцеллуса в базальной
области и типичных анатропных семязачатков у
Kalanchoe laxiflora и K. tubiflora, по сравнению с
изученными представителями Sedum (менее мас-
сивный нуцеллус и формирование более специа-
лизированных гипертропных и геми-кампило-
тропных семязачатков), не противоречит мнению
авторов о суббазальном положении клады Kalan-
choe на филогенетическом древе семейства Cras-
sulaceae (Nikulin, Goncharov, 2017). С другой сто-
роны, различия в организации гинецея и семяза-
чатка между видами Sedum показывают более

высокое положение S. palmeri (в верхушечной
кладе Acre), чем S. kamtschaticum (в срединной
кладе Telephium).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В настоящем исследовании анализировались

особенности развития пыльника. Поэтому эм-
бриологическое сравнение будет касаться только
его признаков. Из изученных нами представите-
лей сем. Crassulaceae наибольшее сходство в стро-
ении пыльника обнаружено между родами Aeoni-
um и Sedum. Базовые признаки семейства, связан-
ные с процессами репродукции, не учитываются.
К ним относятся: тетраспорангиатный пыльник,
симультанный микроспорогенез, преимуще-
ственно тетраэдральные тетрады микроспор,
2-клеточные зрелые пыльцевые зерна. К другим
чертам сходства относятся следующие: изобила-
теральный (на поперечном срезе) пыльник с над-
связником, 4-лучевым связником и кольцевид-
ным фиброзным слоем с внутренней стороны
связника в нижней области, где нет срастания
пыльника и тычиночной нити; пыльцевые зерна
однотипны по строению – 3-бороздно-оровые,
поверхность – струйчатая. Полученные данные
не противоречат кладистическим построениям,
свидетельствующим о том, что виды полифиле-
тического рода Sedum включаются в состав триб
Aeonieae, Semperviveae и Sedeae. Изученные виды
Aeonium balsamiferum и A. ciliatum, входящие в Ae-
onium-кладу, занимают промежуточное положе-
ние между кладами Telephium (Sedum kamtschati-
cum) и кладой Acre (S. palmeri) (Nikulin, 2017;
Nikulin, Goncharov, 2017).
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The study has revealed similarities and differences in the anther development and structure in Aeonium bal-
samiferum and A. ciliatum. The similarities are: the microsporangium wall on the distal side is formed follow-
ing dicot type, the wall of the microsporangium consists of five layers of cells (epiderm, endothecium, two
middle layers and parietal tapetum), microsporogenesis is simultaneous, tetrads of microspores are tetrahe-
dral, pollen grains are 2-celled. Tannins accumulate in the cells of the connective tissue and epiderm on the
distal side of the microsporangium wall. Revealed in еру both species, was variation 2 of the parietal type, i.e.
an amoeboid tapetum, and an annular fibrous layer on the inner side of the connective in its lower region,
where the anther and filament are not fused.

The differences between the species concern the structure of the inflorescence and flower. Cymose inflores-
cences in A. balsamiferum are represented by both compound monochasia and dichasia, while in A. ciliatum
predominantly by compound dichasia. The androecium in A. balsamiferum most often consists of 16 or 18 sta-
mens, and that in A. ciliatum – of 14 stamens with glandular hairs on their surfaces. Microsporangia are
rounded in A. ciliatum, and oval-oblong in A. balsamiferum. As a result, the septum between microsporangia
is extended in A. ciliatum and very short in A. balsamiferum. In the latter species, pollen can spill out through
both the stomium and the apical pore (we first discovered this phenomenon in the family Crassulaceae), and
both modes of opening the thecae are simultaneous, that probably indicates a greater specialization for pol-
lination in the anther of A. balsamiferum. Although the outer tapetum is single-layered in the both species, its
cells are uninuclear in A. ciliatum and 2-nuclear in A. balsamiferum. The inner tapetum is usually 1-layered,
rarely irregularly 2-layered, its cells increasing size 2 times in A. ciliatum and 3–4 times in A. balsamiferum (in
the latter, they resemble papilloid cells in structure).

The greatest similarity in anther structure was found between the genera Aeonium and Sedum. This includes
the following: an isobilateral (on a transverse section) anther with an epiconnective, a 4-beamed connective,
and an annular fibrous layer on the inner side of the connective in the lower region, where there is no fusion
of the anther and filament; pollen grains are of the same type in structure – tricolporate, their surface is stri-
ated. The data obtained do not disagree with existing cladistic constructions suggesting that the species of a
polyphyletic genus Sedum are distributed among the tribes Aeonieae, Semperviveae, and Sedeae. The studied
species Aeonium balsamiferum and A. ciliatum, falling into the Aeonium clade, take an intermediate position
between the Telephium clade (Sedum kamtschaticum) and the Acre clade (S. palmeri).

Keywords: androecium, anther, microsporangium wall, Crassulaceae, Aeonium, Aeonium balsamiferum,
A. ciliatum
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Изучение морфологических особенностей панциря представителей рода Aulacosiera по изображени-
ям из иконотеки собранного в России материала выявило более широкую изменчивость количе-
ственных (диаметр створки и высота ее загиба, отношение высоты загиба к диаметру створки, число
штрихов и ареол в 10 мкм,) и качественных (расположение ареол на лицевой части створки и ее за-
гибе) признаков. Проведенная ревизия позволила идентифицировать новые для флоры России ви-
ды, A. scalaris и A. pusilla, впервые оценить ряд морфологических признаков (размер кольцевидной
диафрагмы, длину и форму шипов) и расширить диагнозы этих видов. Полученные данные позво-
лили также уточнить систематическое положение известных для России A. subarctica и A. subborealis,
их экологию и распространение в России, свести в синонимику A. stevensiae.

Ключевые слова: Bacillariophyta, Aulacoseira subarctica, A. subborealis, A. scalaris, A. pusilla, A. stevensiae,
морфология, таксономия, распространение, экология, электронная микроскопия, новые для фло-
ры России виды
DOI: 10.31857/S0006813622060059

В одной из первых отечественных системати-
ческих сводок по диатомовым водорослям приво-
дится 25 современных видов, разновидностей и
форм рода Melosira C. Agardh. (Оpredelitel.., 1951).
Позднее большинство представителей этого рода
были переведены в род Aulacoseira Thwaites (Si-
monsen, 1979). Через 40 лет этот список был уточ-
нен – 15 видов, разновидностей и форм Aulacosei-
ra (Davydova, Moiseeva, 1992), но в этой обобщаю-
щей работе были неточности, например, нa
СЭМ-иллюстрациях A. distans var. alpigena
(Grunow) Simonsen и A. italica (Kützing) Simonsen
представлены A. subarctica (О. Müller) Haworth
(Davydova, Moiseeva, 1992: табл. 60, рис. 2–4; 61,
рис. 14, 16, 17). Для сравнения, для Европы при-
водится 28 таксонов этого рода (Krammer, Lange-
Bertalot, 1991), но в цитируемой монографии так-
же имеются ошибки в определении – на СЭМ-
иллюстрациях A. distans приведены микрофото-
графии A. scalaris (Grunow) Houk, Klee et Passauer,
A. italica и A. sp. (неизвестный вид). В последние
годы были описаны новые для науки виды и при-
ведены новые таксоны для флоры России, что
позволило уточнить и расширить список предста-
вителей рода Aulacoseira: к настоящему времени
известно в совокупности 23 вида (Genkal, Trifono-
va, 2009; Genkal et al., 2011, 2015; Kharitonov, Gen-

kal, 2012; Кulikovskiy et al., 2016; Chudaev, Gololo-
bova, 2016; Genkal, Yarushina, 2018). Вместе с тем
некоторые из них, а также таксоны, приведенные
на иллюстрациях ряда публикаций (Gibson et al.,
2003; Houk, Klee, 2007; Genkal, Кulikovskiy, 2009;
Houk et al., 2017), требуют уточнения системати-
ческого положения, например, A. subarctica и
A. subborealis.

Разновидность Melosira italica var. subborealis
Nygaard была описана из осадков озера Gribs
(Nygaard, 1956) и затем на основе сходства с Aula-
coseira subarctica (O. Müll.) Haworth переведена в
род Aulacoseira в качестве формы (Haworth, 1988).
Позднее A. subarctica f. subborealis (Nygaard) Ha-
worth получила видовой статус – A. subborealis
(Nygaard) Denys, Muylaert et Krammer, поскольку
были обнаружены отличительные признаки этой
формы от A. subarctica в морфологии (меньшая
длина шипов, ареолированная поверхность лице-
вой части створки, невысокий загиб створки, рас-
положение двугубого выроста) и экологии (Denys
et al., 2003). Немного позднее были опубликова-
ны диагнозы других сходных по морфологии ви-
дов A. pusilla и A. scalaris (Houk, Klee, 2007; Houk
et al., 2017). Надо отметь, что изображения имен-
но этих видов приводятся в качестве иллюстра-
ций диагноза A. subborealis (Denys et al., 2003). Су-
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ществует другая точка зрения на систематическое
положение A. subarctica f. subborealis: форма не
имеет самостоятельного таксономического ранга
и является морфотипом A. subarctica (Gibson et al.,
2003; Genkal, Кulikovskiy, 2009; Popovskaya et al.,
2011). В результате появилась неоднозначная
трактовка видов этого комплекса. В современном
понимании формы определенные как A. subarctica
(Genkal, Yarushina, 2002; Gibson et al., 2003; Gen-
kal, Golokolenova, 2008; Genkal, Belyaeva, 2011;
Genkal, Тrifonova, 2009, 2011; Genkal et al., 2011;
Popovskaya et al., 2011; Genkal, Romanov, 2012;
Genkal, Lepskaya, 2013; Genkal, Оkhapkin, 2013;
Genkal, Kulikovskiy, 2014; Shcherbak et al., 2018),
A. subborealis (Genkal, Popovskaya, 2008) и A. sp.
(Genkal, Popovskaya, 2003), относятся к A. pusilla
(Houk et al., 2017). Формы, определенные как
A. subborealis (Genkal, Комulaynen, 2008; Genkal,
Denisov, 2016), A. subarctica (Gibson et al., 2003;
Genkal, Тrifonova, 2009; Genkal et al., 2015) и A. te-

nuior (Genkal, Тrifonova, 2001; 2006), относятся к
A. scalaris (Houk et al., 2017).

Вместе с тем известно достаточно много форм,
которые определены только до рода и требуют
дальнейших исследований (Genkal, Po-povskaya,
2003; Genkal, Тrifonova, 2009; Genkal et al., 2011,
2015; Genkal, Yarushina, 2018).

Цель работы – анализ морфологических и эко-
логических особенностей A. subarctica и cходных
видов A. subborealis, A. pusilla, A. scalaris.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом послужили негативы из иконоте-

ки автора с изображением створок, определенных
ранее как A. subarctica и A. subborealis. Изображе-
ния получены в процессе изучения многочис-
ленных водоемов и водотоков европейской ча-
сти России, Урала, Сибири и Дального Востока
(Genkal, Тrifonova, 2001, 2006; 2009, 2011; Gen-
kal, Yarushina, 2002; Genkal, Golokolenova, 2008;

Рис. 1. Aulacoseira scalaris. 1–9 – панцирь; 10 – створка с наружной поверхности; 11, 12 – кольцевидная диафрагма.
Масштаб: 1–8, 10–12 – 5 мкм; 9 – 10 мкм.
Fig. 1. Alacoseira scalaris. 1–9 – frustule; 10 – external view of the valve; 11, 12 – ringleist. Scale bars: 1–8, 10–12 – 5 μm;
9 – 10 μm.
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Genkal, Комulaynen, 2008; Genkal, Popovskaya,
2008; Genkal, Lepskaya, 2013; Genkal, Belyaeva,
2011; Genkal et al., 2011; Popovskaya et al., 2011;
Genkal, Romanov, 2012; Kharitonov, Genkal, 2012;
Genkal, Lepskaya, 2013; Genkal, Оkhapkin, 2013,
2015; Genkal, Kulikovskiy, 2014; Genkal, Denisov,
2016; Genkal, Yarushina, 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Раннее при определении водорослей к A. sub-

borealis согласно диагнозу (Denys et al., 2003:
Figs 16, 18–24) относились формы с невысоким
загибом створки, небольшими, заостренными
или конусовидными с широким основанием или
притупленными шипами и продольными спи-
ральными или прямыми рядами ареол на загибе
створки (Genkal, Кulikovskiy, 2009). Была показа-

на значительная изменчивость и перекрывание
основных количественных диагностических при-
знаков между A. subarctica и A. subborealis, отмече-
но отсутствие гиатуса между этими видами по
этим признакам и экологии, что послужило осно-
ванием для сведения последнего вида в синони-
мику к A. subarctica (Genkal, Кulikovskiy, 2009).
В недавно вышедшей монографии на СЭМ-ил-
люстрациях A. subborealis шипы очень короткие
(Houk et al., 2017: Plate 141, Figs 13–18) по сравне-
нию с таковыми, приведенными на микрофото-
графиях авторами этого вида (Denys et al., 2003:
Figs 16, 18–22, 24). При проведении настоящего
исследования мы ориентировались на публика-
цию V. Houk et al. (2017) и не смогли идентифици-
ровать наши формы как A. subborealis; они были
отнесены к A. scalaris и A. pusilla (табл. 1). Здесь
следует отметить тот момент, что определенную

Рис. 2. Aulacoseira pusilla (1–10); A. subarctica (11, 12). 1, 3, 4 – колония и ее концевые створки; 2, 8–10 – колонии; 5–7 –
колония и ее концевые створки; 11, 12 – створки с наружной поверхности. Масштаб: 1, 5 – 10 мкм; 2, 8–10 – 5 мкм;
3, 4, 6, 7, 11, 12 – 10 мкм.
Fig. 2. Aulacoseira pusilla (1–10); A. subarctica (11, 12). 1, 3, 4 – colony and its end valves; 2, 8–10 – колонии; 5–7 – colony
and its end valves; 11, 12 – external view of the valve. Scale bars: 1, 5 – 10 μm; 2, 8–10 – 5 μm; 3, 4, 6, 7, 11, 12 – 10 μm.
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путаницу вносит публикация V. Houk et al. (2017).
В частности, иллюстрации к A. subborealis в работе
V. Houk et al. (2017: Plate 141, Figs 13, 15–17) приво-
дятся в работе V. Houk et al. (2007: Tab. LXVII,
Figs 10, 11, LXVIII, Figs 1, 3) к описанию A. pusilla,
которые ему не соответствуют (Tuji, Houki, 2004:
Figs 101–105).

