
RUSSIAN ACADEMY OF SCIENCE

BOTANICHESKII 
ZHURNAL

Volume 107

№ 9

MOSCOW 
2022



Founders:

RUSSIAN ACADEMY OF SCIENCES
BRANCH OF BIOLOGICAL SCIENCES RAS

RUSSIAN BOTANICAL SOCIETY

BOTANICHESKII ZHURNAL

Periodicity 12 issues a year
Founded in December 1916

Journal is published the algis of the Branch of Biological Sciences RAS

Editor-in-Chief
L. V. Averyanov, Doctor of Sciences (Biology)

EDITORIAL BOARD 
O. M. Afonina (Deputy Editor-in-Chief, Doctor of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia),
I. N. Safronova (Deputy Editor-in-Chief, Doctor of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia),
I. I. Shamrov (Deputy Editor-in-Chief, Doctor of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia),

D. S. Kessel (Executive Secretary, St. Petersburg, Russia),
N. V. Bityukova (Secretary, St. Petersburg, Russia),

O. G. Baranova (Doctor of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia),
S. Volis (PhD, Kunming, China),

A. V. Herman (Doctor of Sciences (Geology and Mineralogy), Moscow, Russia),
T. E. Darbayeva (Doctor of Sciences (Biology), Uralsk, Kazakhstan),
L. A. Dimeyeva (Doctor of Sciences (Biology), Almaty, Kazakhstan),

M. L. Kuzmina (PhD, Guelph, Canada),
M. V. Markov (Doctor of Sciences (Biology), Moscow, Russia),

T. A. Mikhaylova (Candidate of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia),
A. A. Oskolski (Doctor of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia; Johannesburg, RSA),

Z. Palice (PhD., Prùhonice, Czech Republic),
A. A. Pautov (Doctor of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia),

M. G. Pimenov (Doctor of Sciences (Biology), Moscow, Russia),
A. N. Sennikov (Candidate of Sciences (Biology), Helsinki, Finland),

D. D. Sokoloff (Doctor of Sciences (Biology), Moscow, Russia),
I. V. Sokolova (Candidate of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia),

A. K. Sytin (Doctor of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia),
M. J. Tikhodeeva (Candidate of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia)

A. C. Timonin (Doctor of Sciences (Biology), Moscow, Russia),
V. S. Shneyer (Doctor of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia),
G. P. Yakovlev (Doctor of Sciences (Biology), St. Petersburg, Russia)

Managing editor M. O. Gongalskaya 
Executive editor of the issue O. M. Afonina

E-mail: botzhurn@mail.ru, mari.gongalskaya@gmail.com

Moscow 

2022

© Russian Academy of Sciences, 2022 
© Compilation Editorial board 

of “Botanicheskii Zhurnal”, 2022



СОДЕРЖАНИЕ

Том 107, номер 9, 2022

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

Мхи Авамской тундры (Южный Таймыр)

Е. Д. Лапшина, Г. Н. Ганасевич, О. В. Лавриненко, О. М. Афонина 825

Палеофитогеография Сибирской флористической области 
во второй половине средней юры и в поздней юре

А. И. Киричкова, Е. И. Костина, Н. В. Носова 848

Структурное разнообразие устьичных и перистоматических колец

А. А. Паутов, Ю. О. Сапач, Г. Р. Трухманова, О. В. Яковлева, 
Е. Г. Крылова, И. А. Паутова 869

Строение апикальных меристем побегов и особенности 
ультраструктуры их клеток у плауновидных и папоротниковидных

М. А. Романова, О. В. Яковлева, А. И. Максимова (Евкайкина),
А. Н. Иванова, В. В. Домашкина 885

СООБЩЕНИЯ

Saccharina latissima (Ochrophyta, Laminariales) в Прикамчатских водах:
экологические особенности, распространение и молекулярная филогения

Т. А. Клочкова, А. В. Климова, Г. Х. Ким, Н. Г. Клочкова 906

СИСТЕМАТИЧЕСКИЕ ОБЗОРЫ И НОВЫЕ ТАКСОНЫ

Aulacoseira makarovae (Bacillariophyta) – новый вид из России

С. И. Генкал, И. С. Трифонова, Е. В. Лепская 917

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

Новые находки для лихенобиоты Дагестана

А. Б. Исмаилов 926

Первая достоверная находка Cypripedium shanxiense (Orchidaceae) 
в Амурской области

Т. Н. Веклич, Н. А. Кочунова 931

Указатель новых названий растений 936



Contents

Vol. 107, No. 9, 2022

ORIGINAL ARTICLES

Mosses of Avam tundra (South Taimyr)

E. D. Lapshina, G. N. Ganasevich, O. V. Lavrinenko, O. M. Afonina 825

Palaeophytogeography of the Siberian palaeofloristic region
in the second half of the Middle Urassic and in the Late Jurassic

A. I. Kiritchkova, E. I. Kostina, N. V. Nosova 848

Structural diversity of stomatal rings and peristomatal rims

A. A. Pautov, Yu. O. Sapach, G. R. Truchmanova, O. V. Yakovleva, 
E. G. Krylova, I. A. Pautova 869

Structure of shoot apical meristems and peculiarities of ultrastructure
of their cells in lycophytes and ferns

M. A. Romanova, O. V. Yakovleva, A. I. Maximova (Evkaykina), 
A. N. Ivanova, V. V. Domashkina 885

COMMUNICATIONS

Saccharina latissima (Ochrophyta, Laminariales) from Kamchatka waters: 
ecology, distribution and molecular phylogeny

T. A. Klochkova, A. V. Klimova, G. H. Kim, N. G. Klochkova 906

SYSTEMATIC REVIEWS AND NEW TAXA

Aulacoseira makarovae (Bacillariophyta), a new species from Russia

S. I. Genkal, I. S. Trifonova, E. V. Lepskaya 917

FLORISTIC RECORDS

New records for lichen biota of Dagestan

A. B. Ismailov 926

First reliable record of Cypripedium shanxiense (Orchidaceae) in Amur Region

T. N. Veklich, N. A. Kochunova 931

Index to new plant names 936



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2022, том 107, № 9, с. 825–847

825

МХИ АВАМСКОЙ ТУНДРЫ (ЮЖНЫЙ ТАЙМЫР)
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В статье представлены результаты определения коллекции мхов, собранных на юге Северо-Сибир-
ской низменности в южной части п-ова Таймыр, в среднем течение р. Дудыпты (70.5–71.5° N и
90.5°–95.0° E). Район исследования, известный под названием Авамской тундры, охватывает под-
зоны северных лиственничных редколесий и южных тундр Средней Сибири.

Сборы мхов проводили на трех ключевых участках: I – Нерпалах, II – Батайка, III – Кыстыктах с
23 июля по 9 августа 2021 г. Всего было собрано и определено около 5000 образцов мхов и составлен
аннотированный список, включающий 179 видов с указанием предпочитаемых типов сооб-
ществ/местообитаний в порядке убывания встречаемости. Число зарегистрированных видов в пре-
делах изученных ключевых участков приводится в Приложении.

Наибольшее разнообразие видов отмечено на участке Батайка, где зарегистрировано 140 видов
мхов. На участке Кыстыктах выявлено 125 видов, Нерпалах – 111. Коэффициент сходства трех срав-
ниваемых между собой локальных бриофлор варьирует в пределах 0.68–0.74.

Флора мхов Авамской тундры является типичной для равнинных территорий тундровой зоны Тай-
мыра. По числу видов локальная бриофлора каждого из участков сопоставима с хорошо изученной
ранее бриофлорой пос. Кресты в устье р. Дудыпта (подзона южных тундр) (Kannukene, Matveyeva,
1986).

Наибольший вклад в разнообразие мхов вносят местообитания зональных тундровых сообществ с
пятнами голого суглинка и кустарничково-разнотравно-моховые сообщества на крутых склонах до-
лин рек и ручьев южной экспозиции (луговины) с разрывами в дернине, где поселяются многие ред-
кие мхи.

Впервые для п-ова Таймыр приведены четыре вида – Meesia hexasticha, Niphotrichum elongatum,
Oncophorus integerrimus, Sphagnum inexspectatum. Редко встречаются Aloina brevirostris, Amblystegi-
um serpens, Aplodon wormskioldii, Arctoa fulvella, Distichium inclinatum, Encalypta longicolla, Meesia minor,
Schistidium sordidum, Stegonia pilifera, Stereodon subimponens, Tomentypnum vittii.

Сравнительно редкими в Авамской тундре являются и многие обычные бореальные лесные и болот-
ные виды – Brachythecium salebrosum, Dicranum fuscescens, Helodium blandowii, Ptilium crista-castrensis,
Sciuro-hypnum reflexum, Sphagnum angustifolium, S. girgensohnii, S. majus, S. russowii.

Особенностью изученной флоры мхов является большое разнообразие видов рода Sphagnum (22),
среди которых выявлен целый ряд редких – Sphagnum alaskense, S. arcticum, S. inexpectatum, S. mirum.
Повсеместно в подзоне южных тундр встречается Sphagnum orientale, которому нередко сопутствует
S. beringiense. На нескольких болотных массивах отмечены Sphagnum perfoliatum и S. steerei.

Ключевые слова: бриофлора, видовое разнообразие, распространение, экология, фитоценология,
Таймыр, Россия

DOI: 10.31857/S0006813622090071
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Флора мхов Таймыра к настоящему времени
является одной из наиболее изученных в Россий-
ской Арктике и Гипоарктике. Значительная часть
публикаций посвящена бриофлоре арктической
части полуострова (Arnell, 1918; Savicz-Lyubitska-
ya, Abramova, 1954; Blagodatskikh, 1972, 1973а, b;
1978; Blagodatskikh et al., 1979a, b; Afonina, 1978,
2004; Kannukene, Matveyeva, 1996; Fedosov, Igna-
tova, 2005; Fedosov, Afonina, 2009). Сведения о
бриофлоре западной гипоарктической части Тай-
мыра содержатся в нескольких работах (Lindberg,
Arnell, 1890; Kannukene, Matveyeva, 1986; Czer-
nyadjeva, 1990). Большой вклад в изучение и обоб-
щение всех накопленных материалов по брио-
флоре полуострова внес В.Э. Федосов. Им де-
тально изучена флора мхов юго-восточного Тай-
мыра в пределах Анабарского плато (Fedosov
et al., 2011; Fedosov, 2014).

В центральной части южного Таймыра целе-
направленных бриологических исследований до
настоящего времени не проводилось. Наиболее
близкой из изученных локальных флор мхов яв-
ляется бриофлора окрестностей пос. Кресты, рас-
положенного в подзоне южных тундр Таймыра в
устье р. Дудыпты. Аннотированный список этой
достаточно полно выявленной локальной брио-

флоры, которая изучалась тщательно в течение
трех лет (1975–1977), включает 141 вид (Kan-
nukene, Matveyeva, 1986).

В данной статье представлены результаты об-
работки коллекции мхов, собранных в 2021 г. в
районе, известном под названием Авамской
тундры в среднем течении р. Дудыпты, которые в
значительной мере дополняют сведения о разно-
образии мхов, частоте их встречаемости, эколо-
гии и особенностях распространения в централь-
ной части южного Таймыра.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Изучение бриофлоры проведено в ходе ком-
плексных геоботанических и ландшафтно-эколо-
гических исследований на трех ключевых участ-
ках: I – Нерпалах, II – Батайка, III – Кыстыктах
(рис. 1).