Aulacoseira scalaris (рис. 1). Наши данные по
диаметру створки и ее загибу в целом совпадают с
литературными, за исключением бóльшeго зна-
чения диаметра створки и диапазона изменчиво-
сти высоты загиба створки (табл. 1). В опублико-
ванных диагнозах отсутствуют данные по отно-
шению высоты загиба створки к диаметру
створки, а число рядов ареол и ареол в 10 мкм ря-
да приводятся в виде фиксированных значений
без диапазонов изменчивости (табл. 1). Однако
замеры, проведенные нами по иллюстрациям по-
казали, что наши данные по этим трем признакам
совпадают с литературными, а число рядов ареол
и ареол в 10 мкм ряда проявляют вариабельность
и полученные диапазоны близки к данным из ли-

тературы (табл. 1). Cогласно диагнозу, на створ-
ках имеются короткие конические разделитель-
ные или короткие закругленные сверху соедини-
тельные шипы, ареолы на загибе створки
расположены в прямых рядах, на лицевой части
створки расположены беспорядочно, в центре
створки иногда отсутствуют (Houk, Klee, 2007;
Нouk et al., 2007, 2017). Форма шипов в нашем ма-
териале совпадает с приведенной в диагнозе
(рис. 1, 1–10), ареолы на загибе створки располо-
жены в прямых рядах или спиральных с разной
степенью кривизны (рис. 1), причем встречаются
панцири, имеющие одновременно створки с пря-
мыми и спиральными штрихами (рис. 1, 2, 6).
В нашем материале ареолы на лицевой части
створки располагались преимущественно повсе-
местно (рис. 1, 1, 3, 7, 9, 10), реже отсутствовали в
центре (рис. 1, 4, 6, 8), иногда на всей поверхно-
сти (рис. 1, 5). У A. scalaris отношение диаметра
кольцевидной диафрагмы к диаметру створки со-
ставляет 0.4 (Houk, Klee, 2007; Нouk et al., 2007,
2017). По данным нашего исследования оно ва-

Рис. 3. Aulacoseira pusilla (1–6, 10, 11); A. subarctica (7–9), Aulacoseira species (12). 1, 2 – концевые створки одной коло-
нии; 3–9, 12 – створки с наружной поверхности; 10, 11 – створки с наружной поверхности, кольцевидная диафрагма.
Масштаб: 1–4, 6, 8, 9 – 10 мкм; 5, 7, 10, 11 – 5 мкм; 12 – 10 мкм.
Fig. 3. Aulacoseira pusilla (1–6, 10, 11); A. subarctica (7–9), Aulacoseira species (12). 1, 2 – end valves of one colony; 3–9, 12 –
external view of the valve; 10, 11 – external view of the valve, ringleist. Scale bars: 1–4, 6, 8, 9 – 10 μm; 5, 7, 10, 11 – 5 μm;
12 –10 μm.
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рьирует в бóльшем диапазоне – от 0.4 до 0.57 и
имеется утолщенное кольцо по внутреннему пе-
риметру (рис. 1, 11, 12). По литературным данным
внутри кольцевидной диафрагмы расположены
каналы 3–4 двугубых выростов (Houk, Klee, 2007;
Нouk et al., 2007, 2017). Сходную иллюстрацию та-
ких выростов приводят Krammer, Lange-Bertalot
(1991, Taf. 3, Fig. 1) для A. distans, и, по нашему
мнению, на этой СЭМ-микрофотографии изоб-
ражен вид A. scalaris. Некоторые исследователи
(Houk, Klee, 2007) считают, что A. (?nov.) species
“pseudodistans” из олиготрофного озера в Фин-
ляндии (Lange-Bertalot, Metzeltin, 1996, Taf. 5,
Figs 3, 4) имеет сходство с A. pusilla и необходимо
дальнейшее уточнение таксономического поло-
жения этой формы. По нашему мнению, эта фор-
ма также относится к A. scalaris.

Литературные данные по экологии A. scalaris
отсутствуют, а по распространению очень скуд-

ные – известны находки из отложений в США и в
одном из водоемов Франции (Houk, Klee, 2007;
Нouk et al., 2007, 2017). Нами этот вид обнаружен
в многочисленных, в большинстве случаев, оли-
готрофных водоемах разного типа (озера, реки,
водохранилища).

Наше исследование позволило в значительной
степени расширить и получить новую информацию
по морфологическим признакам, экологии и рас-
пространению, что дает нам основания для расши-
рения диагноза c учетом литературных данных.

Aulacoseira scalaris (Grunow) Houk, Klee et Pas-
sauer 2007, Diatom Research, 22 (1): 63 emend. Gen-
kal (рис. 1).

Вasyonym: Melosira (distans var.) scalaris Grunow
in Van Heurck 1882, Synopsis des Diatomées de Bel-
gique, Atlas (1882), Taf. 86, Figs 30BB, 31. Texte
(1885): 58 (no description). Anvers.

Таблица 1. Диапазоны изменчивости количественных морфологических признаков исследованных видов рода
соответственно нашим и литературным данным
Table 1. Ranges of variation of quantitative morphological traits in some species of the genus Aulacoseira according to orig-
inal and published data

Примечание. *– согласно измерениям по микрофотографиям.
Note. *– according to measurements by micrographs.

Диаметр 
створки, мкм

Valve dia-
meter, μm

Высота загиба 
створки, мкм
Mantle height, 

μm

Отношение высоты загиба 
створки к ее диаметру
Mantle height to valve 

diameter ratio

Число рядов
ареол в 10 мкм

Number of rows of 
areolae in 10 μm

Число ареол в
10 мкм штриха
Number of are-
olae in 10 μm

Источник
References

A. subborealis

4–7 2.6–3.7 0.45–0.75 20–26 25–31 Nygaard, 1956
5.5–9.0 2.5–4.0 0.39–0.55 23.5–28 28–38 Denys et al., 2003
5.4–16.6 1.7–8.0 0.15–0.85 14–27 18–40 Genkal, Kulikovskiy, 2009
5.5–9.0 2.5–4.0 – 10 (24–27)* –(30–35)* Houk et al., 2017

A. scalaris

5–16 3–6 – 18 22 Houk et al., 2007
5–16 3–6 – 18 22 Houk, Klee, 2007
5–16 3–6 (0.11–0.82)* 18 (14–20)* 22 (16–28)* Houk et al., 2017

6.4–20.7 1.8–6.4 0.13–0.69 11–20 20–30 Наши данные
Original

A. pusilla

6–8 1.3–4.5 – 20 – Meister. 1913
6–10 2–10 – 20–26 25–30 Tuji. Houki. 2004

5.5–9.0 2–4 0.39–0.55 20–28 – Houk. Klee. 2007
4.5–7.5 2.2–4.5 – 24–26 – Potapova. 2010
5.5–9.0 2–4 – 23–28 28–38 Kiss et al.. 2012
5–7.5 3–4 0.4–0.7 20–26 25–30 Tuji. 2015

5.5–9.0 2–4 0.39–0.55 20–28 (35–40)* Houk et al.. 2017
5.5–9 2–4 – 20–28 – Peeters. Ector. 2017

5.5–11.4 2.0–6.5 0.20–0.84 16–25 20–30 Наши данные/Original
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Клетки в коротких колониях, панцирь низко-
цилиндрический. Створки круглые, плоские,
диаметром 5–20.7 мкм, высотой 1.8–6.4 мкм, от-
ношение высоты загиба к диаметру створки со-
ставляет 0.11–0.82. Aреолы на загибе створки в
продольных прямых или спиральных рядах, 11–
20 в 10 мкм, ареол в ряду 20–30 в 10 мкм. Кольце-
видная диафрагма широкая c утолщенным коль-
цом по внутреннему периметру, 0.4–0.57 диамет-
ра створки. Небольшие ареолы на лицевой части
створки расположены по всей поверхности, реже
отсутствуют в центральной части, иногда на всей
поверхности. Соединительные шипы короткие
закругленные сверху, разделительные – короткие
конические. Имеется несколько двугубых выро-
стов, их каналы расположены внутри кольцевид-
ной диафрагмы. Имеются ауксоспоры.

Планктонный пресноводный вид, предпочи-
тает олиготрофные водоемы.

Распространение: широко распространенный
в России вид: Европейская часть (реки Клязьма,
Вуокса, Ийоки, Кемь, Кузема, Летняя, Оланга,
Селькя-ойки, Cопа, Тохма, Хийтолан, Урокса,
Чирко-Кемь, озера – Ала-Толваярви, Воицкое,
Выгозерское, Гижозеро, Имандра, Коверъярви,
Ладожское, Нюк, Окунево, Пертозеро, Поппали-
ярви, Сарсаярви, Cуури-Куохаярви, Топозеро,
Юуриккаярви, Воронежское; Кондопожская и
Невская губа), Дальний Восток (оз. Потат-Гыт-
гын).

Новый для флоры России.
Раннее A. scalaris был ошибочно идентифици-

рован как A. subborealis (Genkal, Комulaynen, 2008:
табл. I, 3; Genkal et al., 2015: табл. XIII, 11, 13; Gen-
kal, Denisov, 2016: табл. II, 3, 4) или; A. tenuior
(Genkal, Trifonova, 2009: табл. XXII, 8) или A. sub-
arctica (Genkal, Trifonova, 2009: табл. XXI, 8, 9,
XXII, 1).

Aulacoseira pusilla (рис. 2, 1–10; 3, 1–6, 10, 11).
Вид встречается в коротких колониях (рис. 2, 1, 2,
5, 8–10), что совпадает с литературными данны-
ми (Houk et al., 2017). Наши данные по количе-
ственным признакам также, в основном, совпа-
дают с литературными (табл. 1), за исключением
минимальных значений числа штрихов и ареол в
10 мкм и бóльшего диапазона вариабельности от-
ношения высоты загиба створки к диаметру
створки (табл. 1). В диагнозе вида отсутствует ин-
формация о форме шипов, но отмечено, что при-
ходится 2 ряда ареол на шип (Tuji, Houki, 2004).
Другие исследователи указывают на короткие,
конусовидные с широким основанием шипы
(Нouk, Klee, 2007; Houk et al., 2017) или грубые,
заостренные и начинающиеся от 2–3 ребер (в ос-
новании 1–2 ряда ареол) (Potapova, 2010) или не-
большие, заостренные (Kiss et al., 2012). В иссле-
дованном материале встречались оба варианта
шипов и их длина варьировала от 0.4 до 1 мкм

(рис. 2, 3). Данные по длине шипов у A. pusilla от-
сутствуют, но согласно нашим измерениям по
опубликованным СЭМ-иллюстрациям длина
шипов варьирует от 0.46 до 1.36 мкм (Tuji, Houki,
2001, 2004; Potapova, 2010; Tuji, 2015; Houk et al.,
2017). Данные по длине шипов у сходного вида
A. subarctica отсутствуют, но в диагнозе вида при-
водятся крупные, длинные, конические шипы
(Siver, Kling, 1997; Houk, 2003; Tuji, Houki, 2004;
Houk et al., 2017). Нередко от основания шипа мы
наблюдали 2 ряда ареол (рис. 2, 3, 6, 9; рис. 3, 1, 3,
4, 6, 7–9, 11, 12), и такая ситуация имеет место и у
A. scalaris (рис. 1, 5) и у A. subarctica (рис. 2, 11;
рис. 3, 7–9). Другие исследователи также приво-
дят на своих иллюстрациях A. pusilla такие же ши-
пы (Tuji, Houki, 2001; Tuji, 2015; Houk et al., 2017)
как и у A. subarctica (Gibson et al., 2003; Genkal,
Кulikovskiy, 2009; Genkal, Chekryzheva, 2011; Gen-
kal, Kulikovskiy, 2014). Следует отметить, что на
некоторых створках шипы имеют небольшой на-
клон, чаще в правую сторону (рис. 2, 3) и анало-
гичные шипы для A. pusilla и A. subarctica приводят
и другие исследователи (Genkal, Belyaeva, 2011;
Genkal, Romanov, 2012; Genkal, Оkhapkin, 2013;
Chudaev, Gololobova, 2016; Houk et al., 2017;
Peeters, Ector, 2017). На основе таких шипов был
описан новый вид A. stevensiae Weide (2015), кото-
рый по количественным (короткие колонии, диа-
метр створки 3.5–7 мкм, высота загиба створки
2–3.85 мкм, отношение высоты створки к ее диа-
метру 0.40–0.55, число рядов ареол 22–30 в
10 мкм, число ареол в 10 мкм 20–25, размер коль-
цевидной диафрагмы) и качественным (располо-
жение ареол на лицевой части створки и ее заги-
бе, форма шипов) признакам соответствует тако-
вым A. pusilla, и, по нашему мнению, A. stevensiae
конспецифичен с последним. Ареолы на лицевой
части створки расположены по всей поверхности
или широкой полосой по краю створки (Tuji,
Houki, 2004; Kiss et al., 2015; Tuji, 2015; Houk et al.,
2017); в нашем материале наблюдалось аналогич-
ное расположение. Ареолы на загибе створки со-
гласно диагнозу (Tuji, Houki, 2004) и литератур-
ным данным (Tuji, Houki, 2001; Potapova, 2010;
Kiss et al., 2012; Tuji, 2015; Houk et al., 2017) распо-
лагаются в спиральных или почти прямых рядах.
На исследованных створках наблюдали такое же
расположение ареол (рис. 2, 1–10; рис. 3, 1–6, 10,
11). Литературные данные по кольцевидной диа-
фрагме немногочисленны, а количественные
данные по ее размеру отсутствуют – по одним ис-
точникам она более-менее заходит внутрь створ-
ки (Houk, Klee, 2007; Houk et al., 2017; Peeters, Ec-
tor, 2017), по другим – почти отсутствует (Kiss et
al., 2012). По нашим наблюдениям она присут-
ствует и варьирует от 0.25 до 0.45 диаметра створ-
ки и имеет утолщенное кольцо по внутреннему
периметру (рис. 3, 5, 10, 11). Данные по числу и
расположению двугубых выростов немногочис-
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ленны – отмечается наличие нескольких выро-
стов на кольцевидной диафрагме и приводится
СЭМ-иллюстрация одного выроста, расположен-
ного на кольцевидной диафрагме с ориентацией
щели параллельно диафрагме (Tuji, Houki, 2004:
Figs 103, 104), в другом источнике указывается на-
личие одного выроста расположенного аналогич-
но (Kiss et al., 2012), а Houk et al. (2017: Pl. 140,
Figs. 8–10) приводят СЭМ-микрофотографии 1-го
и 2-го выростов с такой же ориентацией и под уг-
лом к диафрагме.