Участок Нерпалах (71°03'–71°04'N, 93°41'–
93°44'E) расположен в верховьях руч. Нерпалах
(бассейн р. Хета) на водоразделе между реками
Хета и Авам (бассейн р. Дудыпты) в полосе лист-
венничной лесотундры и захватывает южные от-
роги возвышенности Малый Камень (песчаные

Рис. 1. Район исследования. Ключевые участки: I – Нерпалах, II – Батайка, III – Кыстыктах.
Fig. 1. Study area. Key sites: I – Nerpalakh, II – Bataika, III – Kystyktakh.
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холмы с аккумулированным на поверхности ка-
менистым материалом) (рис. 2a).

Участок Батайка (71°12'–71°13'N, 92°35'–
92°41'E) находится в среднем течении р. Дудып-
ты, на участке между устьями рек Батайка и Авам
в подзоне южных тундр (рис. 2b).

Участок Кыстыктах (70°56'–70°58'N, 91°14'–
91°19'E) расположен несколько ниже по течению
р. Дудыпты, недалеко от устья р. Кыстыктах, в
подзоне южных тундр.

Полевые маршруты прокладывали таким об-
разом, чтобы охватить все разнообразие типов
ландшафтов (долины рек, склоны коренных бе-
регов, пологие суглинистые террасы, возвышен-
ные песчаные гривы и холмы) и растительности.

При выполнении геоботанических описаний
большое внимание уделяли тщательному выявле-
нию мохообразных, для чего на каждой геобота-
нической площадке проводили сборы бриофитов
для их последующего определения и уточнения в
лабораторных условиях.

Рис. 2. Ландшафты ключевых участков (общий вид с вертолета): а – Нерпалах, b – Батайка.
Fig. 2. Landscapes of key sites (general view from helicopter): a – Nerpalakh, b – Bataika.

(b)

(a)
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Всего выполнено 400 геоботанических описа-
ний с полным выявлением видового состава мо-
хообразных; в 42 точках, приуроченных к берегам
рек, озер, обнаженным субстратам моренных
холмов, сборы мхов проводили без описания рас-
тительности. Географические координаты опре-
деляли с помощью спутникового навигатора
(GPS).

Всего с 23 июля по 9 августа 2021 г. было со-
брано около 5000 образцов мхов. Все образцы,
собранные Е.Д. Лапшиной и Г.Н. Ганасевич,
хранятся в биологической коллекции Югорско-
го государственного университета, г. Ханты-
Мансийск (YSU), часть дублетов проверены и пе-
реданы в бриологический гербарий Ботаническо-
го института РАН (LE), там же хранятся образцы,
собранные О.В. Лавриненко, определены
О.М. Афониной.

При сравнении бриофлор ключевых участков
использовали коэффициент сходства Серенсена-
Чекановского, рассчитанный как число общих
видов мхов к среднему арифметическому числу
видов в двух списках (Shmidt, 1980).

Названия мхов даны по “Списку мхов Восточ-
ной Европы и Северной Азии” (Ignatov et al.,
2006) и “Anannotated checklist of bryophytes of Eu-
rope, Macaronesia and Cyprus” (Hodgetts et al.,
2020) с учетом последних таксономических обра-
боток, включая Флору мхов России (Ignatov et al.,
2017, 2018, 2020, 2022), сосудистых растений – по
Н.А. Секретаревой (Sekretareva, 2004).

КРАТКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЙ

Район исследования расположен на юге Севе-
ро-Сибирской низменности в южной части п-ова
Таймыр, севернее плато Путорана (70.5–71.5° N и
90.5–95.0° E). Административно территория вхо-
дит в состав Таймырского Долгано-Ненецкого
района Красноярского края. В ботанико-геогра-
фическом отношении район исследования охва-
тывает экотон лесотундры (подзоны северных
лиственничных редколесий) и южных тундр
Средней Сибири.

Климат суровый, континентальный, опреде-
ляющий повсеместное распространение много-
летней мерзлоты. Среднегодовая температура
воздуха –12°С, средняя температура самого хо-
лодного месяца (января) –30°C. Холодный период
с устойчивыми отрицательными среднемесячными
температурами длится около 8 месяцев с октября по
май. Лето относительно теплое, но короткое. Без-
морозный период – от 50 до 70 дней. Средняя тем-
пература самого теплого месяца (июля) +12°C. Го-
довое количество осадков в среднем 350 мм. Основ-

ная часть их выпадает летом, на холодный период
приходится от 20 до 40 мм.

Рельеф преимущественно денудационный,
поверхность изрезана густой сетью речных долин.
Низменные аллювиальные и озерно-ледниковые
равнины с большим числом термокарстовых озер
и хасыреев (спущенные озера) сложены песками
и суглинками, местами сильно заболочены. Ре-
льеф возвышенных моренных равнин волни-
стый, пологохолмистый, иногда грядообразный с
высотой холмов местами до 200 м над ур. м.

Повсеместное распространение многолетней
мерзлоты обусловливает широкое распростране-
ние форм криогенного рельефа, с которым связа-
на комплексность и мозаичность растительного
покрова.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Все многообразие природных ландшафтов и ме-
стообитаний, определяющих особенности распре-
деления и ценотической приуроченности видов
мхов, мы отнесли к нескольким основным типам.

Лиственничные редколесья и ерники. Лист-
венничные редколесья из Larix sibirica с хорошо
выраженным (40–70%) кустарниковым ярусом из
Betula nana широко распространены в лесотундре
и описаны на юго-востоке изученного района
(Нерпалах), где они развиваются на плоских и
слабо наклоненных поверхностях водоразделов
на высоких коренных террасах с суглинистыми
почвами (рис. 3а). Зеленомошные ерники отли-
чает отсутствие лиственницы, более густой ку-
старниковый ярус (покрытие 80–90%), в котором
господствует Betula nana, и невысокое обилие
трав и кустарничков. Моховой покров (80–90%)
по общему видовому составу мало отличается от
такового в лиственничных редколесьях.

Тундры. Зональные пятнистые осоково-ку-
старничково-моховые тундры с участием дриады
Dryas spp. распространены на суглинистых почвах
плакорных местообитаний (рис. 3b). Пятна су-
глинка частично заросшие, реже голые, занима-
ют 10–40% площади. В аналогичных местообита-
ниях на почвах более легкого механического со-
става развиваются осоковые (Carex bigelowii subsp.
arctisibirica) мохово-лишайниковые и лишайни-
ково-моховые тундры, которые отличаются го-
могенной структурой, отсутствием пятен голого
грунта и более бедным видовым составом мхов.
На слабо дренированных поверхностях водораз-
дельных пространств и тяжелых суглинках широ-
кое распространение имеют кочкарные пушице-
вые кустарничково-лишайниково-моховые тунд-
ры с доминированием Eriophorum vaginatum (50–
70%) (рис. 3c), формирующей крупные (25–50 см
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в диам. и 15–20 см выс.) кочки, все пространство
между которыми заполнено гипновыми и сфаг-
новыми мхами (общее покрытие варьирует от 25
до 50%). Хорошо дренированные и обдуваемые
местообитания с песчаными почвами заняты ку-
старничково-лишайниковыми тундрами, в кото-
рых мхи малозаметны (покрытие 3–10%).

Болота представлены разнообразными низин-
ными, переходными и верховыми сообществами,
которые различаются по типу водно-минераль-
ного питания, определяющему особенности их
структуры и флористического состава.

Осоково-гипновые сообщества с доминирова-
нием в травяном ярусе Carex rotundata, C. chordor-
rhiza, C. rariflora сравнительно широко распро-
странены на богатых суглинистых грунтах в юж-
ных тундрах (рис. 3d). Они встречаются в
хасыреях и за их пределами, формируя сплавины
вокруг зарастающих термокарстовых озер (участ-
ки Батайка, Кыстыктах), реже в основании скло-
нов песчаных холмов в местах выхода на поверх-
ность грунтовых вод (Нерпалах). Особую группу
низинных болот умеренно богатого питания
представляют осоково-гипновые сообщества в
основе из Carex aquatilis subsp. stans и видов рода
Warnstorfia spp., в основном W. pseudostraminea.
Они развиваются в зоне регулярного затопления
вокруг крупных озер и в термокарстовых просад-
ках среди тундрово-болотных комплексов.

Болота переходные представлены разнообраз-
ными осоково-сфагновыми и кустарниково (Salix
spp., Betula nana)-осоково-моховыми сообще-
ствами c доминированием Carex aquatilis subsp.
stans (рис. 3е), которые развиваются в приозерных
депрессиях, занимают большие площади на месте
хасыреев, а также встречаются небольшими фраг-
ментами в термокарстовых просадках среди тунд-
рово-болотных комплексов и плоскобугристых
болот. В сообществах с хорошо выраженным ку-
старниковым ярусом из низкорослых ив и Betula
nana моховой покров более разнообразный, в нем
в разном соотношении участвуют виды гипновых
и сфагновых мхов.

Болота верховые повсеместно встречаются на
равнинных территориях юга Таймыра. Олиго-
трофные багульниково-пушицево-сфагновые,
багульниково-морошково-сфагновые сообще-
ства входят в состав плоскобугристых болот
(рис. 3f) и разнообразных тундрово-болотных
комплексов, где развиваются на плоских мерзлых
участках или слегка выпуклых торфяных буграх, а
также занимают обширные пространства в осно-
вании пологих склонов, занятых кочкарными
тундрами. В молодых, неглубоких термокарсто-
вых просадках (мочажинах) среди мерзлых тор-
фяных бугров и в обводненных канавах вытяну-

той формы в плоскобугристых и деградирующих
плоскобугристо-полигональных комплексах раз-
виваются олиготрофные пушицево (Eriophorum
russeolum)-сфагновые и осоково (Carex rotundata)-
пушицево-сфагновые сообщества с доминирова-
нием Sphagnum balticum в моховом покрове.

Заросли ольховника. В лесотундре (Нерпалах)
Alnus fruticosa нередко формирует кустарниковый
ярус в лиственничных кустарничково-зелено-
мошных редколесьях, который не оказывает за-
метного влияния на видовой состав мохового по-
крова. В подзоне южных тундр (Батайка и Кы-
стыктах) заросли ольховника развиты по крутым
склонам коренных берегов рек или формируют
неширокие (5–10 м) полосы вдоль основания
склонов. Напочвенный покров их пятнистого
сложения, представлен лесными и болотными
видами мхов.

Пойменные ивняки, образованные преиму-
щественно ивой шерстистой Salix lanata (1.0–
2.2 м выс., 50–80% покрытие), формируются в
поймах рек на аллювии, испытывая регулярное
затопление в половодье. При сокращении часто-
ты и длительности затопления на высоких цен-
тральных частях пойм под ивами развивается
сплошной и многовидовой моховой покров, в ко-
тором сочетаются лесные и болотные мхи.

Склоны речных долин и логов (рис. 3g) разной
экспозиции и крутизны представляют особый
тип местообитаний, на которых развиваются раз-
нотравные луговины и мохово-травяно-кустар-
ничковые сообщества. Нигде не занимая боль-
ших площадей, они широко распространены и
отличаются наиболее высоким видовым разнооб-
разием мхов.

Нивальные сообщества. Нивальные ивково
(Salix polaris)-разнотравно-моховые сообщества
формируются в основании и нижних частях кру-
тых склонов логов северной экспозиции, где за-
частую до начала августа задерживается снежный
покров. Покрытие мохообразных составляет 40–
100%.

Слабо задернованные субстраты моренных
холмов. На выпуклых вершинах песчаных холмов
(Нерпалах), где на поверхности аккумулирован
каменистый материал, слабо сомкнутый покров
образуют редкие криофитно-степные и горно-лу-
говые травянистые растения и дерновинки мхов,
которые растут на песке между камнями (рис. 3h).