В ряде публикаций A. subborealis приводится в
качестве синонима к A. pusilla (Tuji, Williams,
2006; Houk, Klee, 2007; Tuji, 2015), но в них указы-
ваются только страницы диагноза (Denys et al.,
2003: 410) без ссылок на соответствующие иллю-
страции. Это вносит путаницу в данный вопрос,
поскольку, как было отмечено выше, в этой ра-
боте в качестве иллюстраций A. subborealis фигу-
рируют СЭМ-микрофотографии A. scalaris и
A. pusilla.

По литературным данным A. pusilla является
космополитом и относится к пресноводным
планктонным видам, встречается в реках и озерах
(Tuji, Houki, 2001, 2004; Kiss et al., 2012; Houk et al.,
2017).

Наше исследование выявило более широкую
вариабельность количественных морфологиче-
ских признаков и позволило получить новую ин-
формацию по некоторым особенностям створки,
что дает основание для расширения диагноза c
учетом литературных данных.

Aulacoseira pusilla (F. Meister) Tuji et Houki 2004,
Bulletin of the National Science Museum, Ser. B
(Bot.), 30(2): 38 emend. Genkal (табл. II, III).

Вasyonym: Melosira pusilla Meister 1913, Archiv
für Hydrobiologie und Planktonkunde, 8: 306.

Synonym: =Aulacoseira stevensiae Weide 2015,
Diatom Research, 30(3–4): Figs. 3–16.

Клетки в коротких колониях, панцирь низко-
цилиндрический. Створки круглые, плоские,
диаметром 4.5–11.4 мкм, высотой 1.3–6.5 мкм,
отношение высоты загиба к диаметру створки со-
ставляет 0.20–0.84. Aреолы на загибе створки в
продольных спиральных или почти прямых ря-
дах, 16–28 в 10 мкм, ареол в ряду 20–40 в 10 мкм.
Кольцевидная диафрагма варьирует по ширине
от 0.25 до 0.45 диаметра створки. Небольшие аре-
олы на лицевой части створки расположены по
всей поверхности или широкой полосой по краю
створки. Шипы короткие, конусовидные с широ-
ким основанием или грубые, заостренные, ино-
гда шипы имеют небольшой наклон, чаще в
правую сторону, длиной 0.4–1.36 мкм. Двугу-

бые выросты расположены на кольцевидной
диафрагме.

Планктонный пресноводный вид.
Распространение: широко распространенный

в России вид: Европейская часть (Камское водохр.,
реки Линда, Мийнола, Морья, Тохма, Тулокса,
озера Пертозеро, Шелехметское, Невская губа),
Урал (Волчихинское водохр.), Западная Сибирь
(оз. Линево), Восточная Сибирь (оз. Девочанда),
Дальний Восток (Приморское водохр., безымян-
ные тундровые озера на Чукотке, оз. Эльгыгыт-
гын).

Новый для флоры России.
Раннее A. pusilla был ошибочно идентифици-

рован как A. subarctica (Genkal, Yarushina, 2002:
рис. 1, а; Genkal, Popovskaya, 2003: рис. 1, а, б;
Genkal, Golokolenova, 2008: рис. 2, 5; Genkal, Tri-
fonova, 2009: табл. XXI, 6, 7, XXII, 3; Genkal, Bely-
aeva, 2011: табл. I, 3; Genkal et al., 2011: табл. XVII,
4; Popvskaya et al., 2011: табл. 50, 4, 5; Genkal,
Romanov, 2012: рис. 2, 9; Genkal, Okhapkin, 2013:
рис. 1, ж, з; Chudaev, Gololobova, 2016: табл. 20,
26) или A. subborealis (Genkal, Popovskaya, 2008:
рис. 1, д, е; Genkal, Okhapkin, 2015: рис. 1,  г).

A. pusilla имеет большое сходство с A. subarctica
по количественным признакам, в том числе, со-
гласно нашим данным, и по числу рядов ареол в
10 мкм и числу ареол в 10 мкм, а также расположе-
нию ареол на лицевой части створки и ее загибе
(Krammer, Lange-Bertalot, 1991; Gibson et al., 2003;
Houk, 2003; Houk et al., 2017). Одним из диффе-
ренциальных признаков A. pusilla является отно-
шение высоты к диаметру створки (табл. 1) и для
A. subarctica по литературным источникам оно
больше – 0.8–3.0 (Krammer, Lange-Bertalot, 1991).
Однако, согласно измерений по иллюстрациям
(Gibson et al., 2003: Figs 4, 6; Houk, 2003: Taf. XXII,
Fig. 14) это отношение может быть меньше (0.27–
0.54) и совпадать с таковым для A. pusilla (табл. 1).
Эти два вида также имеют сходное расположение
и форму двугубых выростов (Likhoshway, Craw-
ford, 2001; Tuji, Houki, 2004; Genkal, Кulikovskiy,
2009; Lepskaya et al., 2010; Houk et al., 2017). Дру-
гим отличием A. pusilla от A. subarctica является
длина шипов – у последнего они значительно
длиннее (Houk et al., 2017). Однако, при исполь-
зовании только этого признака возникают слож-
ности с определением некоторых форм. Напри-
мер, на иллюстрациях (рис. 2, 11 и рис. 3, 7–9)
приведены формы с короткими шипами, но с от-
ношением высоты створки к ее диаметру – 1.72–
2.22, характерным для A. subarctica. Интересная
форма приведена на другой иллюстрации (рис. 3,
12) c шипами, характерными для A. pusilla и A. sca-
laris. И здесь важно отметить еще один момент:
A. pusilla и A. subarctica (рис. 2, 12), по нашим и ли-
тературным (Popovskaya et al., 2011; Chudaev,
Gololobova, 2016) данным, нередко встречаются
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вместе. Вышесказанное позволяет сделать пред-
положение о том, что A. pusilla является морфоти-
пом A. subarctica, и необходимы дальнейшие ис-
следования для проверки этой гипотезы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
У центрических диатомовых водорослей рода

Aulacosiera (A. subarctica, A. subborealis, A. scalaris,
A. pusilla) из водоемов и водотоков России наблю-
дали более широкую изменчивость количествен-
ных (диаметр створки и высота ее загиба, отно-
шение высоты загиба к диаметру створки, число
штрихов и ареол в 10 мкм) и качественных (рас-
положение ареол на лицевой части створки и ее
загибе) признаков по сравнению с литературны-
ми данными. Выявлены новые для флоры России
виды A. scalaris и A. pusilla и получены новые дан-
ные по ряду их признаков (длина шипов, размер
кольцевидной диафрагмы, форма шипов). Полу-
ченные данные позволили расширить диагнозы
этих видов, уточнить систематическое положение
известных для России A. subarctica и A. subborealis,
их экологию и распространение в России, свести
в синонимику A. stevensiae.
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This study of morphological traits of the frustules of the Aulacosiera taxa (A. subarctica, A. subborealis, A. sca-
laris, A. pusilla) has shown a higher variability in quantitative (valve diameter, height of its mantle, the ratio
of the mantle height to the valve diameter, number of areolae and striae in 10 μm) and qualitative (arrange-
ment of areolae on the valve face and mantle) characteristics. For the first time, the length and shape of spines
as well as the size of ringleist have been evaluated for A. scalaris and A. pusilla – new species to the f lora of
Russia. The data obtained from this study have allowed to extend diagnoses of these species, refine taxonomic
position of two species known before in Russia, A. subarctica and A. subborealis, specify their ecology, and
reduce A. stevensiae to the synonymy of A. pusilla.
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В статье сообщается о находке нового для флоры Кавказа (Азербайджан, г. Баку) чужеродного
вида – Allium neapolitanum Cirillo. Приводятся морфологическое описание вида, сведения о его об-
наруженной популяции и характеристика фитоценоза.
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Продолжая начатое в 2012 г. изучение флоры
Апшеронского полуострова (Zernov, Mirzayeva,
2013, 2014а, b, 2016), в апреле 2020 г. нами был об-
следован Хатаинский р-н города Баку с целью по-
иска инвазивных видов растений. В этом районе
расположен один из старейших парков столицы
Азербайджана – Парк имени Низами площадью
13.6 га. Он был заложен в 1898 г. известным садо-
водом Э. Бекле, под руководством которого со-
здавались многие сады и парки Варшавы (Fatul-
laev, 1978). Растения для него собирались в Ти-
флисе, Батуми, Ленкорани и других городах
Кавказа, а также выписывались из питомников
России и Европы. Сад предназначался для озеле-
нения поселка “Нефтяная вилла” (“Вилла Петро-
леа”), организованного в 1882–1883 гг. братьями
Нобелями, занимавшимися разработкой нефтя-
ных месторождений Апшеронского полуострова.
После революции 1917 г. сад пришел в запусте-
ние, но постепенно его восстановили и в 1923 г.
переименовали в Сад имени Луначарского. В
1930 г. он был реорганизован в Парк культуры и
отдыха “Роте Фане” (в честь газеты К. Либкнехта
и Р. Люксембург “Die Rote Fahne” – “Красное
знамя”). В 1941 г. парку присвоили имя великого
азербайджанского поэта Низами. После упадка
1990-х гг. он был восстановлен только в 2007 г.

В ходе флористического обследования парка
нами обнаружена довольно большая популяция
лука (приблизительно площадью около 2000 м2),
состоящая из разрозненных куртин. Детальное
изучение собранного материала позволило уста-

новить, что это широко распространенный в сре-
диземноморском бассейне Allium neapolitanum
Cirillo (Allium neapolitanum Cirillo, 1788, Pl. Rar.
Neapol. 1: 13. ≡ Nectaroscordum neapolitanum (Ciril-
lo) Galasso et Banfi, 2011, Atti Soc. Ital. Sci. Nat.
Mus. Civico Storia Nat. Milano, 152: 88).

На территории Кавказа этот вид до сих пор не
отмечался. Allium neapolitanum декоративен и его
произрастание в Парке имени Низами является
результатом намеренной интродукции в 1997–
1998 гг. (по информации, полученной от сотруд-
ников парка).

Искусственный фитоценоз, в котором произ-
растает популяция A. neapolitanum, представлен
деревьями Platanus orientalis L. и Pinus brutia Ten.
subsp. eldarica (Medw.) Nahal. Подрост высотой до
3–6 м. Из кустарников встречаются единичные
экземпляры Ligustrum japonicum Thunb. и L. vulgare L.
Травяной ярус имеет общее проективное покры-
тие до 70–90%, в нем преобладают Geranium rober-
tianum L. и Veronica persica Poir., отмечены также
Oxalis stricta L. и Galium humifusum M. Bieb.

В популяции количество генеративных побе-
гов A. neapolitanum варьировало от 2–8 до 176–
271 экз./м2 на отдельных участках, при этом про-
ективное покрытие вида на учетных площадках
составило от 1–2 до 50–80%. Ввиду того, что мы
не определяли детерминирующий комплекс при-
знаков (Zlobin, 2009), определить виталитет осо-
бей и виталитетную структуру популяции не
представляется возможным. Исходя из того, что
особи обильно цвели и плодоносили, образовы-
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вали многочисленные дочерние луковички, мож-
но сделать вывод о высоком репродуктивном по-
тенциале популяции данного вида (рис. 1).

Морфологическое описание данного вида
приведено ниже и составлено нами по имеющим-
ся у нас материалам. A. neapolitanum – растение с
прямостоячим стеблем 15–60(100) см выс. Роди-
тельская луковица яйцевидная или почти шаро-
видная, 1.5–2.5 cм дл. и 1–2 cм в диам., с цельны-
ми белыми чешуями, под которыми образуются
многочисленные розовые дочерние луковички,
разрывающие чешуи родительской луковицы.
Листья зеленые, голые, уплощенные, 15–60 см
дл. и 0.4–1(2) см шир., сгруппированы по 2–10 у
основания стебля. Зонтиковидные соцветия на
вертикальных цветоносах, из 8–20 цветков,
обычно полушаровидные, 5–8 см в диам.; покры-
вало зонтика яйцевидное, короткое (0.7–2 см дл.),
разрывается с одной стороны. Цветки 1–1.5 см в

диам., блюдцевидные, на цветоножках 1.5–3.5 см
дл.; наружные листочки околоцветника широко-
эллиптические, внутренние – эллиптические, ту-
пые, белые, с бледно-зелеными до розоватых или
коричневатых отметин в центре. Тычинки с нитя-
ми 5–7 мм дл. Столбик длиннее тычинок. Коро-
бочки яйцевидные, 5–8 мм дл., бледно-коричне-
вые, с тремя гнездами, каждое из которых содер-
жит 4–12 черных семян.

Описан из Италии; лектотип (Kollmann in
P.H. Davis, 1984, Fl. Turkey, 8: 121): [Icon] Cirillo,
1788, Pl. Rar. Neapol. 1: tab. 4.