Берега рек. Территория Авамской тундры име-
ет довольно густую речную сеть и сильно заозере-
на. Песчаные, заиленные и галечниковые берега
водотоков и водоемов зарастают мхами, устойчи-
выми к регулярному затоплению.

В ходе геоботанических и ландшафтно-эколо-
гических исследований, проведенных на трех
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Рис. 3. Основные типы местообитаний мхов: a – лиственничное редколесье ерниково-зеленомошное, b – осоково-ку-
старничково-моховая тундра с голыми пятнами суглинка, c – кочкарная кустарничково-пушицево (Eriophorum vagi-
natum)-сфагновая тундра, d – осоково-гипновое (Scorpidium revolvens) болото, e – кустарниково (Salix spp., Betula
nana)-осоково-моховое болото в обширном заторфованном хасырее (на месте спущенного термокарстового озера),
f – сочетание плоских мерзлых торфяных бугров и осоково-моховых мочажин в плоскобугристом комплексе, g – раз-
нотравно-злаковый луг на пологом склоне северной экспозиции, h – лишайниково-тимьяново-разнотравное сооб-
щество на вершине песчаного холма.
Fig. 3. Main types of habitats of mosses: a – dwarf birch (ernik)-green moss larch sparse forest, b – sedge-dwarf shrub-moss tun-
dra with bare patches of loam, c – dwarf shrub-cotton grass (Eriophorum vaginatum) tussock-Sphagnum moss tundra, d – sedge-
hypnum (Scorpidium revolvens) fen, e – shrubby (Salix spp., Betula nana)-sedge-moss mire in the vast peaty “khasyrey” (drained
thermokarst lake area), f – combination of f lat mounds and sedge-moss hollows in the f lat-palsa mire complex, g – herb-grass
meadow on the gentle slope of the northern exposure, h – lichen-Thymus sp.-grass community on the top of sandy hill.

(b)

(a)

(d)

(c)

ключевых участках (Нерпалах, Батайка, Кыстык-
тах), во флоре мхов Авамской тундры выявлено
179 видов. Аннотированный список видов дан
ниже в алфавитном порядке. Для ряда видов, на-
звания которых изменились в последнее время,
приведены синонимы и краткие комментарии.
Аннотация включает встречаемость вида в преде-
лах каждого из трех ключевых участков (I – Нер-
палах, II – Батайка, III – Кыстыктах) и предпо-
читаемые типы сообществ/местообитаний в по-
рядке убывания частоты встречаемости. Для

видов, обнаруженных не более трех раз, цитиру-
ются этикетки. Встречаемость в пределах ключе-
вого участка оценена по шкале: Un – вид встре-
чен 1 раз, R – редко (2–4 раза), Sp – спорадично
(5–9 раз), Fr – часто (10 и более раз).

АННОТИРОВАННЫЙ СПИСОК

Abietinella abietina (Hedw.) M. Fleisch. – Un I;
R II, III: мохово-травяно-кустарничковые сооб-
щества на сухих склонах южной экспозиции,
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лиственничные редколесья мохово-лишайнико-
вые.

Aloina brevirostris (Hook. et Grev.) Kindb. – R III:
разнотравная луговина на склоне южной экспо-
зиции (70.94639°N, 91.25592°E), 06.08.2021,
Лавриненко; слабо задернованный эрозионный
участок склона коренного берега р. Кыстыктах
(70.94797°N, 91.26497°E; 70.94803°N, 91.26672°E),
09.08.2021, Лавриненко. Довольно редкий аркто-
монтанный кальцефильный вид.

Amblystegium serpens (Hedw.) Schimp. – Un II:
ивово-ерниково-сфагновое (Sphagnum teres) сооб-
щество на пологом склоне в долине ручья
(71.22396°N, 92.66496°E), 02.08.2021, Лапшина.

Aplodon wormskioldii (Hornem.) R. Br. – R II:
осоково (Carex aquatilis subsp. stans)-гипново-
сфагновое сообщество (71.22400°N, 92.66161°E),
28.07.2021, Лапшина; осоково (Carex rotundata)-
гипновая мочажина в бугристо-топяном ком-

плексе (71.20575°N, 92.59337°E), 01.08.2021, Лап-
шина. Арктический вид, обычно растет на разла-
гающихся трупах леммингов и экскрементах жи-
вотных на болотах и в сырых полигональных
тундрах.

Aquilonium plicatulum (Lindb.) Hedenäs, Schlesak
et D. Quandt (Stereodon plicatulus Lindb.) – Sp I, II,
III: кустарниково-осоково-моховые и кочкарные
пушицевые кустарничково-лишайниково-мохо-
вые тундры, заросли тундровых кустарников, ре-
же кустарничково-сфагновые сообщества на тор-
фяных буграх. Согласно последним молекуляр-
но-филогенетическим исследованиям Stereodon
plicatulus Lindb. (Hypnum plicatulum (Lindb.) A. Jae-
ger) был выделен в самостоятельный род Aquiloni-
um Hedenäs, Schlesak, D. Quandt (Schlesak et al.,
2018).

Arctoa fulvella (Dicks.) Bruch et Schimp. – Un I:
осоково (Carex rariflora)-моховое сообщество по

Рис. 3. Окончание.

(f)

(e)

(h)

(g)
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краю озера (71.05174°N, 93.69656°E), 23.07.2021,
Лапшина.

Aulacomnium palustre (Hedw.) Schwägr. – Fr I, II,
III: лиственничные редколесья, заболоченные
тундры, моховые болота, заросли кустарников.

A. turgidum (Wahlenb.) Schwägr. – Fr I, II, III:
лиственничные редколесья, различные типы
тундр и болот, заросли кустарников.

Bartramia ithyphylla Brid. – Un III: верхняя
часть крутого склона коренного берега р. Кы-
стыктах юго-восточной экспозиции (71.22400°N,
92.66161°E), 04.08.2021, Лапшина. Весьма обыч-
ный в Арктике арктомонтанный вид, но на иссле-
дованной территории встречен только один раз.
Очень редкая встречаемость вида отмечена также
для окрестностей пос. Кресты (Западный Тай-
мыр) (Kannukene, Matveyeva, 1986). Как редкий
вид приводится для флоры мхов низовьев р. Чуго-
рьяха (Гыданский полуостров) (Czernyadjeva,
1994).

Brachythecium albicans (Hedw.) Schimp. – Un I;
R II: разнотравно-злаковая луговина на склоне к
долине руч. Нерпалах южной экспозиции
(71.05872°N, 93.71269°E), 24.07.2021, Лавриненко;
верхняя часть крутого склона коренного берега
р. Дудыпты (71.218337°N, 92.650181°E), 04.08.2021,
Лапшина; ерниково-разнотравное сообщество в
распадке на юго-восточном крутом склоне
(70.94341°N, 91.24123°E), 08.08.2021, Лапшина.

B. cirrosum (Schwägr.) Schimp. – Un II: кустар-
ничково-осоково-гипновое заболоченное сооб-
щество в притеррасной части поймы р. Дудыпты
(71.21791°N, 92.64832°E), 31.07.2021, Лапшина.

B. mildeanum (Schimp.) Schimp. – Sp I, II, III:
сырые луговины, заросли ивняков и ольховника в
долинах рек и ручьев.

B. salebrosum (F. Weber et D. Mohr) Schimp. –
Un I, II; R III: заросли ольховника на склонах в
долинах рек и ручьев.

B. turgidum (Hartm.) Kindb. – R I; Un III: травя-
но-моховые сообщества на склонах в речных до-
линах.

Brideliella demetrii (Renauld et Cardot) Fedosov,
M. Stech et Ignatov (Oncophorus demetrii (Renauld et
Cardot) Hedenäs) – Sp I, III; Fr II: осоково-гипно-
вые болота, кустарниково-осоково-моховые за-
болоченные тундры. Два вида, ранее относимые к
роду Oncophorus – O. demetrii и O. wahlenbergii
(Hedenäs, 2018), недавно были помещены в новый
описанный род Brideliella (Fedosov et al., 2021).

B. wahlenbergii (Brid.) Fedosov, M. Stech et Igna-
tov (Oncophorus wahlenbergii Brid.) – R I, II; Un III:
Осоково-гипновые и кустарничково-осоково-

сфагновые болота, ерниково-осоковые сообще-
ства.

Bryoerythrophyllum recurvirostrum (Hedw.) P.C.
Chen – Un I; R II; F III: пятнистые кустарничко-
во-осоково-моховые тундры, на пятнах голого
грунта; травяно-моховые сообщества на склонах
речных долин, в нишах на голой почве.

Bryum algovicum Sendtn. ex Müll. Hal. – Un I: ли-
шайниково-разнотравная группировка на вер-
шине песчаного моренного холма с аккумулиро-
ванным на поверхности каменистым материалом
(71.05627°N, 93.72053°E), 26.07.2021, Лавриненко.

B. arcticum (R. Br.) Bruch et Schimp. – Un II:
осоково (Carex aquatilis subsp. stans)-вейниково-
моховое сообщество в мочажине в тундрово-бо-
лотном комплексе (71.22749°N, 92.65871°E),
02.08.2021, Ганасевич.

B. caespiticium Hedw. – Un II; R III:, травяно-
моховые сообщества на сухих склонах южной
экспозиции в речных долинах.

B. cyclophyllum (Schwägr.) Bruch et Schimp. – Un
II: пойма р. Дудыпты, берег термокарстового озе-
ра (71.21641°N, 92.65125°E), 31.07.2021, Лапшина.

B. elegans Nees – Un I, III: луговина среди ер-
ника на склоне в долине ручья, под уступом
(71.05772°N, 93.70914°E), 24.07.2021, Лапшина; за-
росли ольховника (70.94761°N, 91.31258°E),
07.08.2021, Лавриненко.

B. neodamense Itzigs. – R II, Sp III: осоково-
гипновые болота, в виде незначительной приме-
си среди других мхов.

B. pallens Sw. ex anon. – Un I; R III: берега рек и
ручьев, на голой почве.

B. pseudotriquetrum (Hedw.) P. Gaertn., B. Mey. et
Scherb. – Fr I, II, III: заболоченные лиственнич-
ные редколесья и заросли кустарников, осоково-
гипновые болота.

B. rutilans Brid. – Un III: заросли Arctophila fulva
на берегу реки (70.94694°N, 91.25961°E),
06.08.2021, Лавриненко.

B. wrightii Sull. et Lesq. – R II, Un III: пятнистые
кустарничково-осоково-моховые тундры, на пят-
нах голого грунта. Арктический кальцефильный
вид.

Bucklandiella microcarpa (Hedw.) Bedn.-Ochyra
et Ochyra – Un I: галечниковая отмель на левом
берегу р. Нерпалах (71.05289°N, 93.72134°E),
25.07.2021, Лапшина.

Calliergon cordifolium (Hedw.) Kindb. – R I, II:
ивняки в долинах рек, берега рек и ручьев.

C. giganteum (Schimp.) Kindb. subsp. sibiricum
Ignatova et Czernyadjeva – Un I, III; R II: термокар-
стовые просадки в тундре, осоково-гипновые бо-
лота. Новый подвид C. giganteum subsp. sibiricum,
описанный в результате проведенной ревизии ро-
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да Calliergon, распространен в азиатской части
России, в то время как типовой имеет преимуще-
ственное распространение в европейской части
России и встречается также в Западной и Южной
Сибири и на Дальнем Востоке (Ignatova et al.,
2021).

C. richardsonii (Mitt.) Kindb. – Sp I, III; Fr II:
осоково-гипновые и кустарниково-осоково-мо-
ховые болота.

Calliergonella lindbergii (Mitt.) Hedenäs – Sp I,
II: регулярно заливаемые берега рек и ручьев, за-
росли ивняков.

Campylium bambergeri (Schimp.) Hedenäs, Schle-
sak et D. Quandt (Stereodon bambergeri (Schimp.)
Lindb.) – Un II: пятнистая кустарничково-осоко-
во-моховая тундра, на пятнах грунта (71.21723°N,
92.67318°E), 30.07.2021, Ганасевич.

C. longicuspis (Lindb. et Arnell) Hedenäs – R II:
плоская западина в кустарничково-осоково (Car-
ex bigelowii subsp. arctosibirica)-моховой тундре, в
дерновине Drepanocladus brevifolium (71.22054°N,
92.65468°E), 28.07.2021, Лапшина; пятнистая ку-
старниково-осоково-моховая тундра, на глини-
стых пятнах (71.21661°N, 92.67673°E) 30.07.2021,
Лапшина; такое же местообитание (71.21714°N,
92.67183°E), 30.07.2021, Лавриненко. Редкий вид,
встречается в России, в основном, в Арктике –
Новая Земля, Таймыр, Анабарское плато, Поляр-
ный Урал, Чукотка и в горах – Якутия, Алтай (Ig-
natov et al., 2022).

C. stellatum (Hedw.) C.E.O. Jensen – R I; Fr II; Sp
III: осоково-гипновые болота, среди других мхов.

Catoscopium nigritum (Hedw.) Brid. – Un I; R II,
III: кустарничково-осоково-моховые и мохово-
лишайниковые тундры.

Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid. – Sp I, II;
Fr III: сухие склоны южной экспозиции, реже ку-
старничково-мохово-лишайниковые тундры и
лиственничные редколесья.

Cinclidium arcticum (Bruch et Schimp.) Schimp. –
Un I, II: пушицево-осоково-гипновое болото на
пологом склоне холма (71.05564°N, 93.72271°E),
26.07.2021, Лапшина; пятнистая кустарниково-
осоково-моховая тундра (71.21775°N, 92.67146°E),
29.07.2021, Лапшина.

C. latifolium Lindb. – R II: осоково-гипновые и
кустарниково-осоково-моховые болотные сооб-
щества в хасыреях и поймах рек.

C. stygium Sw. – R I; Un III: осоково-гипновые
присклоновые болота богатого грунтового пита-
ния.

C. subrotundum Lindb. – Fr I, II, III: осоково-
гипновые и кустарниково-осоково-гипновые бо-
лота.

Climacium dendroides (Hedw.) F. Weber et
D. Mohr – Sp II: заросли кустарниковых ив и оль-
ховника в долине р. Дудыпты.

Conostomum tetragonum (Hedw.) Lindb. – R I, II,
III: пятнистые кустарничково-осоково-моховые
тундры, на голых пятнах.

Cynodontium tenellum (Schimp.) Limpr. – Un III:
верхняя часть склона коренного берега р. Кы-
стыктах юго-восточной экспозиции (71.22400°N,
92.66161°E), 04.08.2021, Лапшина.

Cyrtomnium hymenophylloides (Huebener) T.J.
Kop. – Un II: кустарниково-осоково-лишайни-
ково-моховая тундра (71.21358 °N, 92.68612 °E),
30.07.2021, Ганасевич.

Dicranella cerviculata (Hedw.) Schimp. – R I, III:
мерзлые торфяные бугры в плоскобугристых бо-
лотных комплексах, на голом торфе.

D. crispa (Hedw.) Schimp. – Un II: ивняк в доли-
не ручья (71.22175°N, 92.67122°E), 02.08.2021,
Лавриненко.

D. grevilleana (Brid.) Schimp. – Un I, III: лист-
венничное редколесье кустарниково-зеленомош-
но-лишайниковое (71.04603°N, 93.72135°E),
25.07.2021, Лапшина; кочкарная пушицевая ку-
старничково-лишайниково-моховая тундра
(70.95229°N, 91.25443°E), 05.08.2021, Лапшина.

D. heteromalla (Hedw.) Schimp. – R II: ивово
(Salix reptans)-моховые тундры в пойме р. Дудып-
ты, на глинистых пятнах.

D. humilis R. Ruthe – Un III: кочкарная пуши-
цевая кустарничково-сфагновая тундра, на гли-
нистых пятнах (70.95215°N, 91.25641°E),
05.08.2021, Лапшина.

D. subulata (Hedw.) Schimp. – R II; Un III: ку-
старничково-осоково-моховые и кочкарные пу-
шицевые кустарничково-лишайниково-моховые
тундры, на глинистых пятнах.

D. acutifolium (Lindb. et Arnell) C.E.O. Jensen ex
I.J. Weinm. – Fr I, II; Sp III: лиственничные ред-
колесья, заросли ольховника, кустарничково-мо-
ховые тундры и ерники.

D. bonjeanii De Not. – Un II: разреженный осо-
ково (Carex bigelowii subsp. arctisibirica)-гипновый
ерник, в напочвенном покрове вместе с
D. acutifolium (70.22510°N, 92.66573°E), 02.08.2021,
Лапшина.

D. elongatum Schleich. ex Schwägr. – Fr I, II, III:
кустарничково-сфагновые сообщества на мерз-
лых торфяных буграх, осоково-кустарниково-мо-
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ховые и мохово-лишайниковые тундры, заросли
кустарников, лиственничные редколесья.

D. flexicaule Brid. – Sp I; F II: лиственничные
редколесья, моховые ерники, нивальные разно-
травно-моховые луговины на склонах логов.

D. fuscescens Turn. – R I; Un II: лиственничные
редколесья.

D. laevidens R.S. Williams – Fr I, II, III: кустар-
ничково-сфагновые и кустарниково-моховые бо-
лота, тундры, заросли кустарников, лиственнич-
ные редколесья.

D. leioneuron Kindb. – R I, II; Sp III: кустарни-
ково-осоково-моховые болота и тундры.

D. majus Sm. – Sp I, II: нивальные разнотрав-
но-моховые луговины по склонам логов, лист-
венничные редколесья.

D. spadiceum J.E. Zetterst. – Sp I; R II, III: ни-
вальные разнотравно-моховые луговины на скло-
нах логов, лиственничные редколесья.

Distichium capillaceum (Hedw.) Bruch et Schimp. –
Sp II; R, III: кустарничково-осоково-моховые
пятнистые тундры, среди других мхов и на пятнах
голого грунта.

D. inclinatum (Hedw.) Bruch et Schimp. – Un III:
пятнистая кустарничково-осоково-моховая тундра,
на пятнах голого грунта (70.94744°N, 91.25286°E),
06.08.2021, Лавриненко.

Drepanocladus aduncus (Hedw.) Warnst. – R I; Un
III: берег р. Нерпалах (71.05621°N, 93.71424°E),
26.07.2021, Лапшина; термокарстовая просадка с
небольшим озерком в центре (71.05717°N,
93.69517°E), 27.07.2021, Лапшина; заросли Arctoph-
ila fulva на берегу реки (70.94694°N, 91.25961°E),
06.08.2021, Лавриненко.

D. brevifolius (Lindb.) Warnst. (Pseudocalliergon
brevifolium (Lindb.) Hedenäs) – Un I; Sp II, III: осо-
ково-гипновые торфяные болота и термокарсто-
вые просадки в тундрово-болотных комплексах.

D. lycopodioides (Brid.) Warnst. (Pseudocalliergon
lycopodioides (Brid.) Hedenäs) – Un II; R III: термо-
карстовые просадки в тундрово-болотных ком-
плексах.

D. polygamus (Schimp.) Hedenäs – Un III: зарос-
ли ольховника на дюнообразных песчаных хол-
мах (70.94675°N, 91.31273°E), 07.08.2021, Лапши-
на.

D. sendtneri (Schimp. ex H. Müll.) Warnst. – Un
III: ивово-осоково (Carex rotundata)-гипновое со-
общество в тундрово-болотном комплексе
(70.95036°N, 91.30767°E), 07.08.2021, Лапшина.

D. trifarius (F. Weber et D. Mohr) Broth. ex Paris
(Pseudocalliergon trifarium (F. Weber et D. Mohr)
Loeske) – Un II; R III: осоково-гипновые болота,

в виде незначительной примеси среди других
мхов.

Encalypta alpina Sm. – Un III: разнотравная лу-
говина на крутом склоне коренного берега р. Кы-
стыктах южной экспозиции (70.94672°N,
91.25833°E), 06.08.2021, Лавриненко.

E. longicollis Bruch – Un II: пятнистая кустар-
ничково-осоково-моховая тундра (71.21775°N,
92.67146°E), 30.07.2021, Лапшина.

E. rhaptocarpa Schwägr. – R I, III; Un II: травя-
но-моховые сообщества на сухих, хорошо осве-
щенных склонах в долинах рек, пятнистые ку-
старничково-осоково-моховые тундры, на пят-
нах грунта.

Eurhynchiastrum pulchellum (Hedw.) Ignatov et
Huttunen – R III: травяно-моховые и кустарнико-
во-моховые сообщества в верхней части склона
коренного берега р. Кыстыктах.

Flexitrichum flexicaule (Schwägr.) Ignatov et Fed-
osov (Ditrichum flexicaule (Schwägr.) Hampe) – Sp I;
R II; Un III: кустарничково-осоково-моховые и
лишайниково-моховые тундры.

F. gracile (Mitt.) Ignatov et Fedosov – Sp II; Un
III: кустарничково-осоково-моховые и лишай-
никово-моховые тундры.

Fissidens osmundoides Hedw. – R I: луговина
среди ерника на склоне в долине ручья, под
уступом (71.05772°N, 93.70914°E), 24.07.2021,
Лапшина; кустарничково-осоково-моховая тундра
(71.05771°N, 93.71287°E), 26.07.2021, Ганасевич.

Funaria hygrometrica Hedw. – R III: разнотрав-
ная луговина на склоне коренного берега р. Кы-
стыктах южной экспозиции (70.94672°N,
91.25833°E), 06.08.2021, Лавриненко; нижняя
часть крутого склона коренного берега р. Кы-
стыктах, на голой суглинистой почве
(70.94803°N, 91.26672°E), 09.08.2021, Лавриненко.

Hamatocaulis lapponicus (Norrl.) Hedenäs – Un I,
III; R II: по берегам и в воде небольших термокар-
стовых озер.

H. vernicosus (Mitt.) Hedenäs – Fr II; R III: ку-
старниково-осоково-моховые и осоково-гипно-
вые болота.

Helodium blandowii (F. Weber et D. Mohr) Warnst. –
Un II: ивняк в основании крутого склона к доли-
не р. Дудыпты (71.21786°N, 92.65042°E),
03.08.2021, Лавриненко.

Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp. – Fr I, II,
III: пятнистые кустарничково-осоково-моховые
и мохово-лишайниковые тундры, заросли ку-
старников, лиственничные редколесья.

Hypnum cupressiforme Hedw. – Un III: ернико-
во-разнотравное сообщество в распадке на кру-
том склоне юго-восточной экспозиции
(70.94341°N, 91.24123°E), 08.08.2021, Лапшина.
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Isopterygiella pulchella (Hedw.) Ignatov et Ignatova
(Isopterygiopsis pulchella (Hedw.) Iwats.) – Un III:
верхняя часть крутого склона коренного бере-
га р. Кыстыктах юго-восточной экспозиции
(71.22400°N, 92.66161°E), 04.08.2021, Лапшина.

Isopterygiopsis catagonioides (Broth.) Ignatov et Ig-
natova – Un III: ерниково-разнотравное сообще-
ство в распадке на крутом склоне юго-восточной
экспозиции (70.94341°N, 91.24123°E), 08.08.2021,
Лапшина.