Естественный ареал данного вида охватывает:
Атл. (Франция, Испания, Португалия) и Южн.
(от Франции и Испании на восток до Сербии и
Турции) Европа, Африка (Ливия, Египет), Юго-
Зап. Азия (от Турции на юг до Израиля и Пале-
стины); интродукционный ареал: Атл. Европа
(Великобритания), Африка (от Канарских о-вов

Рис. 1. Популяция Allium neapolitanum (Азербайджан, Баку, Парк имени Низами).
Fig. 1. Population of Allium neapolitanum (Azerbaijan, Baku, Nizami Park).

(a)
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Рис. 1. Окончание.

(b)

и о. Мадейра на восток до Алжира, Кения, Юж-
ный Судан, Танзания), Юго-Зап. Азия (Паки-
стан), Сев. (США: Нью-Йорк, Джорджия, Фло-
рида, Луизиана, Калифорния; Мексика), Центр.
(Гватемала, Гондурас, Коста-Рика, Панама) и
Южн. (Бразилия, Парагвай, Перу, Чили, Уруг-
вай, Аргентина) Америка; Австралия (Южн. и
Зап. Австралия, Виктория) и Нов. Зеландия (Witt,
Luke, 2017).

За пределами естественного ареала A. neapoli-
tanum широко культивируется в качестве декора-
тивного растения. В странах с безморозным кли-
матом хорошо натурализуется и проявляет при-
знаки инвазивного растения, заселяя обочины
дорог, нарушенные территории, пустоши, город-
ские открытые пространства, сады, пахотные
земли, плантации, водно-болотные угодья и при-
брежные полосы. В Австралии считается эколо-
гическим сорняком (environmental weed), так как
способен вторгаться в естественные сообщества и

препятствовать регенерации местной раститель-
ности (выступает агриофитом – см. Vinogradova et
al., 2010). В США является сорным растением
(эпекофитом), поскольку часто доминирует на
пахотных землях (Witt, Luke, 2017). Согласно
S. Smith и J. Stansbie (2003), этот вид широко рас-
пространился в Восточной Африке благодаря вы-
сокопродуктивному вегетативному размноже-
нию мелкими дочерними луковичками. После
расселения избавиться от такого сорняка практи-
чески невозможно (KHS, 1995).

На территории Кавказа отмечен лишь в Азер-
байджанской Республике (Апшеронский полу-
остров, город Баку, Парк Низами, 40°22'48.6" с.ш.,
49°53'38.29" в.д., 4 IV 2020, Ш. Мирзоева (BAK18879
(рис. 2), LE).

В связи с потенциальной инвазивной активно-
стью A. neapolitanum необходимо внимательное
изучение его биоэкологических и репродуктив-
ных характеристик в условиях Азербайджана с
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целью предотвращения его возможного негатив-
ного воздействия на природные сообщества и
сельскохозяйственные угодья. Обнаруженная в
Парке имени Низами популяция имеет тенден-
цию к расширению – в первую очередь за счет ак-
тивного вегетативного размножения.
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Fig. 2. Herbarium specimen of Allium neapolitanum (Azerbaijan, Baku, Nizami Park; BAK18879).
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Ирина Николаевна Сафронова – крупнейший
ботанико-географ, доктор биологических наук,
выдающийся ученый, специалист с мировым
именем. Основная область исследований Ирины
Николаевны – растительность аридных террито-
рий: степей и пустынь. Кроме этого, Ирина Ни-
колаевна занималась исследованиями раститель-
ности и флоры Арктики, геоботаническим райо-
нированием России.

Научная деятельность Ирины Николаевны
продолжается вот уже более 58 лет и связана она с
Ботаническим институтом им. В.Л. Комарова, а
именно с отделом Геоботаники. Ирина Никола-
евна – замечательный полевик, энтузиаст, твор-
ческая личность. Эти качества позволили юбиля-
ру внести огромный вклад в ботаническую гео-
графию и геоботанику.

Ирина Николаевна – почетный член Русского
ботанического общества, член Русского геогра-
фического общества, International Association for
Vegetation Science, The European Dry Grassland
Group. Долгие годы является заместителем глав-
ного редактора “Ботанического журнала”, чле-
ном редколлегий “Поволжского экологического
журнала”, журнала “Вестник ДГУ. Серия 1. Есте-
ственные науки”. (Махачкала), журнала “Вопро-
сы степеведения” (Оренбург).

У Ирины Николаевны ярчайшая биография,
которая свидетельствует о силе духа, упорства,
неиссякаемого трудолюбия, любви и сострада-
ния ко всем окружающим. Более подробно био-
графия и список научных работ приведены в
предыдущих статьях, посвященных юбиляру
[Yurkovskaya et al., 2007, 2016].

В настоящее время Ирина Николаевна ведет
активную трудовую деятельность. Сотруднича-
ет с разными научными учреждениями: Глав-
ным ботаническим садом им. Н.В. Цицина РАН
(г. Москва), Институтом Степи УрОРАН (г. Орен-

бург), Волгоградским государственным универ-
ситетом (г. Волгоград), Институтом комплексных
исследований аридных территорий (г. Элиста) и
др. Организует семинары и заседания Русского
ботанического (РБО) и географического обществ
(РГО). Она всегда полна идей и готова помочь со-
ветом в решении научных задач и жизненных си-
туаций. Ирину Николаевну смело можно назвать
хранителем классической школы геоботаники, и
в целом, степеведения в России, как научного на-
правления.

В течение последних 5 лет Ириной Николаев-
ной опубликовано 14 работ. Под ее научным ру-
ководством защищена докторская диссертация
В.Г. Лазаревой (Ухтинский технический госуни-
верситет) и кандидатская диссертация И.А. Горя-

ЮБИЛЕИ И ДАТЫ

Ирина Николаевна Сафронова. В экспедиции в Кал-
мыкию. 2021 г.
Irina Nikolaevna Safronova. In expedition to Kalmykia.
2021.

EDN: LNKXXQ
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ева (БИН РАН). Ирина Николаевна в этот период
времени руководила грантами РФФИ и WWF:

2015–2017. РФФИ 15-05-06773 “Растительный
покров Прикаспийской низменности в системе
ботанико-географического районирования”;

2018–2020. РФФИ 18-05-00688 “Заволжские и
предуральские степи: современное состояние и
картографирование”;

2021–2022. Всемирный фонд дикой природы
(WWF) “Оценка местообитаний сайгака Северо-
Западного Прикаспия”.

С 2017 по 2021 гг. Ирина Николаевна участво-
вала во всероссийских и международных конфе-
ренциях.

2017 г. Конференция “Теоретические и при-
кладные аспекты интродукции растений, сохра-
нения биоразнообразия и рационального исполь-
зования биоресурсов в аридных условиях” с до-
кладом “Использование однолетников и
эфемеров для газонов городов и поселков”
(г. Мангышлак, Казахстан).

Всероссийская конференция “Проблемы изу-
чения и сохранения растительного мира Евра-
зии” с докладом “Антропогенная трансформация
растительности Прикаспия” (г. Иркутск).

Международная научно-практическая конфе-
ренция “Охрана природы и региональное разви-
тие: гармония и конфликты (к Году экологии в
России)” с докладом “Конфликты и гармония в
структуре растительного покрова Прикаспий-
ской низменности на юго-востоке России”
(п. Партизанский, Оренбургская область).

Международная научная конференция “Био-
разнообразие – подходы к изучению и сохране-
нию” с докладом “Фитоценотическое разнообра-
зие степной биоты Прикаспийской низменности
(в Европейской России)” (г. Тверь).

2018 г. Была участником IV Международной
научной конференции “Экология и география
растений и растительных сообществ” с докладом
“Полынники в растительном покрове степной
зоны на Прикаспийской низменности” (г. Екате-
ринбург).

Участвовала в съезде Русского ботанического
общества с докладом “О полукустарничковом
подтипе степного типа растительности” (г. Ма-
хачкала, Дагестан) и в международной конферен-
ции “Актуальные вопросы биогеографии”
(г. Санкт-Петербург).

В этом же году приняла участие в международ-
ной конференции “Plants and Environmental Pol-
lution (ICPEP-6)” с докладом “Conservation of des-
ert-steppe diversity in European Russia” (г. Лакхнау,
Индия).

2019 г. Участвовала в Камелинских чтениях с
докладом “О границе лесостепной и степной зон

в Заволжье” проходившей в Пермском государ-
ственном национальном университете (г. Пермь).

Во II Международной научной конференции
“Современные фундаментальные проблемы
классификации растительности” “Современные
фундаментальные проблемы классификации рас-
тительности” с докладом “Эколого-фитоценоти-
ческая классификация опустыненных степей
Прикаспия” (г. Ялта, Крым).

Принимала участие в конференции, посвя-
щенной 25-летию Института комплексных ис-
следований аридных территорий, с докладом
“Опустыненные степи Сарпинской низменности
и их классификация” (г. Элиста, Калмыкия).

Участвовала в конференции, посвященной
50-летию совместной Российско-Монгольской
палеонтологической экспедиции и совместной
Российско-Монгольской комплексной биологи-
ческой экспедиции РАН и Академии наук Мон-
голии, с докладом “Ковыльники Хэнтэйского ай-
мака: фитоценотическое разнообразие и состоя-
ние” (г. Москва).

2020 г. Вo II Международной научной конфе-
ренции “Растительность восточной Европы и се-
верной Азии” с докладом “Заволжско-Заураль-
ские степи: особенности современного формаци-
онного разнообразия” (г. Брянск).

В Ивановских чтениях с докладом “О распро-
странении некоторых полукустарничков в За-
волжско-Зауральских степях” (г. Уральск, Казах-
стан).

2021 г. Принимала участие в конференции
SCGIS, проходившей в Кинозерском националь-
ном парке.

И.Н. Сафронова на экскурсии в музее-заповеднике
“Куликово поле”. 2011 г.
I.N. Safronova. In the museum-reserve “Kulikovo Field”.
2011.
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Ирина Николаевна имеет богатый экспедици-
онный опыт: многократно участвовала в экспеди-
циях в степях и пустынях Средней Азии, Монго-
лии, прериях Северной Америки. В настоящее
время она продолжает свою экспедиционную де-
ятельность и работает на Прикаспийской низ-
менности.

Ирина Николаевна является примером трудо-
любия и любви к науке. Она всегда открыта для
сотрудничества и готова обсудить насущные гео-
ботанические проблемы. И в свои 85 лет не отста-
ет от современных направлений в научных иссле-
дованиях, привносит свои идеи и делится опы-
том.

Мы желаем Ирине Николаевне здоровья, дол-
гих лет жизни и дальнейших научных успехов в
изучении и познании закономерностей степной и
пустынной растительности!

Список работ, опубликованных И.Н. Сафроновой 
в период 2017–2021 гг.
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6 октября 2021 г. на 86-м году ушла из жизни
доктор биологических наук, профессор Антонина
Анатольевна Бутник. Она была известным бота-
ником, специалистом в области экологической
морфологии и анатомии растений.

А.А. Бутник родилась 27 августа 1935 года в
г. Ташкенте. После окончания школы она подала
документы на биофак САГУ (Среднеазиатский
государственный университет). В университете
преподавала блестящая плеяда ученых-педагогов:
академики А.М. Музаффаров, Е.П. Коровин,
член-корр. И.А. Райкова, И.И. Гранитов, проф.
И.Д. Романов, А.Т. Туляганов. Они прививали
студентам не только знания, но являли собой
пример интеллигентности, воспитывали своим
примером порядочность, честность, преданность
науке.

В 1967 г. А.А. Бутник успешно защитила кан-
дидатскую диссертацию, а в 1985 г. – докторскую
диссертацию на тему “Адаптация анатомическо-
го строения видов сем. Chenopodiaceae к аридным
условиям”.

Сразу после защиты диссертации Антонина
Анатольевна поставила цель изучать способы
адаптации растений других семейств и жизнен-
ных форм в их онтогенезе. Началась длительная
упорная работа группы анатомов (А.А. Бутник,
С.А. Пайзиева, Р.Н. Нигманова) под руковод-
ством и при поддержке академика Д.К. Саидова,
заведующего лабораторией анатомии и цитоэм-
бриологии, директора Института ботаники Ака-
демии наук (в течение 22 лет). Д.К. Саидов обла-
дал удивительным научным чутьем и верил уче-
ным-энтузиастам. В Ташкенте сформировалась
известная школа экологической анатомии. По
инициативе анатомов Института ботаники было
проведено I Всесоюзное совещание по экологи-
ческой анатомии растений (1986), на котором
присутствовали более 100 ведущих специалистов.
Итогом многолетней работы явилась 3-томная
монография “Экологическая анатомия пустын-

ных растений Средней Азии” (Т. I. Деревья, ку-
старники, кустарнички, 1991 г., Т. II. Полукустар-
ники, полукустарнички, 2001 г.; Т. III. Травы.
2009 г. Ташкент, ФАН). В этих томах представлен
основной спектр пустынных растений как эди-
фикаторов и доминантов, так и редких и исчезаю-
щих видов. Работа уникальна еще и тем, что ана-
томия тесно связана с развитием растений (онто-
генезом и морфогенезом), что позволяет не
только описать ту или иную структуру, но и уста-
новить, как она возникла, в каких условиях. Всего
описан и иллюстрирован оригинальными рисун-
ками и микрофотографиями 71 вид пустынных
растений из 13 лидирующих семейств. Это первая
фундаментальная работа по экологической ана-
томии в Узбекистане, необходима преподавате-
лям и студентам вузов, особенно педагогических,
в которых был введен курс экологической анато-
мии.

Каждый раздел работы Антонина Анатольевна
апробировала на симпозиумах, конференциях,
конгрессах, представляя уникальное разнообра-
зие структуры и различные способы адаптации.

Однако перед учеными стояла еще одна важ-
ная для народного хозяйства проблема: засоление
почв и анализ видов, которые произрастают в
этих условиях. Изучение галофитов, особенности
их строения и функции вскрыли ряд уникальных
явлений. Итоги изучения галофитов опубликова-
ны в нескольких зарубежных изданиях. Проблема
галофитизма не решена, но в ее фундамент зало-
жен новый научный блок.