Согласно E.A. Ignatova, M.S. Ignatov (2020) все
азиатские растения, которые ранее указывались
как Isopterygiopsis muelleriana следует относить к I.
catagonioides.

Leptobryum pyriforme (Hedw.) Wilson – R I, III;
Un II: тундры, заросли кустарников, берега рек и
озер, на голой почве, реже среди других мхов.

Loeskypnum badium (C. Hartm.) H.K.G. Paul –
Fr I, II; Sp III: осоково-гипновые болота, кустар-
никово-осоково-моховые заболоченные тундры.

Meesia hexasticha (Funck) Bruch – R II: пятни-
стая кустарничково-осоково-моховая тундра, на
голых пятнах (71.21775°N, 92.67146°E; 71.21326°N,
92.69042°E), 30.07.2021, Лапшина; такое же ме-
стообитание (71.21723°N, 92.67318°E), 30.07.2021,
Ганасевич.

Ранее для Таймыра M. hexasticha не приводи-
лась. Редкий вид, ближайшие его находки в Ар-
хангельской и Мурманской областях, известен
также в Якутии и на Чукотке (Ignatov et al., 2018).

M. longiseta Hedw. – R I, II: осоково-гипновые
болота, в виде незначительной примеси среди
других мхов.

M. minor Brid. – Un III: пятнистая кустарнич-
ково-травяно-моховая тундра, на пятнах грунта
(70.94681°N, 91.25114°E), 05.08.2021, Лавриненко.

Впервые для территории России этот вид был
приведен А.Л. Абрамовой (Abramova, 1956) как
Meesia uliginosa Hedw. var. minor (Brid.) F. Weber et
D. Mohr. Потом долгое время таксон не упоми-
нался в бриологических работах, но в 2020 г.
L. Hedenäs (2020) опубликовал статью, в которой
на основании молекулярных и морфологических
исследований показал, что M. uliginosa представ-
лена тремя видами – M. uliginosa Hedw., M. minor
Brid и M. minutissima Hedenäs. В этом же году
В.Э. Федосов опубликовал находку M. minor для
о. Диксон (Западный Таймыр) (Fedosov et al.,
2020), а 2021 г. отметил местонахождения этого
вида в целом ряде регионов России (европейская
и сибирская Арктика, Алтай, Якутия, Магадан-
ская обл., Камчатка, острова Беринга и Сахалин)
(Ellis et al., 2021). Недавно вид был обнаружен и на
Чукотке (Ellis et al., 22). M. minor морфологически

хорошо отличается от M. uliginosa желто-коричне-
выми зубцами экзостома с хорошо развитой ор-
наментацией на их поверхностях, крупными спо-
рами и короткой ножкой спорофита.

M. triquetra (L. ex Jolycl.) Ångstr. – Un I; Fr II;
Sp III: осоково-гипновые болота.

M. uliginosa Hedw. – Sp I; R II; Un III: осоково-
гипновые болота, кустарниково-осоково-мохо-
вые заболоченные тундры.

Myurella julacea (Schwägr.) Schimp. – Sp II;
R III: пятнистые кустарничково-осоково-мохо-
вые тундры, по краям пятен голого грунта.

M. tenerrima (Brid.) Lindb. – Sp II; R III: пятни-
стые кустарничково-осоково-моховые тундры,
по краям пятен голого грунта.

Niphotrichum elongatum (Frisvoll) Bedn.-Ochyra
et Ochyra – R III: каменистое днище лога на месте
длительного залеживания снега (70.94500°N,
91.24667°E), 04.08.2021, Лапшина; нивальное ив-
ково-травяно-моховое сообщество (70.94475°N,
91.24605°E), 05.08.2021, Лавриненко.

Сравнительно недавно описанный вид, в на-
стоящее время на территории России известны
его находки в европейской части, на Кавказе, Чу-
котке, Камчатке, в Хабаровском крае, на Коман-
дорах и Курильских островах (Ignatov et al, 2017;
Ivanov et al., 2017), для Таймыра приводится впер-
вые.

N. panschii (Müll. Hal.) Bedn.-Ochyra et Ochyra –
Un II: пятнистая кустарничково-осоково-мохо-
вая тундра (71.21389°N, 92.68678°E), 30.07.2021,
Лавриненко.

Oncophorus integerrimus Hedenäs – Un III: ерни-
ково-разнотравное сообщество в распадке на
юго-восточном крутом склоне (70.94341°N,
91.24123°E), 08.08.2021, Лапшина.

Сравнительно недавно описанный вид
(Hedenäs, 2017), на Таймыре ранее не был отме-
чен, распространен преимущественно в арктиче-
ских регионах.

Orthothecium strictum Lorentz – Sp II; Un III:
пятнистые кустарничково-осоково-моховые
тундры, на голых глинистых пятнах, в виде незна-
чительной примеси среди других мхов и печеноч-
ников.

Paludella squarrosa (Hedw.) Brid. – R I; Sp II; Un
III: осоково-гипновые болота в местах выхода
грунтовых вод.

Philonotis fontana (Hedw.) Brid. – R I, III: берега
рек и ручьев, осоково-гипновые болота в местах
выхода грунтовых вод.

P. tomentella Molendo – R I, II: берега рек и ру-
чьев, осоково-гипновые болота в местах выхода
грунтовых вод.
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Plagiomnium curvatulum (Lindb.) Schljakov – R I;
Un II: лиственничное редколесье кустарнико-
во-зеленомошно-лишайниковое на склоне до-
лины ручья (71.05102°N, 93.72351°E), 25.07.2021,
Лапшина; заросли ольховника (71.05103°N,
93.72305°E), 25.07.2021, Лавриненко; заросли оль-
ховника на крутом склоне коренного берега
р. Дудыпты (71.21755°N, 92.66290°E), 30.07.2021,
Лапшина.

P. ellipticum (Brid.) T.J. Kop. – Sp I; Un II, III:
регулярно заливаемые в паводки и половодья
осоково-моховые ивовые заросли в долинах рек и
ручьев.

Plagiothecium berggrenianum Frisvoll – Un II, III:
кочкарные пушицевые кустарничково-лишайни-
ково-моховые тундры (71.22303°N, 92.64350°E),
02.08.2021, Лавриненко; такое же местообитание
(70.94553°N, 91.24822°E), 05.08.2021, Лавриненко.

P. denticulatum (Hedw.) Schimp. – R I, II: листвен-
нично-ольховниковое редколесье (71.05695°N,
93.68195°E), 27.07.2021, Лапшина; заросли ольхов-
ника на крутом склоне в долине р. Дудыпты
(71.21755°N, 92.66290°E), 30.07.2021, Лапшина.

P. svalbardense Frisvoll – Un II: ивово-ольховни-
ковые заросли в притеррасной части поймы
р. Дудыпты (71.21700°N, 92.66403°E), 30.07.2021,
Лавриненко.

Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. – Fr I; Sp II, III:
лиственничные редколесья, заросли ольховника,
кустарничково-осоково-моховые тундры.

Pogonatum dentatum (Brid.) Brid. – R I; Fr II;
Un III: кустарничково-лишайниковые и кустар-
ничково-осоково-моховые тундры, береговые
склоны, на голой почве.

P. urnigerum (Hedw.) P. Beauv. – Sp I, III; Un II:
нарушенные и эродированные участки в тундрах,
моренные песчаные холмы с аккумулированным
на поверхности каменистым материалом, берега
рек.

Pohlia bulbifera (Warnst.) Warnst. – R II; Un III:
берега рек и ручьев, на грубозернистом аллювии.

P. cruda (Hedw.) Lindb. – Un I; R II, III: травя-
но-моховые и кустарничково-моховые сообще-
ства в верхней части крутых склонов коренных
берегов рек, реже на глинистых пятнах в тундрах.

P. crudoides (Sull. et Lesq.) Broth. – R II; Un III:
кустарничково-лишайниковые тундры.

P. drummondii (Müll. Hal.) A.L. Andrews – Un II,
III: нивальные ивково-травяно-моховые сообще-
ства, ивняки.

P. filum (Schimp.) Märt. – Un I; R II, III: берега
рек и ручьев, на грубозернистом аллювии.

P. nutans (Hedw.) Lindb. – F I, II, III: листвен-
ничные редколесья, заросли кустарников, тунд-
ры, кустарниково-осоково-моховые болота.

P. proligera (Lindb. ex Breidl.) Lindb. ex H. Arnell –
R I, III; Un II: травяно-моховые и ерниково-мо-
ховые сообщества в верхних частях склонов логов
и коренных берегов рек.

P. wahlenbergii (F. Weber et D. Mohr) A.L. An-
drews – Un I: регулярно заливаемый берег р. Нер-
палах (71.05621°N, 93.71424°E), 26.07.2021, Лап-
шина.

Polytrichastrum alpinum (Hedw.) G.L. Sm. – R I,
III; Sp II: лиственничные редколесья, заросли
ольховника.

Polytrichum commune Hedw. – Un I, II; R III:
лиственничные редколесья, заросли ольховника.

P. hyperboreum R. Br. – Fr I, II, III: кустарнич-
ково-мохово-лишайниковые тундры.

P. jensenii I. Hagen – R I; Fr II, III: кустарнико-
во-осоково-моховые и осоково-гипновые боло-
та, кочкарные пушицевые кустарничково-ли-
шайниково-моховые тундры, регулярно заливае-
мые луга и ивняки в поймах рек.

P. juniperinum Hedw. – Sp I; R II: лиственнич-
ные редколесья, травяно-моховые и кустарнико-
во-моховые сообщества в верхних частях склонов
логов и коренных берегов рек.

P. piliferum Hedw. – Fr I; Sp II; Un III: мохово-
разнотравные сообщества на вершинах и склонах
моренных холмов, заросли ольховника, на песча-
ной почве.

P. strictum Brid. – Fr I, II, III: кустарничково-
сфагновые сообщества на мерзлых торфяных буг-
рах, кустарничково-осоково-моховые и мохово-
лишайниковые тундры, заросли кустарников,
лиственничные редколесья.

Pseudobryum cinclidioides (Huebener) T.J. Kop. –
R I, II; Un III: регулярно заливаемые ивняки
вдоль русел ручьев.

Psilopilum cavifolium (Wilson) I. Hagen – Un I,
III: R II: пятнистые кустарничково-осоково-мо-
ховые тундры и нивальные ивково-травяно-мо-
ховые сообщества, на пятнах голого грунта.

P. laevigatum (Wahlenb.) Lindb. – Un I: R II: ку-
старничково-лишайниковая тундра, на пятнах
грунта (71.06055°N, 93.71464°E), 24.07.2021, Лаври-
ненко; такое же местообитание (71.22494°N,
92.64558°E), 02.08.2021, Лавриненко; ивово (Salix
reptans)-разнотравное сообщество в пойме р. Ду-
дыпты, участки голого глинистого грунта
(71.21517°N, 92.65224°E), 31.07.2021, Лапшина.
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Ptilium crista-castrensis (Hedw.) De Not. – Un I;
R II: лиственничные редколесья и зеленомошные
ерники.

Racomitrium lanuginosum (Hedw.) Brid. – Fr I, II,
III: кустарничково-лишайниковые и кустарнич-
ково-осоково-моховые тундры, мохово-разно-
травные сообщества на вершинах и склонах пес-
чаных моренных холмов, песчано-галечниковые
отмели по берегам ручьев.

Rhizomnium andrewsianum (Steere) T.J. Kop. –
R I; Un III: кустарничково-мохово-разнотравные
луговины, ложбины стока в ерниково-осоково-
моховых тундрах, заросли ольховника.