Антониной Анатольевной Бутник опублико-
вано 130 научных статей и 4 монографии (с соав-
торами).

Вклад в фундаментальную науку заключается
в следующем:

– разработана экологическая классификация
плодов и семян семейства Chenopodiaceae;

ПОТЕРИ НАУКИ

EDN: ORGCCM
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– выявлены эколого-эволюционные направ-
ления морфологического и структурного разви-
тия проростков;

– выделены типы строения листа пустынных
растений, определены их адаптивные уровни;

– составлена морфологическая и структурная
характеристика жизненных форм 110 видов пу-
стынных растений из 15 семейств;

– описаны типы аномального вторичного
утолщения осевых органов видов Chenopodiaceae
и их значение в адаптивном процессе;

– выявлена структурно-функциональная не-
однородность галофитов в связи с их происхож-
дением;

– определена адаптивная и эволюционная
роль кранц-структур и перспектива их использо-
вания в экологическом мониторинге.

Исследовательская работа Антонины Анато-
льевны всегда сочеталась с наставнической, педа-
гогической. Ею подготовлены 2 доктора и
7 кандидатов наук.

В течение 15 лет она выполняла обязанности
заместителя председателя и ученого секретаря
Специализированного совета при Институте бо-
таники АН РУз, ученого секретаря Узбекистан-
ского отделения Всесоюзного ботанического
общества, являлась членом Всесоюзного про-
блемного Совета “Биологические основы раци-
онального использования, преобразования и
охраны растительного мира”, работала в профсо-
юзе и многих других обществах. В течение 14 лет
заведовала лабораторией анатомии и морфоло-
гии, в последствие переименованной в лаборато-
рию анатомии и цитоэмбриологии.

Антонина Анатольевна была оптимистом,
доброжелательна и готова поделиться своими
знаниями с молодежью и коллегами. Главный же

двигатель и стержень Антонины Анатольевны на
жизненном пути – это интерес к природе, к по-
знанию нового, любовь к своей науке. Вплоть до
последнего года жизни она дарила свои знания
своим докторантам и ученикам.

Светлая память о выдающемся профессоре –
Антонине Анатольевне Бутник навсегда сохра-
нится в наших сердцах!
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Антонина Анатольевна Бутник
 Antonina Anatolyevna Butnik
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С 20 по 25 сентября 2021 г. в г. Нижнем Новго-
роде состоялась V Всероссийская научная кон-
ференция с международным участием “Водо-
росли: проблемы таксономии, экологии и ис-
пользования в мониторинге”, которая была
организована коллективом кафедры ботаники
и зоологии Института биологии и биомедици-
ны Нижегородского государственного универ-
ситета им. Н.И. Лобачевского (ННГУ). Настоя-
щая конференция проведена на основании реше-
ния IV Всероссийской научной конференции,
проведенной в Санкт-Петербурге 24–28 сентября
2018 г. и приуроченной к 110-летию со дня рожде-
ния М.М. Голлербаха. В число организаторов и
партнеров конференции кроме ННГУ входили
Министерство экологии и природных ресурсов
Нижегородской области, Нижегородские отделе-
ния Русского ботанического общества и Гидро-
биологического общества РАН. Спонсорами
конференции стали ООО “Карл Цейсс” и группа
компаний “Экопром”.

V Всероссийская научная конференция
“Водоросли: проблемы таксономии, экологии

и использования в мониторинге” была посвя-
щена памяти известного российского альголо-
га, основателя нижегородской альгологиче-
ской школы, Веры Ивановны Есыревой, в те-
чение многих лет являвшейся организатором и
вдохновителем изучения водорослей различ-
ных водных объектов Нижегородского края,
расположенных в бассейне Средней Волги. Об-
ширная тематика конференции позволила об-
судить современное состояние исследований в
области таксономии, разнообразия, экологии и
географии различных групп водорослей, воз-
можности их применения в мониторинге и дру-
гих аспектов их изучения. Материалы конфе-
ренции были опубликованы в журнале “Вопро-
сы современной альгологии” и выложены на
страницах его сайта: http://www.algology.ru/1622,
http://www.algology.ru/1667, http://www.algolo-
gy.ru/1674, http://www.algology.ru/1689.

В подготовке конференции и ее работе принял
участие 161 человек из 29 городов, 8 стран (Рос-
сия, Беларусь, Украина, США, Израиль, Чехия,
Польша, Алжир), из 31 научного учреждения,

ХРОНИКА

EDN: GTRYSP
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21 университета и 6 заповедников (рис. 1).
В числе участников 28 докторов и 89 кандидатов
наук, 9 аспирантов и 6 студентов. Были проведе-
ны мастер-классы по световой микроскопии
(ООО Карл Цейсс), “Нанопоровый секвенатор
MinION”, работа с альгологическими данными
в среде R.

Научная программа конференции включала
работу следующих секций:

– Флористика и география водорослей: про-
блемы и современные подходы.

– Проблема таксона в альгологии: от морфо-
логии до молекулярной генетики, современный
синтез.

– Проблема редких видов в альгологии, сохра-
нение и охрана водорослей. Биологические ин-
вазии.

– Культивирование – водоросли как объект
биотехнологии: теория и ее реализация на прак-
тике.

– Продукционные аспекты изучения водорос-
лей.

– Палеоальгология и стратиграфия водорос-
лей.

– Физиология и биохимия водорослей: теория
и практическое применение.

– Структурно-функциональная организация
планктонных и бентосных альгоценозов морских
и континентальных водоемов.

– Водоросли в оценке состояния и качества
окружающей среды – современные подходы, ре-
зультаты и перспективы.

– История альгологических исследований в
регионах.

– Почвенные альгоценозы.
Результаты фундаментальных и прикладных

исследований водорослей были представлены в
пленарных, секционных и стендовых сообщени-
ях. На открытии конференции с приветственным
словом к участникам конференции обратились
председатель оргкомитета, заведующий кафед-
рой ботаники и зоологии ИББМ ННГУ, д.б.н.,
проф. А.Г. Охапкин; проректор по научной рабо-
те ННГУ, д.ф.-м.н., доцент М.В. Иванченко; ди-
ректор ИББМ ННГУ, д.б.н. М.В. Ведунова и за-
меститель директора департамента благоустрой-
ства администрации г. Нижнего Новгорода
А.Н. Краснов.

На заседаниях конференции было заслушано
9 пленарных докладов ведущих российских и за-
рубежных альгологов: С.С. Баринова (Инсти-
тут Эволюции, Университет Хайфы, г. Хайфа,
Израиль), Josef Juráň (Южночешский универси-
тет Ческе-Будеевице, Чешская республика),
А.Н. Камнев (Московский гос. университет им.
М.В. Ломоносова, г. Москва), Л.Г. Корнева,
В.В. Соловьева, С.И. Сиделев, Е.Н. Чернова,
Я.В. Русских (Институт биологии внутренних вод
РАН им. И.Д. Папанина, п. Борок), М.С. Кули-
ковский, А.М. Глущенко, Е.И. Мальцев,
И.В. Кузнецова, С.И. Генкал (Институт физио-
логии растений РАН, г. Москва, Институт био-
логии внутренних вод им. И.Д. Папанина,
пос. Борок), Р.Е. Романов (Ботанический инсти-
тут им. В.Л. Комарова РАН, г. Санкт-Петербург),
Е.Н. Патова, М.Д. Сивко (Институт биологии

Рис. 1. Участники конференции.
Fig. 1. Participants of the Conference.
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Коми НЦ УрО РАН, г. Сыктывкар, Республика
Коми), А.Д. Темралеева, Е.С. Кривина, Ю.С. Бу-
кин (Институт физико-химических и биологиче-
ских проблем почвоведения РАН, г. Пущино),
Г.А. Юлова (Институт биологии и биомедицины
Нижегородского гос. университета им. Н.И. Ло-
бачевского, г. Нижний Новгород), А.Г. Охапкин
(Институт биологии и биомедицины Нижегород-
ского гос. университета им. Н.И. Лобачевского,
г. Нижний Новгород).

В этих докладах рассмотрены достижения ос-
новных направлений современных альгологиче-
ских исследований. В докладе С.С. Бариновой
освещалось значение экологического моделиро-
вания в оценке качества вод; Е.Н. Патова и
М.Д. Сивко заострили внимание на разнообра-
зии и функционировании цианопрокариот бо-
лотных экосистем северо-востока Европейской
России; А.Д. Темралеева с содокладчиками
осветила современные подходы к изучению во-
дорослей – ДНК-баркодинг и таксономии с при-
менением молекулярно-генетических методов.
Современный синтез морфологических и моле-
кулярных данных при определении ранга таксона
у водорослей представлен М.С. Куликовским с
содокладчиками; Josef Juráň сделал обзор суще-
ствующих взглядов на разнообразие и таксоно-
мию эвгленовых водорослей; современная харак-
теристика группы харовых водорослей представ-
лена Р.Е. Романовым. Кроме того, на пленарных
заседаниях были заслушаны доклады Л.Г. Кор-
невой с содокладчиками по экологии и метабо-
лической активности цианобактерий крупных
равнинных водохранилищ европейской части
России. Г.А. Юлова ознакомила участников кон-
ференции с этапами жизненного пути и результа-
тами исследования водорослей известного рус-
ского альголога В.И. Есыревой. А.Г. Охапкин
охарактеризовал этапы и современные результа-
ты альгологических исследований водоемов
Средней Волги.

В секционных устных и стендовых докладах
были представлены результаты различных на-
правлений альгологии, важных как в теоретиче-
ском, так и в практическом отношении. Большой
интерес вызвали доклады, посвященные морфо-
логии и молекулярной филогении почвенных во-
дорослей Урала и Хэнтэя, составу и структуре
почвенных альгоценозов южного Вьетнама,
Непейцевского дендропарка (г. Уфа), участков
самозарастания золошлакоотвалов ТЭЦ (г. Апа-
титы). Интерес также вызвали доклады по харак-
теристике состава и особенностям биологии
харовых, зеленых и золотистых водорослей раз-
личных территорий, включая охраняемые.

На секции, посвященной проблеме таксона в
альгологии, заслушаны доклады, отразившие ха-

рактеристики новых, ранее неизвестных родов
водорослей, вопросы разнообразия вошериевых
России и криптофитовых водорослей тропиков,
криптических таксонов некоторых цианопрока-
риот и использования новых методов их иденти-
фикации. В докладах на секциях “Структурно-
функциональная организация планктонных и
бентосных альгоценозов морских и континен-
тальных водоемов” и “Водоросли в оценке состо-
яния и качества окружающей среды” были пред-
ставлены результаты в области строения и функ-
ционирования альгоценозов водной толщи и дна
морских и пресных водных объектов России (озе-
ра Валаамского архипелага, Восточного Мурмана
Баренцева моря, архипелага Северная Земля,
водных объектов бассейна Средней Волги, Таган-
рогского залива и ряда других). С использовани-
ем индикационных возможностей разных групп
водорослей охарактеризованы экологическое со-
стояние и качество как водных, так и почвенных
экосистем разных регионов России.

Стендовая сессия конференции (10 посте-
ров) была проведена на выездном заседании и
проходила на базе биологической станции ННГУ
в с. Пустынь Арзамасского района Нижегород-
ской области. В сообщениях этой секции были
отражены результаты исследований в области
флористики, ценологии и экологии различных
групп водорослей, их функциональной активно-
сти в почвенных и водных экосистемах, биоинди-
кационных возможностей и ряда других. Кроме
стендовой сессии на биостанции была проведена
экскурсия по ее территории и окрестностям, а
также организован круглый стол на тему “Орга-
низация альгологических исследований на базе
биостанций”.

Участники конференции в период ее проведе-
ния были ознакомлены с научными лаборатория-
ми Центра инновационного развития ННГУ, для
них были организованы экскурсии “Нижнему
Новгороду – 800!”, на биологическую станцию
ННГУ, осуществлен экскурсионный тур “Семе-
нов – столица золотой хохломы. Светлояр – рус-
ская Атлантида”.

Подводя итоги работы конференции, участни-
ки отметили, что ее программа успешно выпол-
нена. Основные вопросы, обсужденные на кон-
ференции, традиционно отражают состояние тех
направлений альгологии, которые главным обра-
зом разрабатываются научным сообществом аль-
гологов России: это достижения в области систе-
матики, таксономии, флористики, молекулярно-
генетических исследований, экологии и ценоло-
гии водорослей, вопросы биоиндикационной и
продукционной направленности. Продолжается
работа в области инвентаризации альгофлор от-
дельных регионов. Результаты этого направления
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напрямую связаны с проблемами систематики и
идентификацией таксонов водорослей. Несмотря
на появление обобщающих сводок по некоторым
группам водорослей, например диатомовым, зо-
лотистым, процесс появления новых пособий по
идентификации, опубликованных российскими
специалистами на русском языке, проходит край-
не медленно. Этот важнейший раздел научной
работы недостаточно целенаправленно отражает-
ся при планировании разделов НИР профильны-
ми учреждениями, что не приводит к появлению
серии отечественных определителей по совре-
менной пресноводной флоре водорослей России,
что делает проблематичной квалифицированную
подготовку новых кадров – альгологов фунда-
ментальной и практической направленности и
косвенно свидетельствует о недоучете роли водо-
рослей в практической деятельности общества,
их влияния на среду обитания и здоровье чело-
века. Большая часть крупных отделов водорос-
лей находится в стадии разработки имеющимся
в стране коллективом систематиков-моногра-
фов, однако по некоторым группам в настоя-
щий момент специалисты в России отсутству-
ют. Как и ранее, вызывает озабоченность недо-
статочное внимание к фундаментальным
вопросам систематики. Несмотря на то, что в
настоящее время выделение и описание рос-
сийскими специалистами новых таксонов во-
дорослей в большинстве случаев выполняется с
применением соответствующих современных
молекулярно-генетических подходов, авторы не
концентрируют внимания на филогенетической
концепции таксонов, ограничиваясь исследова-
нием отдельных видов.