R. pseudopunctatum (Bruch et Schimp.) T.J. Kop. –
Un I; R II: ивово-ольховниковые заросли в осно-
вании склонов коренных берегов рек и логов.

Rhytidiadelphus triquetrus (Hedw.) Warnst. – Un
II: кустарниково-вейниково-моховое сообще-
ство в пойме р. Дудыпты (71.21537°N, 92.65899°E),
31.07.2021, Ганасевич.

Rhytidium rugosum (Hedw.) Kindb. – Sp I, III; Fr
II: травяно-моховые и кустарниково-моховые со-
общества в верхних частях сухих, хорошо прогре-
ваемых склонов коренных берегов рек и логов,
реже в кустарничково-осоково-моховых тундрах.

Saelania glaucescens (Hedw.) Broth. – Un I; R II:
кустарниково-травяно-моховые сообщества в
верхних частях склонов коренных берегов рек и
логов, на глинистых пятнах в тундрах.

Sanionia uncinata (Hedw.) Loeske – Fr I, II, III:
лиственничные редколесья, различные типы
тундр и болот, заросли кустарников по берегам
рек и ручьев.

Sarmentypnum exannulatum (Schimp.) Hedenäs
(Warnstorfia exannulata (Schimp.) Loeske) – Sp I;
Fr II, III: осоково-гипновые болота, обводнен-
ные термокарстовые понижения в тундрово-бо-
лотных комплексах, в местах выхода грунтовых
вод.

S. sarmentosum (Wahlenb.) Tuom. et T.J. Kop.
(Warnstorfia sarmentosa (Wahlenb.) Hedenäs) – Fr I,
II, III: осоково-гипновые болота.

Schistidium sordidum I. Hagen – Un III: камени-
стое днище лога (70.94500°N, 91.24667°E),
04.08.2021, Лапшина.

Sciuro-hypnum reflexum (Starke) Ignatov et Hut-
tunen – Un I: заросли ольховника (71.05675°N,
93.68200°E), 27.07.2021, Лавриненко.

Scorpidium revolvens (Sw. ex anon.) Rubers – Fr I,
II, III: осоково-гипновые болота.

S. scorpioides (Hedw.) Limpr. – Un I; R II, III:
осоково-гипновые болота.

Sphagnum alaskense R.E. Andrus et Janssens – Un
II, III: кустарничково-пушицево-моховое сооб-
щество на плоском торфяном бугре в тундрово-
болотном комплексе (71.23191°N, 92.64468°E),
02.08.2021, Ганасевич; такое же местообитание
(70.96588°N, 91.27274°E), 06.08.2021, Ганасевич.

S. angustifolium (Russow) C.E.O. Jensen – R II;
Un III: лиственничные редколесья, моховые ер-
ники, заболоченные кустарниково-моховые
тундры.

S. aongstroemii Hartm. – Sp I, III; R II: кустар-
никово-осоково-моховые болота и кочкарные
пушицевые кустарничково-лишайниково-мохо-
вые тундры.

S. arcticum Flatberg et Frisvoll – Un I: сплошной
плотный ковер в нижней (почти вертикальной)
части крутого склона моренного холма, занятого
лиственничным редколесьем, в месте его примы-
кания к осоково (C. rariflora)-гипновой мочажи-
не. Определил А.И. Максимов.

S. balticum (Russow) C.E.O. Jensen – Fr I, III;
Sp II: кустарничково-сфагновые сообщества на
торфяных буграх в плоскобугристых болотных и
тундрово-болотных комплексах, кочкарные пу-
шицевые кустарничково-лишайниково-моховые
тундры.

S. beringiense A.J. Shaw, R.E. Andruws et B. Shaw –
Un I; Fr II; R III: кустарниково-осоково-моховые
торфяные болота и заболоченные тундры.

S. capillifolium (Ehrh.) Hedw. – Sp I, II; Fr III:
кустарничково-сфагновые сообщества на торфя-
ных буграх в плоскобугристых болотных и тунд-
рово-болотных комплексах, кочкарные пушице-
вые осоково-моховые тундры.

S. compactum Lam. et DC. – R I; Sp II, III: пече-
ночниковые и печеночниково-сфагновые моча-
жины в плоскобугристых болотных комплексах.

S. girgensohnii Russow – R II: кустарничково-
осоково-моховая тундра (71.22170°N, 92.65668°E),
02.08.2021, Ганасевич; мелкоерниковая осоково-
лишайниково-моховая тундра (71.21861°N,
92.65486°E), 02.08.2021, Лавриненко.

S. inexpectatum Flatberg – Un II: осоково (Carex
aquatilis subsp. stans)-сабельниково-гипновое со-
общество в тундрово-болотном комплексе
(71.21896°N, 92.64822), 02.08.2021, Лапшина. Об-
разцы имеют промежуточные признаки между
S. inexpectatum и S. subsecundum. Гиалодермис од-
нослойный, но в гиалиновых клетках стеблевых
листьев от 6 до 16 округлых, среднего размера
пор, типичных для S. inexpectatum. Определил
P. Lamkowski. Для Таймыра приводится впервые.



838

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 9  2022

ЛАПШИНА и др.

S. lenense H. Lindb. ex L.I. Savicz – Fr I, III; Sp
II: кустарничково-сфагновые сообщества на тор-
фяных буграх в плоскобугристых болотных и
тундрово-болотных комплексах.

S. lindbergii Schimp. ex Lindb. – R I: осоково
(Carex rariflora)-гипновое сообщество, примыка-
ющее к песчаному моренному холму (71.05123°N,
93.70686), 25.07.2021, Лапшина; такое же место-
обитание (71.05121°N, 93.70679°E), 25.07.2021,
Лапшина.

S. majus (Russow) C.E.O. Jensen – R I: пушице-
во (Eriophorum russeolum)-сфагновая мочажина в
тундрово-болотном комплексе (71.05123°N,
93.70686°E), 27.07.2021, Лапшина; кустарничково
(Andromeda polifolia)-осоково (Carex rariflora)-мо-
ховое болото (71.05165°N, 93.69642°E), 23.07.2021,
Ганасевич.

S. mirum Flatberg et Thingsgaard – R I, II: осоко-
во-моховые и кустарниково-осоково-моховые
болота.

S. obtusum Warnst. – Un I; Fr II, III: осоково-
сфагновые и кустарниково-осоково-сфагновые
болота и мочажины в тундрово-болотных ком-
плексах и хасыреях.

S. orientale L.I. Savicz – Fr II, III: кустарнико-
во-осоково-моховые торфяные болота, заболо-
ченные тундры и тундрово-болотные комплексы.

S. perfoliatum L.I. Savicz – R II; Fr III: пушице-
во-осоково-сфагново-гипновые мочажины в
плоскобугристых болотных комплексах.

S. russowii Warnst. – Un I: осоково-моховое со-
общество по краю озера (71.05174°N, 93.69656°E),
23.07.2021, Лапшина.

S. squarrosum Crome – Rn I; Fr II, III: осоково-
сфагновые и кустарниково-осоково-сфагновые
болота, плоские кочки и ковры в тундрово-болот-
ных комплексах и хасыреях.

S. steerei R.E. Andrus – R I; Sp II: плоские сфаг-
новые кочки и ковры среди осоково-гипновых
сообществ в местах выходов грунтовых вод и в
крупных хасыреях.

S. teres (Schimp.) Ångstr. – Sp I; F II; Un III: ку-
старниково-осоково-моховые болота, плоские
кочки в тундрово-болотных комплексах и хасы-
реях.

S. warnstorfii Russow – F I, II, III: кустарнико-
во-осоково-сфагновые болота в понижениях
тундрово-болотных комплексов и в хасыреях,
кочкарные пушицевые кустарничково-лишайни-
ково-моховые и кустарничково-моховые тундры.
Вид представлен двумя морфологическими типа-
ми. Наряду с типичными образцами широко рас-
пространены мхи с мелкими до средних размеров
комиссуральными и угловыми порами (часто в
триплетах) на наружной стороне веточных ли-

стьев. Мелкие кольчатые толстостенные поры
встречаются не во всех листьях (Yousefi et al.,
2019). Эту арктическую форму S. warnstorfii неред-
ко ошибочно определяют как S. rubellum, кото-
рый, по всей видимости, не встречается в азиат-
ской части Арктики.

Streblotrichum convolutum (Hedw.) P. Beauv. (Bar-
bula convoluta Hedw.) – Un III: разнотравная луго-
вина на склоне коренного берега р. Кыстыктах
южной экспозиции (70.94639°N, 91.25592°E),
06.08.2021, Лавриненко.

Stegonia pilifera (Brid.) H.A. Crum et L.E. Ander-
son – Un II: разнотравно-злаковая луговина на
склоне южной экспозиции (71.21869°N,
92.63622°E), 31.07.2021, Лавриненко.

Stereodon holmenii (Ando) Ignatov et Ignatova –
Sp I, II, III: лиственничные редколесья лишайни-
ково-зеленомошные, кочкарные пушицевые ку-
старничково-лишайниково-моховые тундры, за-
росли ольховника.

S. pratensis (W.D.J. Koch ex Spruce) Warnst.
(Breidleria pratensis (W.D.J. Koch ex Spruce) Loeske) –
Un III: верхняя часть крутого склона коренного
берега р. Кыстыктах юго-восточной экспозиции
(71.22400°N, 92.66161°E), 04.08.2021, Лапшина.

S. subimponens (Lesq.) Broth. – Un III: пятни-
стая кустарничково-осоково-моховая тундра
(70.94611°N, 91.25375°E), 09.08.2021, Лавриненко.

Straminergon stramineum (Dicks. et Brid.)
Hedenäs – Fr I, II; Sp III: кустарниково-осоково-
моховые болота и кочкарные пушицевые кустар-
ничково-лишайниково-моховые тундры, заросли
тундровых кустарников, реже кустарничково-
сфагновые сообщества на торфяных буграх.

Symblepharis elongata (I. Hagen) Fedosov,
M. Stech et Ignatov (Oncophorus elongatus (I. Hagen)
Hedenäs) – Sp I, II: осоково-гипновые болота, за-
болоченные тундры и заросли кустарников. При
ревизии рода Oncophorus для Скандинавии Л. Хе-
денас выделил O. wahlenberii var. elongates I. Hagen
в самостоятельный вид O. elongates (Hedenäs,
2017), который позже был перемещен в род Sym-
blepharis (Fedosov et al., 2021).

Syntrichia ruralis (Hedw.) F. Weber et D. Mohr –
Sp I; Un II, III: мохово-разнотравные сообщества
на вершинах песчаных моренных холмов, песча-
но-галечниковые отмели по берегам ручьев.

Tayloria splachnoides (Schleich. ex Schwägr.)
Hook. – R I, II: лиственничное редколесье кустар-
ничково-разнотравно-лишайниковое (71.04655°N,
93.72073°E), 25.07.2021, Ганасевич; ивняк в доли-
не ручья (71.22175°N, 92.67122°E), 02.08.2021,
Лавриненко.
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Tetraplodon mnioides (Hedw.) Bruch et Schimp. –
R I; Sp II; Un III: экскременты и кости животных
(северного оленя).

T. paradoxus (R. Br.) I. Hagen – Un II: экскре-
менты животных (71.22517°N, 92.65544°E),
29.07.2021, Лавриненко.

Tomentypnum involutum (Limpr.) Hedenäs et Igna-
tov – R I; Sp II: кустарничково-осоково-моховые
тундры, на пятнах голого грунта; лиственничные
редколесья кустарниково-зеленомошно-лишай-
никовые, заросли кустарников. Согласно недав-
но проведенным исследованиям (Hedenäs et al.,
2020) выявлено, что род Tomentypnum в России
представлен 4 видами, из них на Таймыре извест-
но 3 (Ignatov et al., 2022). T. involutum в России яв-
ляется наиболее обычным видом рода в районах
распространения вечной мерзлоты, особенно
там, где имеются выходы карбонатных пород.