Участники конференции отметили, что фи-
нансирование полевых стационарных и экспеди-
ционных исследований, остается явно недоста-
точным для решения фундаментальных и при-
кладных вопросов альгологии, а происходящие в
природе изменения негативного плана (усиление
“цветения” континентальных и морских вод, ин-
вазии чужеродных видов водорослей с неизучен-
ными свойствами, рост потенциальной токсич-
ности воды в условиях потепления климата) при-
водит к возрастанию возможности появления
экологических рисков и усиливает непредсказуе-
мость их последствий для общества, создавая яв-
ную угрозу национальной безопасности.

Следует отметить, что на предыдущей Меж-
дународной конференции обсуждался вопрос
об активизации исследований в области экспе-
риментальной морфологии водорослей и влия-
ния факторов среды на их фенотипическую и ге-

нотипическую изменчивость, но до сих пор это
почти не реализуется и сохраняет свою актуаль-
ность.

Участники конференции отмечают, что при-
кладные аспекты альгологии, такие как альгоин-
дикация водных экосистем, явно отстают от ми-
рового уровня, система контроля качества воды
водных объектов в России практически не меня-
ется с 70–80-х годов прошлого века и во многом
устарела, а состояние вод крупнейших источни-
ков питьевого и промышленного водоснабжения
(например, р. Волги) продолжает неуклонно
ухудшаться.

Не решена задача организации консультатив-
ных центров по идентификации отдельных групп
водорослей, эти функции по-прежнему выполня-
ют специалисты Института биологии внутренних
вод им. И.Д. Папанина РАН, Ботанического ин-
ститута им. В.Л. Комарова РАН, Института фи-
зиологии растений им. К.А. Тимирязева РАН;
частично этот вопрос решается при проведении
конференций альгологической направленности.
Подготовка квалифицированных специалистов-
альгологов количественно неуклонно снижается,
что связано с малочисленностью преподавателей
в вузах, специализирующихся в области альголо-
гии. Практически квалифицированная подготов-
ка альгологов-гидробиологов или систематиков
на основе лицензированных форм всех ступеней
образования (бакалавриат, магистратура и аспи-
рантура) ведется лишь в немногих университетах,
включая МГУ, СПбГУ и ННГУ. Такое положение
связано с отсутствием государственного заказа на
специалистов этого профиля и с недостаточной
развитостью в нашей стране деятельности по
практическому применению водорослей в народ-
ном хозяйстве.

Следующую VI Всероссийскую научную конфе-
ренцию предлагается организовать на базе МГУ
(биологическая станция в Звенигороде) и Инсти-
тута физиологии растений РАН им. К.А. Тими-
рязева в 2022 г. Предложено продолжить работу
по активизации международных контактов и
привлечению иностранных специалистов к уча-
стию в конференции.

Участники конференции отметили высокий
уровень ее организации и выразили благодар-
ность ее оргкомитету, администрации ННГУ,
другим организаторам и партнерам за создание
благоприятных условий ее проведения, а ООО
“Карл Цейсс” и группе компаний “Экопром” за
спонсорскую помощь.
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5th ALL-RUSSIAN SCIENTIFIC CONFERENCE
WITH INTERNATIONAL PARTICIPATION “ALGAE:

ISSUES ON TAXONOMY, ECOLOGY AND MONITORING APPROACHES”
A. G. Okhapkina,# and E. L. Vodeneevaa,b,##

a Lobachevsky State University
 Gagarin Ave., 23, Nizhny Novgorod, 603950, Russia

b Nizhny Novgorod Branch of the Federal State Budgetary Scientific Institution
“Russian Research Institute of Fisheries and Oceanography” 

Moskovskoe Hwy., 31, Nizhny Novgorod, 603116, Russia
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5th All-Russian Scientific Conference with international participation “Algae: issues on taxonomy, ecology
and monitoring approaches” was held in Nizhny Novgorod, September 20–25, 2021. The conference was or-
ganized by the Department of Botany and Zoology of the Institute of Biology and Biomedicine of the Nizhny
Novgorod State University with participation of the Ministry of Ecology and Natural Resources of the
Nizhny Novgorod Region, the Nizhny Novgorod branches of the Russian Botanical Society and the Hydro-
biological Society of the Russian Academy of Sciences. International company “Carl Zeiss” and the group of
companies “Ecoprom” sponsored the conference.
161 people from 29 cities, 8 countries, 31 scientific institutions, 21 universities and 6 nature reserves attended
the conference. The conference addressed a wide range of issues related to the study of algae. Scientists from
Russia, CIS countries and far abroad presented reviews and research reports. The main topics of the Confer-
ence: Floristics and geography of algae: problems and modern approaches; Taxon problem in algology: from
morphology to molecular genetics, modern synthesis; The problem of rare species in algology, conservation
and protection of algae, biological invasions; Algae cultivation; Production aspects of the study of algae; Pa-
leoalgology; Physiology and biochemistry of algae; Structural and functional organization of planktonic and
benthic algocoenoses of marine and continental water bodies; Algae in the assessment of the state and quality
of the environment; History of algological research in the regions; Soil algocoenoses.

Keywords: conference, algae, taxonomy, ecology, monitoring
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ния. Если методы исследования являются новыми
или не часто используемыми, то их необходимо
описать подробно. При необходимости приводят-
ся маршруты экспедиций или схемы эксперимен-
тов.

Результаты. Здесь должны быть представлены в
развернутом виде (с использованием таблиц и ил-
люстраций) оригинальные результаты, получен-
ные авторами.

Обсуждение. В данном разделе проводится
сравнительный анализ полученных результатов с
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опубликованными ранее, их интерпретация, фор-
мулируются гипотетические модели и т.п.

Заключение. В этом разделе желательно в тезис-
ной форме изложить основные результаты и выво-
ды.

Обзорные, геоботанические статьи и статьи о
флористических находках могут иметь и иные те-
матические разделы.

Пример оформления рукописи на русском язы-
ке:
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V. Требования к файлам и правила оформления
текста

1. Файлы
Текст, таблицы и иллюстративный материал

(рисунки, фотографии, диаграммы, графики) в ре-
дакцию присылаются в виде отдельных файлов.
Не допускается вставка таблиц и иллюстраций в
файл с текстом. Все подписи к рисункам помеща-
ются в отдельный файл. Не рекомендуется архива-
ция файлов. Представление самораспаковываю-
щихся exe-файлов не допускается.

Названия графических файлов должны состо-
ять из фамилии автора статьи и номера рисунка.
Аналогично обозначаются файлы с таблицами.

2. Текст
Текст должен быть набран в текстовом редакто-

ре Word for Windows. Формат текстовых файлов
*.doc или *.rtf, шрифт Times New Roman, 12 пт, че-
рез 1.5 интервала (без увеличенного интервала до и
после абзацев), все поля по 2.5 см, выравнивание
по ширине или по левому краю. Основной текст
набирается с абзацным отступом 1.25 см; заголов-
ки, резюме и ключевые слова – без абзацного от-
ступа. Страницы должны иметь сплошную нуме-
рацию, внизу справа. Сноски должны иметь по-
страничную нумерацию.

Текст не должен содержать:
– иных стилей, кроме “Обычный” (все шриф-

товые выделения выполняются только вручную);
– излишних пробелов;
– текста, выделенного разрядкой (межзнако-

вый интервал – только обычный);
– переносов слов;
– гиперссылок (во избежание встраивания ги-

перссылок и других стилей необходимо конверти-
ровать копируемый фрагмент в формат *.txt перед
вставкой в текст);

– макросов;
– автоматически созданных нумерованных и

маркированных списков.
Единицы физических величин приводятся по

Международной системе СИ. В десятичных дро-
бях после целых чисел необходимо ставить точки,
а не запятые.

Для флористических находок необходимо точ-
ное обозначение местонахождения (с указанием
географических координат).

Названия административных единиц РФ сле-
дует приводить в соответствии с главой 3 Консти-
туции РФ в последней редакции (http://constitu-
tion.ru/en/10003000-0.1htm).

Описания новых таксонов и другие номенкла-
турные новации (новые комбинации, статус, на-
звание и пр.) должны быть оформлены в строгом
соответствии с требованиями последнего издания
“Международного кодекса номенклатуры водо-
рослей, грибов и растений” ( http://www.iapt-tax-
on.org/nomen/main.php?page=title).

Описания (диагнозы) новых таксонов в статьях
на русском языке даются на двух языках: латин-
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ском или английском (по выбору автора), и рус-
ском. В англоязычных статьях описания на ан-
глийском языке обязательны, на латинском – по
желанию автора. Авторы, представляющие описа-
ния на латинском языке, несут ответственность за их
терминологическую, стилистическую и грамматиче-
скую правильность.

Латинские названия растений и фамилии ав-
торов таксонов должны соответствовать стан-
дартам, принятым в базе данных International
Plant Names Index (IPNI) (http://www.ipni.org/ip-
ni/authorsearchpage.do) или World Flora Online
(worldfloraonline.org).

Акронимы Гербариев следует приводить по In-
dex Herbariorum (http://sweetgum.nybg.org/ih/).

Названия родов и таксонов, рангом ниже рода,
даются курсивом, авторы – прямым шрифтом. Ав-
торов таксонов следует указывать один раз при
первом упоминании таксона в тексте статьи или в
специальных списках, если таковые приводятся.
Названия синтаксонов приводятся прямым
шрифтом.

Все сокращения должны быть расшифрованы,
за исключением небольшого числа общеприня-
тых. Названия учреждений при первом упомина-
нии их в тексте даются полностью и сразу же в
скобках приводятся сокращенные названия, кото-
рые используются при повторных упоминаниях.

Статьи, содержащие описания новых таксонов
в ранге вида и ниже, принимаются после поступ-
ления в Гербарий БИН РАН (LE) типового мате-
риала (голотипа или изотипа), статьи о новых фло-
ристических находках – после присылки репре-
зентативных образцов.

Образцы следует отправлять по адресу:
Ботанический журнал
Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН

ул. Проф. Попова, 2, Санкт-Петербург, 197376,
Россия

По согласованию с редакцией возможно предо-
ставление сканированных материалов хорошего
качества.

3. Таблицы
Таблицы выполняются в текстовом редакторе

Word for Windows в формате *.doc и нумеруются в
порядке упоминания их в тексте (табл. 1, табл. 2).
На все таблицы должны быть ссылки в тексте.
Каждая таблица должна иметь свой заголовок. Все
сокращения и значки, использованные в таблице,
должны быть пояснены в примечании, располо-
женном под ней. Заголовки таблиц, заголовки и
содержание столбцов, строк, также примечания
приводятся на русском и английском языках.

Содержание таблиц не следует дублировать в
тексте.

4. Иллюстрации
Все иллюстрации (рисунки, диаграммы, карты,

графики, фотографии, фототаблицы) именуются в
тексте рисунками, должны иметь сплошную нуме-
рацию арабскими цифрами. На все рисунки долж-

ны быть ссылки (рис. 1, рис. 2). Каждый рисунок
должен иметь подпись на русском и английском
языках. Детали на рисунках следует обозначать
цифрами или буквами латинского алфавита, зна-
чения которых приводятся в подписях. На микро-
фотографиях, графических рисунках растений и
их деталей должен присутствовать линейный мас-
штаб.

Для растровых изображений желательно ис-
пользовать формат *.tif с разрешением не менее
300 dpi (фотографии и цветные рисунки), 600 dpi
(черно-белые и полутоновые рисунки) или фор-
мат *.jpg с показателем качества не менее 10. Для
векторных рисунков и диаграмм рекомендуются
форматы *.eps или *.cdr.

Максимальный размер иллюстраций 17.5 × 20 см.
Поскольку фотографии используются для на-

бора без ретуширования, они должны быть высо-
кого качества. Фотографии низкого качества и
ксерокопии фотографий не принимаются.

Диаграммы и графики не должны дублировать
таблицы.

Карты следует приводить с координатной сет-
кой, обозначениями населенных пунктов и/или
названиями физико-географических объектов. На
крупномасштабной карте возможна врезка мелко-
масштабной. На картах указывается масштаб. Фон
черно-белой карты – белый, контуры и линейные
объекты должны быть черными и максимально
четкими.

В подписях к графикам необходимо указать
обозначения осей абсцисс и ординат и размер-
ность величин.

Для представления математических формул
следует пользоваться встроенным редактором Mi-
crosoft Equation. После формулы необходимо рас-
шифровать все используемые в ней обозначения.

Все подписи к иллюстрациям (на русском и ан-
глийском языках) помещаются в отдельный файл.

5. Цитирование литературы
В статье могут быть приведены ссылки только

на опубликованные работы. Не допускается цити-
рование содержания отчетов, приказов и статей,
находящихся в печати.

В тексте ссылки на литературные источники
приводятся только латиницей в круглых скобках,
например: “как указывал В. Л. Комаров (Komarov,
1909)”, “как указывалось прежде (Komarov,
1909)”; при дословном цитировании, заключен-
ном в кавычки, необходимо указывать номера
страниц: (Komarov, 1909: 8–9). Фамилии ино-
странных авторов приводятся только в оригиналь-
ном написании (без транслитерации).

Инициалы в тексте всегда ставятся перед фами-
лией и приводятся только при первом упомина-
нии. Если авторов публикации больше двух, то в
тексте после первого автора ставится et al.

Ссылки на работы приводятся в хронологиче-
ском порядке, например: (Schaft, 1931; Alekseev,



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 6  2022

ПРАВИЛА ДЛЯ АВТОРОВ 617

1987; Romanov et al., 1996; Sravnitelnaya…, 1999;
Santesson et al., 2004; Afonina, Tubanova, 2009).

Если приводится несколько работ одного авто-
ра, опубликованных в один год, то в тексте, также
как и в списке литературы, год индексируется ла-
тинскими буквами, например, (Gordon, 2000a, b, c).

Все ссылки, упоминаемые в тексте, должны
быть приведены в конце статьи в разделах “Спи-
сок литературы” и “References” (для русскоязыч-
ных статей) и в “References” для англоязычных.
Списки литературы (на русском и английском
языках) не должны иметь источников, не цитиро-
ванных в тексте.

Правила описания библиографических источ-
ников в “Списке литературы”

Каждое библиографическое описание должно
иметь фамилии всех авторов с инициалами. Затем
ставится год публикации и название статьи. После
названия статьи через длинное тире приводится
название журнала, том, в скобках номер или вы-
пуск. При этом обозначения томов и выпусков (T.,
Vol., N, Iss. и т.п.) не указываются, а после них че-
рез двоеточие приводятся страницы (первая и по-
следняя). Если цитируемый источник имеет DOI
(идентификатор электронного документа), он ука-
зывается в конце библиографической ссылки.

Названия периодических изданий цитируются и
сокращаются согласно стандартам, приведенным во
втором издании Botanico-Periodicum-Huntianum
(http://fmhibd.library.cmu.edu/fmi/iwp/cgi?-
db=BPH_Online&loadframes).

В библиографических описаниях непериодиче-
ских изданий после их полного названия указыва-
ется год, город и общее число страниц (если цити-
руется книга целиком) или первая и последняя
страницы, если цитируется статья в книге или в
сборнике. В этом случае после названия статьи че-
рез длинное тире ставятся “В кн.:”, “В сб.:” или
“In:” (см. примеры).

При цитировании источников с использовани-
ем кириллицы, библиографическая ссылка начи-
нается в квадратных скобках с фамилии автора(ов)
статьи или с первого слова общего названия пуб-
ликации на латинице. Если авторов больше двух,
то после фамилии первого автора ставится et al.

Список литературы выстраивается согласно ла-
тинскому алфавиту.

Примеры оформления библиографических 
описаний в “Списке литературы”
Статьи в периодических изданиях

[Afonina] Афонина О. М. 2011. Первая находка
Leptodontium flexifolium (Pottiaceae, Bryophyta) в
Арктической Аляске. – Новости сист. низш. раст.
44: 267–275.

Bandelt H. J., Forster P., Röhl A. 1999. Median-
joining networks for inferring intraspecific phyloge-
nies. – Mol. Biol. Evol. 16(1): 37–48.

Devos N., Renner M. A. M., Gradstein R.,
Shaw A. J., Laenen B., Vanderpoorten A. 2011. Evolu-
tion of sexual systems, dispersal strategies and habitat

selection in the liverwort genus Radula. – New Phytol.
192(1): 225–236.

https://doi.org/10.1111/j.1469-8137.2011.03783.x
[Glazkova, Bubyreva] Глазкова Е. А., Бубыре-

ва В. А. 1997. Флора Кургальского полуострова.
СПб. 164 с.

Hentschel J., Konrat M. J. von, Pócs T., Schäfer-
Verwimp A., Shaw A. J., Schneider H., Heinrichs J.
2009. Molecular insights into the phylogeny and subge-
neric classification of Frullania Raddi (Frullania-ceae,
Porellales). – Mol. Phylogen. Evol. 52(1): 142–156.
https://doi.org/10.1016/j.ympev.2008.12.021

[Ipatov et al.] Ипатов В. С., Лебедева В. Х., Тихо-
деева М. Ю., Журавлева Е. Н. 2010. Метод анализа
функциональной структуры растительного сооб-
щества. – Бот. журн. 95(1): 117–128.

[Rassadina] Рассадина К. А. 1949. Новые виды и
формы Cetraria. – Бот. Материалы Отдела споро-
вых раст. БИН АН СССР. 6(1−6): 9–14.

Книги, монографии
[Grossheim] Гроссгейм А. А. 1940. Флора Кавка-

за. Т. 2. Баку. 284 с.
[Krasnaya…] Красная книга Российской Феде-

рации (растения и грибы). 2008. М. 855 с.
[Mayevskii] Маевский П. Ф. 2006. Флора сред-

ней полосы европейской части России. 10 изд. М.
600 с.

[Metody] Методы изучения лесных сообществ.
2002. СПб. 240 с.

Рurvis О. W., Соррins В. J., Нawkswогth D. L.,
Jamеs P. W., Мооre D. М. 1992. The lichen flora of
Great Britain and Ireland. London. 493 p.

[Red1…] Красная книга природы Ленинград-
ской области. Т. 2. Растения и грибы. 2000. СПб.
672 с.

Статьи и тезисы в сборниках, разделы книг
[Ivanina] Иванина Л. И. 1981. Семейство ки-

прейные (Onagraceae). – В кн.: Жизнь растений.
Т. 5, ч. 2. М. С. 224–228.

[Ivanov] Иванов А. Е. 1980. К изучению флоры
лишайников Красных гор. – В сб.: Тезисы докл.
Всесоюзн. совещ. “Изучение и использование
низших растений”. Петрозаводск. С. 139–141.

Ockendon D. J., Walters S. M. 1968. Linum L. –
In: Flora Europaea. Vol. 2. Cambridge. Р. 206–211.

[Sedelnikova] Седельникова Н. В. 1990. Лишай-
ники. – В кн.: Флора Салаирского кряжа. Ново-
сибирск. С. 23–98.

[Shestakova] Шестакова А. А. 2004. Некоторые
эколого-ценотические особенности мохообраз-
ных южнотаежных лесов Нижегородского Завол-
жья. – В сб.: Материалы Всерос. конф. “Струк-
турно-функциональная организация и динамика
лесов”. Красноярск. С. 227–229.

1 См. Правила описания библиографических источников в
списке “References”.
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[Tzvelev] Цвелев Н. Н. 2012. Отдел Psiloto-
phyta – Псилотовидные. – В кн.: Конспект флоры
Восточной Европы. Т. 1. СПб. С. 28–30.

Электронные ресурсы
Ссылки на интернет-источники и прочие элек-

тронные ресурсы должны включаться в список ли-
тературы наравне с остальными источниками. Об-
щий принцип составления и описания электрон-
ной публикации тот же, что и для остальных
изданий. Дополнительно рекомендуется указать
дату последнего изменения.

Не допускается цитирование электронных пуб-
ликаций, не имеющих постоянного адреса в сети
Интернет (например, новостных лент).

Australian Virtual Herbarium 2010.
http://www.flora.sa.gov.uu/google_maps_avh.html

Brummitt R. K. 2001. World geographical scheme
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Правила библиографического описания
в списке “References”
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русскоязычные и иностранные источники. Если у
русскоязычной статьи есть альтернативное назва-
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ский язык. Для непериодических изданий назва-
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ского описания в скобках указывается язык ориги-
нала, например, (In Russ.) или (In Ukr.). Год изда-
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spurges]. – Dokl. Akad. Nauk Arm. SSR. 1–2: 43–47.
(In Russ.).

Монографии, главы и статьи в монографиях
Egorova T. V. 1999. The sedges (Carex L.) of Russia

and adjacent states (within the limits of the former
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Rossii. Penza. P. 123–124. (In Russ.).

Zaugolnova L. B., Platonova E. A. 1999. Podkhody
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Редколлегия журнала не несет ответственности
за полноту и точность представленных библиогра-
фических материалов.

IV. Редакционная подготовка

Рукопись, соответствующая тематике журнала,
при получении редакцией регистрируется и на-
правляется на внешний отзыв рецензентам. При
подаче материалов авторы вправе указать фами-
лии коллег, с которыми у них есть конфликт инте-
ресов. При наличии замечаний рукопись посыла-
ется автору по электронной почте на доработку.

Автор должен вернуть исправленную рукопись
в редакцию по электронной почте с ответами на
замечания рецензента не позднее, чем через 3 ме-
сяца после получения рецензии. В случае невоз-
вращения рукописи автором в редакцию по исте-
чении этого срока первоначальная дата ее реги-
страции аннулируется. Датой поступления
считается день получения редакцией окончатель-
ного варианта статьи. Решение о публикации при-
нимается редакционной коллегией журнала после
рецензирования, с учетом научной значимости и
новизны представленных материалов.

Работы, посвященные особо актуальным про-
блемам ботаники, а также содержащие принципи-
ально новую информацию, могут по решению ред-
коллегии быть опубликованы вне очереди.

Редколлегия “Ботанического журнала” остав-
ляет за собой право производить сокращения и ре-
дакционные изменения рукописи.

Редакция по электронной почте высылает авто-
ру корректуру в виде pdf-файла, которая должна
быть проверена и срочно возвращена (желательно не
позднее двух суток со дня ее получения). В корректу-
ре исправляются только опечатки, изменения ори-
гинального текста не допускаются.

В случае отклонения статьи редакция высылает
автору уведомление.
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the results of studies in various areas of fundamental
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and most interesting f loristic findings; novel methods
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history of botany.
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The Journal publishes articles of Russian and for-
eign authors in Russian or English. The contributions
should offer new data and theoretical approaches. The
papers that have been previously published are not ac-
cepted.

“Botanicheskii Zhurnal” is a single blind peer re-
view journal.

The Journal has 12 issues per year. The articles are
published free of charge. No royalties are paid to the
authors.

All submitted articles should comply with the au-
thor guidelines. The manuscripts not meeting these
requirements are not considered by the Editor. Manu-
scripts and illustrations are not returned to the au-
thors.

Manuscripts are accepted for the review when the
following materials and documents are provided:

electronically submitted complete manuscript in-
cluding tables and figures;

one paper copy of the manuscript signed by all au-
thors;

exclusive license agreement in the work (scientific
article) signed by each author;

full names, affiliations, positions, home addresses,
telephone numbers and email addresses for all authors
(specified email addresses are published in the Jour-
nal). The corresponding author is to be specifically
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The manuscripts and other related files are submit-
ted electronically via e-mail to: info@botjournal.ru.

Paper copy of the manuscript, materials and paper
documents are to be addressed to:

Botanicheskii Zhurnal
St Petersburg publishing house Nauka
1 Mendeleevskaya line
St Petersburg, 199034
Russia

II. Scope of the Journal
“Botanicheskii Zhurnal” considers and publishes:
original papers and communications on the results

of fundamental studies in botany;
systematic reviews, descriptions of the new taxa

and floristic findings;
materials on f lora conservation;
analytical reviews on fundamental issues of botany;
chronicles of botanical events (symposia, confer-

ences, meetings, workshops, etc.);
reviews on major Russian and international publi-

cations in botany;
personalia (jubilees and dates, losses of science);
articles on the history of botany;
information on the activities of the Russian Botan-

ical Society (RBO).
The articles should be written in clear and under-

standable manner, carefully checked for mistakes,
proof-read and edited by the authors prior to submis-
sion.

III. Volume and structure of publication
The submitted manuscripts (including tables, ref-

erences, figures and figure legends) should not exceed:
review articles and taxonomic reviews – 35 pages,
original research papers – 25 pages, articles in “Com-
munications”, “Floristic finds”, and “Conservation
of f lora” sections – 15 pages, personalia, chronicles
and book reviews – 10 pages. The figures should not
exceed 25% of the size of the article.

Articles exceeding the recommended size are pub-
lished by a special approval from the Editor.

The articles of the Russian-speaking authors sub-
mitted in English are supplemented with Russian text.
Discrepancy between Russian and English versions
are not allowed

If the primary language of the article is Russian,
please, for the structure of publication, follow author
guidelines (“Правила для авторов“) in Russian

If the primary language of the article is English, the
submission should have the following structure:

– copyright, given name initials and family names
of the author(s);

title;
– affiliation(s), affiliation address(es), email ad-

dress(es) of the author(s). If the authors work in differ-
ent institutions, use superscript numbers following au-
thor names and preceding addresses to associate each
author and the appropriate address. Use asterisk (*) to
identify corresponding author;

– summary (author’s abstract, no subtitle);
– keywords;
– text (tables and illustrations must meet the re-

quirements outlined below);
– acknowledgements, list of funding sources (full

official names of the funding agencies and pro-
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grammes should be provided together with grant num-
bers);

– references.
Template for the articles submitted in English:

THE BROWN ALGAE TO THE AQUATIC FLORA 
OF MAGADAN REGION

O. A. Mochalova1,*, A. A. Bobrov 2,**
1Institute of the Biological problems of the North FEB 
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RAS Borok, Nekouz distr., Yaroslavl reg., 152742, 
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*e-mail: name@inbox.ru

**е-mail: name@ibiw.yaroslavl.ru
Received: (date is stated by the Editor)

Summary (no subtitle)
Keywords
Text (no subtitle)
Acknowledgements
References
Title should be concise and informative, clearly re-

flect the content. Plant names should be written out as
italicized Latin binomial names (Genus, species), no
authority stated, family (or other higher taxon, if nec-
essary) is given in parenthesis.

Keywords include essential terms reflecting subject
and purpose of the study, since these are used by ab-
stracting and indexing services. It is not recommended
to repeat words used in the title.

Summary in English is important as it should be
able to fully and independently represent the subject
and purpose of the article to the international audi-
ence. Summary is an essential component of index-
ation and citation in international scientific periodi-
cals.

Summary should be:
– informative (avoid generalizations)
– original
– comprehensive, factual and logical (reflect the

purpose, methods, principal results and major conclu-
sions of the research).

– structured (following the article structure and
logic)

– written in clear scientific English
– references and abbreviations should be avoided.
The body of the text of the article should provide

information on the objects of the research named in
accordance with Latin binomial system, its method,
materials studied, results and conclusions. The text
can be divided in sections. Section headings reflect the
matter of the sections. The following sections of the
manuscript are recommended:

Introduction (no subtitle). The section should set
the topic of the research, demonstrate its importance

and originality, present rationale and information gaps
that the research is filling. This leads to clearly stated
objective(s) for doing the research. The introduction
should not be longer than 1/3 of the manuscript.

Materials and methods. The section should de-
scribe origin and volume of the studied materials,
identify the research methods. If the methods are new
or not common, they are to be explained in enough
detail that readers can replicate the research. If need-
ed, the maps of expedition routes and schemes for ex-
periments are given.

Results. The section should objectively report the
results of the study (including tables, figures and
graphs), explaining them largely in the text.