T. nitens (Hedw.) Loeske – Fr I, II; Sp III: тунд-
ры, кустарниково-моховые болота, лиственнич-
ные редколесья и заросли кустарников.

T. vittii Hedenäs et Ignatov – R I; Un II: листвен-
ничное редколесье кустарниково-зеленомошно-
лишайниковое на склоне в долине ручья
(71.051027°N, 93.72351°E), 25.07.2021, Лапшина;
луговина среди ерника на склоне в долине ручья
(71.05722°N, 93.70914°E), 24.07.2021, Лапшина;
ивово-пушицево (E. angustifolium)-моховое сооб-
ществo в тундрово-болотном комплексе
(71.23197°N, 92.64327°E), 02.08.2021, Лапшина.
Распространение этого недавно описанного вида
на территории России (Hedenäs et al., 2020) нуж-
дается в уточнении, для этого необходима реви-
зия объемного гербарного материала. На данный
момент известно, что T. vittii является преимуще-
ственно ацидофильным видом и нередко растет в
составе болотных комплексов, в которых доми-
нируют сфагновые мхи (Ignatov et al., 2022).

Tortella fragilis (Hook. et Wils.) Limpr. – R I, II:
травяно-моховые и кустарниково-моховые сооб-
щества в верхних частях сухих, хорошо прогрева-
емых склонов коренных берегов рек и склонов
логов, реже глинистые пятна в тундрах.

Tortula mucronifolia Schwägr. – Un III: верхняя
часть крутого склона коренного берега р. Кы-
стыктах юго-восточной экспозиции (71.22400°N,
92.66161°E), 04.08.2021, Лапшина.

Warnstorfia f luitans (Hedw.) Loeske – Sp I; Fr II,
III: кустарниково-осоково-моховые болота, пу-
шицево-осоково-гипново-сфагновые мочажины
в плоскобугристых комплексах, берега озер.

W. pseudostraminea (Müll. Hal.) Tuom. et
T.J. Kop. – R I; Fr II, III: берега озер в зоне под-
топления, понижения в болотных плоскобугри-
стых и тундрово-болотных комплексах.

В ходе проведенных исследований была выяв-
лена определенная закономерность в распределе-
нии видов мхов по основным типам обитаний.

В лиственничных редколесьях и ерниках осно-
ву сплошного мохового покрова составляют та-
ежные виды – Pleurozium schreberi, Hylocomium
splendens и печеночник Ptilidium ciliare с незначи-
тельной примесью Aulacomnium turgidum, Dicra-
num elongatum, D. flexicaule, D. laevidens, Poly-
trichum commune, Pohlia nutans. Реже в небольших
понижениях нанорельефа встречаются Aulacom-
nium palustre, Tomentypnum nitens, Loeskypnum badi-
um, Sphagnum warnstorfii.

В зональных пятнистых тундрах в моховом по-
крове (покрытие 50–70%) преобладают Aulacom-
nium turgidum, Hylocomium splendens, Ptilidium cili-
are, Tomentypnum nitens; менее обильны Catoscopi-
um nigritum, Dicranum acutifolium, D. elongatum,
Polytrichum strictum, Rhytidium rugosum. На пятнах
суглинка встречаются Bryum wrightii, Distichium
capillaceum, Campylium longicuspis, Conostomum
tetragonum, Meesia hexasticha, Brideliella demetrii,
Myurella julacea, Orthothecium strictum, Racomitrium
lanuginosum, Tomentypnum involutum.

В осоково-мохово-лишайниковых и лишай-
никово-моховых тундрах на почвах более легкого
механического состава в напочвенном покрове
преобладают Aulacomnium turgidum и Ptilidium cili-
are. С меньшим обилием им сопутствуют Racomi-
trium lanuginosum, Dicranum elongatum, Polytrichum
strictum, в западинках – Loeskypnum badium, Sphag-
num beringiense. В кустарничково-лишайниковых
тундрах на хорошо дренированных и обдуваемых
местах поселяются Dicranum elongatum, Racomitri-
um lanuginosum, Pogonatum dentatum, Polytrichum
piliferum.

Среди болотных местообитаний особым видо-
вым разнообразием выделяются низинные осо-
ково-гипновые болота богатого грунтового пита-
ния. В их моховом покрове преобладает Scorpidi-
um revolvens (50–95%), c большим или меньшим
обилием встречаются Bryum neodamense, Cinclidi-
um subrotundum, Scorpidium scorpioides, Sarmentyp-
num sarmentosum. Реже содоминирует Drepanocla-
dus brevifolium. В небольшом обилии, но с высо-
ким постоянством встречаются Aulacomnium
turgidum, Bryum pseudotriquetrum, Calliergon richard-
sonii, Campylium stellatum, Loeskypnum badium, Mee-
sia spp., Oncophorus integerrimus, Polytrichum jensenii,
Sphagnum obtusum, S. orientale, Symblepharis elonga-
ta. В некоторых сообществах небольшими пятна-
ми на кочках поселяются сфагновые мхи Sphag-
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num steerei, S. teres. Индикаторами более богатого
грунтового питания являются Cinclidium stygium,
C. arcticum, Paludella squarrosa.

В моховом покрове осоково-сфагновых болот
умеренно богатого минерального питания чаще
всего доминирует Sphagnum obtusum, иногда со
значительным участием S. squarrosum. Неболь-
шую примесь обычно образует Aulacomnium palus-
tre, Polytrichum jensenii, Warnstorfia fluitans, W. pseu-
dostraminea. В сообществах с хорошо выражен-
ным кустарниковым ярусом из низкорослых ив и
Betula nana моховой покров более разнообразный
из видов гипновых и сфагновых мхов. Основу его
слагают Aulacomnium turgidum, A. palustre, Cinclidi-
um subrotundum, Hamatocaulis vernicosus, Sarment-
hypnum exannulata, Sphagnum beringiense, S. obtu-
sum, S. orientale, S. perfoliatum, S. squarrosum,
S. warnstorfii. С высоким постоянством, но с не-
большим обилием им сопутствуют Dicranum laev-
idens, Loeskypnum badium, Polytrichum jensenii, Scor-
pidium revolvens, Warnstorfia pseudostraminea.

На верховых болотах, на плоских мерзлых тор-
фяных буграх и сфагновых пушичниках в мохо-
вом покрове доминирует Sphagnum lenense (40–
90%), иногда с заметным участием S. balticum (до
30%, редко более). В малом обилии, но с высоким
постоянством им сопутствуют S. capillifolium (до
1–2%), а также Aulacomnium turgidum, Dicranum
elongatum, D. laevidens, Hylocomium splendens, Poly-
trichum strictum. На торфяных буграх среди лишай-
ников дерновинками встречается Sphagnum com-
pactum, на голых пятнах торфа нередко поселяет-
ся Dicranella cerviculata.

Находки типичных бореальных видов –
Brachythecium salebrosum, Climacium dendroides,
Helodium blandowii, Plagiomnium curvatulum, Pla-
giothecium denticulatum, P. svalbardense, Rhizomnium
pseudopunctatum, Sciuro-hypnum reflexum, в подзоне
южных тундр связаны преимущественно с зарос-
лями ольховника, развитыми на крутых склонах
коренных берегов рек.

В поймах рек в условиях регулярного затопле-
ния под пологом кустарниковых ив фрагментар-
ный моховой покров (5–30%) образуют в основ-
ном Calliergon cordifolium, Calliergonella lindbergii,
Plagiomnium ellipticum, Polytrichastrum alpinum,
Pseudobryum cinclidioides, Sanionia uncinata.

Заметное повышение видового разнообразия
мхов связано с местообитаниями на склонах ло-
гов и коренных берегов рек – луговинами и тра-
вяно-кустарничково-моховыми сообществами.
На хорошо прогреваемых склонах южных экспо-
зиций (угол 40–70°) в условиях хорошего дренажа
под пологом арктоальпийского разнотравья и
злаков моховой покров (до 50% покрытия) обра-
зуют Abietinella abietina, Brachythecium albicans,

Bryoerythrophyllum recurvirostrum, Ceratodon purpu-
reus, Hylocomium splendens, Rhytidium rugosum, San-
ionia uncinata. В верхней части крутого коренного
склона р. Кыстыктах (угол 75°) в напочвенном
покрове под пологом трав и кустарничков и в не-
больших зарастающих солифлюкционных нишах
сочетаются виды сухих южных задернованных
склонов и глинистых пятен зональных пятнистых
тундр – Bartramia ithyphylla, Bryoerythrophyllum re-
curvirostrum, Encalypta rhaptocarpa, Myurella julacea,
Saelania glaucescens. Только здесь собраны Stere-
odon pratensis, Streblotrichum convolutum, Encalypta
alpina, Eurhynchiastrum pulchellum, Isopterygiopsis
pulchella, Pohlia cruda.

В нивальных местообитаниях на днищах логов
и в нижних частях склонов северной экспозиции
в местах долгого залеживания снега нередко
сплошной ковер образуют Sanionia uncinata, Ni-
photrichum elongatum, Pohlia drummondii, Polytri-
chastrum alpinum, Schistidium sordidum.

На слабо задернованных субстратах выпуклых
вершин моренных холмов (Нерпалах) на песке
между камнями растут Bryum algovicum, Ceratodon
purpureus, Pogonatum urnigerum, Polytrichum pilife-
rum, P. hyperboreum, Syntrichia ruralis.

По галечниково-илистым берегам рек и ручьев
на камнях по аллювию в условиях регулярного за-
топления чаще всего встречаются Bryum pallens,
B. rutilans, Bucklandiella microcarpa, Calliergon cordi-
folium, Drepanocladus aduncus, Pohlia filum, Callier-
gonella lindbergii, Pohlia bulbifera, P. wahlenbergii.

Сравнение списков видов трех ключевых
участков показало, что наибольшее разнообразие
отмечено на участке Батайка (см. Приложение),
где зарегистрировано 140 видов мхов. На участке
Кыстыктах выявлено 125 видов, Нерпалах – 111.
Из всего списка мхов 72 вида (40%) являются об-
щими для всех трех участков, только на участке
Батайка обнаружено 25 видов, Кыстыктах – 21,
Нерпалах – лишь 9. Коэффициент сходства трех
сравниваемых между собой локальных бриофлор
варьирует в пределах 0.68–0.74. Наименьшее
сходство имеется между флорами мхов участков
Нерпалах и Кыстыктах, наиболее удаленных друг
от друга. Относительно невысокое видовое раз-
нообразие на участке Нерпалах обусловлено
меньшим разнообразием местообитаний в полосе
лиственничной лесотундры. Здесь отсутствуют
тундры с пятнами голого глинистого грунта и сла-
бо представлены луговые и нивальные сообще-
ства на склонах логов и в долинах водотоков, ко-
торые отличаются повышенной концентрацией
видов мхов, в том числе сравнительно редких,
связанных именно с этими типами местообита-
ний.
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В целом флора мхов Авамской тундры являет-
ся типичной для равнинных территорий тундро-
вой зоны Таймыра и вполне сопоставима с хоро-
шо изученной бриофлорой окрестностей пос.
Кресты, которая относится к подзоне южных
тундр и включает 141 вид (Kannukene, Matveyeva,
1986). Более высокое богатство видов в Авамской
тундре связано с охватом более обширной терри-
тории. При этом каждый из трех обследованных
ключевых участков по отдельности уступает по
числу видов флоре мхов окрестностей пос. Кре-
сты, что можно объяснить не полным охватом
биотопов в связи с непродолжительностью поле-
вых работ (не более одной недели на каждом
участке).