Discussion. The section should provide description
and comparison of the obtained results to what was
known about the research problem from other publi-
cations, interpret the results, formulate the hypothesis
models, etc.

Conclusion. The section should summarise the
main results and conclusions of the study.

Articles may have other sections if related to the
subject of the research.

IV. File requirements and text formatting
1. Files
Text, tables and images (drawings, photographs,

graphs, diagrams, maps) are to be submitted to the
Editor as separate files. It is not recommended to use ar-
chived files. Self-extracting *.exe-files are not allowed.

Names of the figure files should contain the au-
thor’s family name and figure number. Each figure
should come as a separate file.

2. Text
The manuscript is submitted as Word *doc. or *.rtf

file. The document should be in 12pt Times New Ro-
man with 1.5 line spacing (no extra spacing before or
after paragraphs) left-aligned or fully justified with
2.5 cm margins all around.

The main body of the text is typed with 1.25 cm
paragraph indent; title, abstract and keywords should
begin f lush left (no paragraph indent).

The manuscript should have consecutive page
numbering at the bottom right-hand corner.

The formatted text should not contain:
– any text styles other than “Normal” (italicizing,

bolding, etc. should be done manually)
– extra word spacing
– interspaced text
– hyphenation
– hyperlinks
– macros
– automatic bulleting and numbering.
All physical quantities should be expressed in SI

units. Use the period, not a comma, as a decimal sep-
arator.
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All f loristic findings should be provided with exact
geographical information (including coordinates).
The subjects of the Russian Federation should be
named according to the chapter 3 of the Constitution
of the Russian Federation.

New taxa descriptions and other nomenclature
changes (new combinations, statuses, names, etc) are
to be provided in accordance with the latest version of
the International Code of Nomenclature for algae,
fungi, and plants.

New taxa descriptions (diagnoses) are given in En-
glish (for articles submitted in English) and in English
and Russian (for articles submitted in Russian).

Latin plant names including authors’ names
should be standardized according to International
Plant Names Index (IPNI) or The Plant List.

Herbaria acronyms should be cited according to
Index Herbariorum.

Taxon names below the rank of family are itali-
cized, authors’ names are given in Roman type. Au-
thor(s) of taxon names must be provided when the sci-
entific name of any plant species is first mentioned.
Alternatively, the names may be cited once in a suit-
able table in which all the taxa used in the paper are
listed. Syntaxa names are given in Roman type.

All abbreviations should be explained except for the
commonly recognized ones. Names of the institu-
tions, organizations, etc., should be given in full at the
first mention followed by the abbreviation in paren-
theses. Thereafter the abbreviation can be used alone

The articles describing new taxa of the rank of spe-
cies or below, are accepted when type materials (holo-
type or isotype) are received by the Herbarium of the
Komarov Botanical Instiute RAS (LE). Articles on
new floristic findings are accepted when representa-
tive samples are received by the Journal.

The samples should be sent to:
Botanicheskii Zhurnal
2 Prof. Popova Str.,
St Petersburg, 197376
Russia
Upon the approval by the Editor scanned materials

of the high quality could be submitted.
3. Tables
Tables should be created using the Microsoft Word

table tool and saved as *.doc files and numbered con-
secutively throughout the paper in the order they first
appear in the text (Table 1, Table 2), unless there is on-
ly one table. Each table should have its unique title. All
abbreviations and symbols used in table should be de-
fined in footnote. Table titles, column and row head-
ings as well as cell data and footnotes are given both in
Russian and English. The words repeating in cells are
replaced with quotation marks.

In a hard copy of the manuscript, the desired posi-
tion of each table should be marked on the left margin
(after the first mention in the text).

Data presented in tables should not be duplicated
in the text.

4. Figures
Figures (such as graphs, drawings, photographs,

maps and charts) must be consecutively numbered in
Arabic numerals in the order they first appear in the
text (Fig. 1, Fig. 2), unless there is only one figure.
Photo plates are numbered with Roman numerals
(Pl. I, Pl. II). Each figure should have a caption both
in Russian and English. Details marked on the figures
are labelled with numbers or letters and explained in
captions. The microphotographs and drawings of
plants and plant details should have internal scale bars.

All figure captions are placed on a separate page
and submitted as a part of a manuscript. Hard copy il-
lustrations should be identified on the back in light
pencil with the author’s family name, figure number
and top of the image. In a hard copy of the manu-
script, desired position of each figure should be
marked on the left margin (after the first mention in
the text).

Images should be submitted as *.tif files of mini-
mum 300 dpi (greyscale photographs or colour draw-
ings) or 600 dpi (for line and halftone drawings) or as
*.jpg level 10 or higher. For vector graphs and diagrams
use *.eps or *.cdr formats.

Maximum permitted size of figures and photo
plates is 17.5 × 20 cm.

Photographs should be provided in a print quality
at the best resolution available as they are not en-
hanced by the journal production staff. Low quality
photographs or carbon copies are not accepted.

Charts and diagrams should not duplicate the ta-
bles.

The maps should be provided with grid, scale-bar,
indicated settlements and/or geographical features.
The large-scale maps may have small-scale inserts.
The maps should be on the white background with
distinct black unbroken lines.

Graph captions should clearly indicate X and Y axes
labels and units.

Mathematical formulae should be typed using the
MS Word Equation formula editor. All symbols should
be explained immediately after the formula.

5. References
References cited in the text (even if the original lan-

guage is Russian) are given in parentheses in Latin
script only, e.g. “as was indicated by V.L. Komarov
(Komarov, 1909)”, “as was previously indicated (Ko-
marov, 1909)”; if a direct quotation from an author is
used, it should be enclosed in quotation marks and
give the page number(s) that the quotation was taken
from (Komarov, 1909: 8-9). In case of the Latin al-
phabet origin, write the names as they are originally
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spelled. First and middle name initials should be given
before the name, when it is first mentioned in the text.
If there are more than two authors, use the first au-
thor’s name followed by ‘et al.’

All references are cited in chronological order of
publication e.g.: (Schaft, 1931; Alekseev, 1987; Roma-
nov et al., 1996; Sravnitelnaya…, 1999; Santesson et
al., 2004; Afonina, Tubanova, 2009).

All references mentioned in the text should be list-
ed in “Список литературы” and “References” (for
articles in Russian) and in “References” (for articles in
English). The list of references should only include
works that are cited in the text.

If several works of the same author published in the
same year are cited both in the text and in References,
they are identified by lowercase Latin letters added af-
ter the year e.g.: (Gordon, 2000a, b, c).

If the primary language of the article is Russian, exam-
ples of literature citing see in “Правила для авторов”.

Literature citing in “References” section. Each
bibliographical entry is stated as follows: the names of
all authors with initials, year of publication, title of the
article, title of the journal, separated from the article
title by the emdash (–), volume, number or issue in
parentheses (abbreviations “T.”, “Vol.”, “N.”, “Iss.”,
etc. are elided) followed by the colon and page numbers
(from – to). When an article has DOI (digital object
identifier), it should be added at the end of the entry.

Titles of the periodicals are cited by the standards
set in the second edition of Botanico-Periodicum-
Huntianum. Bibliographical entries for nonperiodical
editions should state the title of the edition, the year of
publication, city, and total number of pages (if the
whole book is cited) or the first and last page numbers
of the contribution in a collective volume. In this case,
title of the book is placed after the title of the article or
chapter and preceded by the remark “In:” (see exam-
ples). The references should be arranged in alphabeti-
cal order.

References is a list, where all Russian and foreign
literature cited in the text is mentioned. If an article,
originally published in Cyrillic, has a published alter-
native title in Latin script, authors’ names are translit-
erated and title is given as in publication. If there is no
previously published transliteration available, authors’
names, title of the article, full title of the journal or
other periodical, or a complete title of a book or a col-
lective volume are transliterated. After the title of the
article, translation of the title is given in square brack-
ets. For the nonperiodical editions the full name of the
city of publication should be provided. Foreign mate-
rials originally published in non-Latin scripts are given
in English translation. The language of the original
publication is stated at the end of reference in paren-
theses e.g. (In Russ.). The year of publication is given
after the authors’ names.

For Russian transliteration follow this chart:
а – a р – r
б – b с – s
в – v т – t
г – g у – u
д – d ф – f
е – e, ye (в начале слов, а также после
гласных и Ь, Ъ: yelnik, izmereniye, syezd)
х – kh
ё – e, ye (в начале слов, а также после
гласных и Ь, Ъ: obyem, vodoyem)
ц – ts
ж – zh ч – ch
з – z ш – sh
и – i щ – shch
й – y ъ – ’
к – k ы – y
л – l ь – ’ (sel’skokhozyaistvennyi)
м – m э – e
н – n ю – yu
о – o  я – ya
п – p
Combination of “кс” letters is transliterated as

“ks”, not “x”.
Reference patterns for “References” section
Articles in periodicals
Afonina O. M. 2011. The first record of Leptodon-

tium flexifolium (Pottiaceae, Bryophyta) for Arctic
Alaska. – Novosti Sistematiki Nizshikh Rastenii. 44:
267–275. (In Russ.)

Andreev M. P., Afonina O. M., Potemkin A. D. 1993.
Bryophytes and lichens of the Komsomolets and Bolshe-
vik islands (The Severnaya Zemlya Archipelago). – Bo-
tanicheskii Zhurnal. 78(2): 69–79. (In Russ.)

Popov M. G. 1948. Rod Erigeron v gorakh Srednei
Asii [Genus Erigeron in the mountains of Middle
Asia]. – Trudy Botanicheskogo Instituta Akademii
Nauk SSSR. 1(7): 7–44. (in Russ.)

Rassadina K. A. 1949. Species et formae novae Ce-
traria. – Botanicheskie Materialy Otdela Sporovykh
Rastenii Botanicheskogo Instituta im. V. L. Komarova
Akademii Nauk SSSR. 6: 9–14. (In Russ. and Latin).

Tamamschan S. G. 1944. K sistematike molochaev
Zakavkazya [On the systematics of Transcaucasian
spurges]. – Doklady Akademii Nauk Armyanskoi
SSR. 1–2: 43–47. (in Russ.)

Monographs, chapters and articles
in collective volumes

Grossheim А. А. 1940. Flora Kavkaza [Flora of
Caucasus]. T. 2. Baku. 284 p. (In Russ.)

Red data book of nature of the Leningrad region.
Vol. 2. Plants and Fungi. 2000. St. Petersburg. 672. (In
Russ. and Eng.)
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Fizicheskaya geografiya SSSR. 1966. [Physical
Geography of the USSR]. Moscow. 848 p. (in Russ.)

Antonov A. S. 2006. Genosystematica rastenii
[Plant Genotypes Systemics]. Moscow. 293 p. (in
Russ.)

Komarov V. L. Sem. Kiparisovye – Cupressaceae
F. W. Neger. 1934. In: Flora SSSR. T. 1. Moscow;
Leningrad. P. 173–195. (In Russ.)

Articles and conference abstracts

Mikhailova M. A. 2015. Reviziya tipovykh
obraztsov Sibiri i Dalnego Vostoka v Gerbarii BIN
RAN [Revision of type specimens from Siberia and
the Far East in the Herbarium of Komarov Botanical
Institute]. In: Botanicheskiye kollektsii – natsional-
noye dostoyaniye Rossii. Penza. P. 123–124. (In
Russ.)

Zaugolnova L. B., Platonova E. A. 1999. Podhody
k opredeleniyu korennykh tipov lesa [Approaches to
the definition of indigenous forest types]. In: Korenn-
yie lesa taezhnoy zony Evropy: sovremennoe sostoy-
anie i problemy sokhraneniya. Materialy mezhdun-
arodnoi nauchno-prakticheskoi konferentsii. Petroza-
vodsk. P. 9–16. (In Russ.)

Deposited scientific publications

Ryabkova К. А., Makarova I. I. 1991. Lishainiki
Subpolarnogo i Polarnogo Urala [Lichens of Sub-
polar and Polar Urals]. Sverdlovsk. 24 p. Deposited
in VINITI 31.01.91, N 2504–В91. (In Russ.)
Dissertations and authors’ abstracts of the dissertations

Afonina О. М. 2000. Brioflora Chukotki [Bryoflo-
ra of Chukotka]: Diss. … Doct. Sci St. Petersburg.
385 p. (In Russ.)

Lazkov G. A. 1994. Semeistvo Caryophyllaceae
Juss. vo f lore Kirgizii [Family Caryophyllaceae Juss.
in the f lora of Kirghizia]: Abstr. … Diss. Cand. Sci.].
St. Petersburg. 16 p. (In Russ.)

Internet resources
IUCN. 2010. The IUCN red list of threatened spe-

cies, version 2010.4. IUCN Red List Unit, Cambridge
U.K. http://www.iucnredlist.org/ (accessed: 19 May
2011).

Index Fungorum. 2008–2011.
http://www.indexfungorum.org

Tropicos.org. Missouri Botanical Garden. 27 Feb
2014. http://www.tropicos.org

Responsibility for the completeness and accuracy
of bibliographical references lies with the authors.

V. Editorial processing
The manuscripts complying with the scope of jour-

nal and accepted by the Editor are registered and sent
for external review. The authors may include the
names of people with whom they have a conflict of in-
terests. The reviewed articles are emailed back to the
authors for revision and improvement.

When revision of the manuscript is required, the
proof of the manuscript including response to the ref-
erees’ comments must be returned within 3 months of
receipt of the proof, otherwise the initial date of the
registration is changed for the actual date the revision
is received back. The decision to accept or reject a
manuscript is made by the Editor considering the ref-
erees’ opinion and taking into account scientific im-
portance and novelty of the presented materials.

The studies on the most current issues of botany or
containing novel information can be published out of
turn by a decision of the Editor.

The Editor of “Botanicheskii Zhurnal” reserves
the right to shorten and edit the manuscript.

Galley proofs are sent to the corresponding author
as *.pdf file by e-mail. Proofs should be checked for
printing mistakes and promptly returned (within
48 hours) by email. Only typesetting errors should be
corrected. Significant changes to the article as accept-
ed for publication are not allowed

If an article is rejected the authors will be notified.