Анализируя таксономический состав брио-
флоры Авамской тундры, следует отметить боль-
шое разнообразие видов рода Sphagnum (22), сре-
ди которых мы приводим целый ряд редких –
Sphagnum alaskense, S. arcticum, S. inexpectatum,
S. mirum. Повсеместно встречается Sphagnum ori-
entale, которому нередко сопутствует S. bering-
iense. На нескольких болотных массивах отмече-
ны Sphagnum perfoliatum и S. steerei.

К наиболее распространенным на исследован-
ной территории видам, участвующим в сложении
напочвенного покрова многих тундровых и бо-
лотных сообществ, лиственничных редколесий и
ерников, относятся мхи с широкой экологиче-
ской амплитудой – Aulacomnium palustre, A. tur-
gidum, Dicranum acutifolium, D. elongatum, D. laevi-
dans, Hylocomium splendens, Pohlia nutans, Poly-
trichum strictum, Racomitrium lanuginosum, Sanionia
uncinata, Tomentypnum nitens.

Широко распространенными и массовыми яв-
ляются многие болотные мхи, такие как Loeskyp-
num badium, Sarmentypnum exannulatum, S. sarmen-
tosa, Scorpidium revolvens, Warnstorfia pseudostra-
minea, с меньшим обилием, но постоянно
встречаются Bryum pseudotriquetrum, Calliergon
richardsonii, Cinclidium subrotundum, Meesia tri-
quetra, Hamatocaulis vernicosus, Brideliella demetrii,
Polytrichum jensenii, Drepanocladus brevifolius, Scor-
pidium scorpioides. Среди сфагновых мхов наибо-
лее часто доминируют Sphagnum balticum, S. len-
ense, S. obtusum, повсеместно встречаются
S. squarrosum, S. warnstorfii, реже S. teres.

Впервые для п-ова Таймыр приведены четыре
вида – Meesia hexasticha, Niphotrichum elongatum,
Oncophorus integerrimus, Sphagnum inexspectatum. Из
редко встречающихся видов можно отметить так-
же Aloina brevirostris, Amblystegium serpens, Aplodon
wormskioldii, Arctoa fulvella, Distichium inclinatum,
Encalypta longicolla, Meesia minor, Schistidium sor-
didum, Stegonia pilifera, Stereodon subimponens, To-
mentypnum vittii.

Сравнительно редкими в Авамской тундре яв-
ляются и многие обычные бореальные лесные и
болотные виды, фитоценотическая активность
(обилие и частота встречаемости) которых замет-
но снижается за пределами бореальной зоны –
Brachythecium salebrosum, Dicranum fuscescens,
Helodium blandowii, Ptilium crista-castrensis, Sciuro-
hypnum reflexum, Sphagnum angustifolium, S. girgen-
sohnii, S. majus, S. russowii.

Одной из особенностей равнинных флор мхов
подзоны южных тундр является слабая представ-
ленность семейства Grimmiaceae. Во флоре Авам-
ской тундры и в окрестностях пос. Кресты не бы-
ло выявлено ни одного вида рода Grimmia, а из ро-
да Schistidium в Авамской трундре отмечен только
S. sordidum. Из семейства Orthotrichaceae для
окрестностей пос. Кресты указывается Lewinskya
sp. (Orthotrichum killiasii), во флоре Авамской
трундры видов этого семейства не найдено.

Учитывая, что в окрестностях пос. Кресты
имеются выходы коренных пород (алевролиты),
там были обнаружены некоторые виды из семей-
ства Pottiaceae, отсутствующие во флоре Авам-
ской тундры, поскольку эти виды предпочитают
каменистые и щебнистые местообитания – Didy-
modon ferrugineus, D. icmadophilus, D. regidulus, Syn-
trichia norvegica, Tortula systilia, Tortella tortuosa,
Trichostomum crispulum. В то же время во флоре
мхов окрестностей пос. Кресты не отмечены мно-
гие болотные виды – Bryum neodamense, B. pseudo-
triquetrum, Cinclidium latifolium, C. stygium, Drepano-
cladus trifarius, D. lycopodioides, Scorpidium scorpioi-
des, Sphagnum arcticum, S. beringiense, S. lindbergii,
S. majus, S. mirum, S. orientale, S. perfoliatum,
S. steerei, Warnstorfia fluitans, которые встречаются
(некоторые распространены очень широко) в за-
болоченных тундрах, на болотах и в тундрово-бо-
лотных комплексах Авамской тундры.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате изучения флоры мхов Авамской
тундры на трех ключевых участках (Нерпалах, Ба-
тайка, Кыстыктах), расположенных в среднем те-
чении р. Дудыпты в южной части п-ова Таймыр
выявлено 179 видов, из которых четыре вида –
Meesia hexasticha, Niphotrichum elongatum, Oncopho-
rus integerrimus, Sphagnum inexspectatum приводятся
для Таймыра впервые.

Большой объем фактического материала (об-
следовано 442 географические точки, где собрано
более 5000 образцов) позволил выявить экологи-
ческие особенности произрастания и ценотиче-
ской приуроченности видов, оценить частоту их
встречаемости и особенности распространения
на территории.
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Наибольшее видовое разнообразие мхов отме-
чено на ключевом участке Батайка, где зареги-
стрировано 140 видов. На участке Кыстыктах вы-
явлено 125 видов и на участке Нерпалах – 111. Ко-
эффициент сходства бриофлор варьирует в
пределах 0.68–0.74. Среди всех обследованных
типов местообитаний наибольшим видовым раз-
нообразием мхов отличаются зональные пятни-
стые кустарничково-осоково-моховые тундры с
пятнами голого глинистого грунта и сообщества
склонов коренных берегов рек и логов.

В целом флора мхов Авамской тундры являет-
ся типичной для равнинных территорий тундро-
вой зоны Таймыра и сопоставима с хорошо изу-
ченной флорой мхов окрестностей пос. Кресты в
устье р. Дудыпты. Отличительной особенностью
бриофлоры Авамской тундры является большое
разнообразие видов рода Sphagnum (22), среди ко-
торых выявлен целый ряд редких – Sphagnum
alaskense, S. arcticum, S. beringiense, S. inexpectatum,
S. mirum, S. perfoliatum, S. steerei, а также широкое
распространение многих болотных видов –
Bryum neodamense, B. pseudotriquetrum, Cinclidium
latifolium, C. stygium, Drepanocladus trifarius, D. lyco-
podioides, Scorpidium scorpioides, Sphagnum orientale,
Warnstorfia fluitans, не отмеченных в окрестностях
пос. Кресты.
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MOSSES OF AVAM TUNDRA (SOUTH TAIMYR)
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This paper presents the results of identification of the mosses collected in the south of the North Siberian
Lowland in the southern part of the Taimyr Peninsula, in the Dudypta River midstream (70.5–71.5° N, 90.5–
95.0° E). The study area, known as the Avam tundra belongs to the northern larch sparse woodland and
southern tundra subzones.

The mosses were collected at three key sites: I – Nerpalakh, II – Bataika, III – Kystyktakh from July 23 to
August 9, 2021. About 5000 moss samples were identified in total. The checklist comprises 179 species and
provides data on preferred types of habitats in descending order of occurrence. For rare species, herbarium
labels are quoted. The numbers of the species records within each site are presented in Appendix.

The greatest diversity of species was observed at the Bataika site (see Appendix), where 140 species of mosses
were recorded. 125 species were revealed at the Kystyktakh, at the Nerpalakh – 111. The similarity coefficient
of the three local bryophyte f loras varies within 0.68–0.74.

The bryophyte f lora of the Avam tundra is typical of the plains of Taimyr within the tundra zone. The local
flora of each site is comparable by the number of species to the previously well-studied f lora of the vicinity of
Kresty settlement (Kannukene, Matveyeva, 1986) at the mouth of the Dudypta River (southern tundra).

The greatest contribution to the diversity of mosses is made by the habitats of zonal frost boil communities
and meadow communities on steep riverbank slopes of southern exposition with gaps, where many rare moss
species can be found.

Four species are recorded in the Taimyr Peninsula for the first time: Meesia hexasticha, Niphotrichum elonga-
tum, Oncophorus integerrimus, Sphagnum inexspectatum. Rarely found Aloina brevirostris, Amblystegium
serpens, Aplodon wormskioldii, Arctoa fulvella, Distichium inclinatum, Encalypta longicolla, Meesia minor,
Schistidium sordidum, Stegonia pilifera, Stereodon subimponens, and Tomentypnum vittii.
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Many common boreal forest and mire species – Brachythecium salebrosum, Dicranum fuscescens,
Helodium blandowii, Ptilium crista-castrensis, Sciuro-hypnum reflexum, Sphagnum angustifolium,
S. girgensohnii, S. majus, S. russowii – are quite rare in the Avam tundra.
A characteristic feature of the studied bryophyte f lora is a wide species diversity of the genus Sphagnum (22),
several of them are rare species – Sphagnum alaskense, S. arcticum, S. inexpectatum, S. mirum. Sphagnum ori-
entale occurs everywhere in the southern tundra subzone, and is often accompanied by S. beringiense. Sphag-
num perfoliatum and S. steerei are found on several peatland areas.

Keywords: bryoflora, species diversity, distribution, ecology, phytocenology, Taimyr, Russia
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Наиболее полные представления о юрских
флорах территории России и Северного Китая
были получены лишь в конце XX и в начале
XXI веков. Благодаря широко развернувшимся в
России в этот период геологоразведочным иссле-
дованиям, был получен огромный геолого-пале-
онтологический фактический материал по юр-
ским континентальным отложениям Западной
Сибири и по другим закрытым осадочным бас-
сейнам. Это стало основой для разработки де-
тальных комплексных региональных стратигра-
фических схем континентальных отложений юры
Сибири и решения ряда палеофлористических
проблем.

В Западной Сибири многочисленными сква-
жинами впервые были вскрыты триас-юрские
большей частью континентальные и континен-
тально-морские отложения. Полученный пале-
онтологический материал, в том числе и макро-
остатки растений, стали основой для разработки
первой детальной региональной стратиграфиче-
ской схемы юрских отложений Западной Сибири

с комплексным палеонтологическим обоснова-
нием (Kirina et al., 1978; Ilyina, 1985, 1997; Shurygin
et al., 2000; Mogutcheva, 2003; Kiritchkova et al.,
2005). В результате были уточнены границы Си-
бирской палеофлористической области и обос-
новано выделение на территории области новой
Западно-Сибирской провинции.

К настоящему времени выяснено, что флоры
сибирского типа в первой половине юрского пе-
риода имели значительно бóльшее распростране-
ние, чем предполагалось ранее. Они существова-
ли не только в Сибири, но и в Монголии, Север-
ном Китае, на северо-востоке Средней Азии.
Большая часть их входила в Западно-Сибирскую
провинцию. Тафофлоры южной части Северного
Китая и востока Средней Азии были выделены в
особую Северо-Китайскую провинцию Сибир-
ской палеофлористической области (Kiritchkova
et al., 2005).

Что касается флоры Сибирской области вто-
рой половины юры (конец бата–поздняя юра),
было выяснено, что в это время на территории

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

EDN: PKRCGR
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области произошли палеоландшафтные и клима-
тические изменения, приведшие к существенным
изменениям систематического состава флор. Та-
кие изменения особенно резкими оказались на
территории Северного Китая. В Сибири измене-
ния были обусловлены морскими трансгрессия-
ми, в Северном Китае и в пределах северо-восто-
ка Средней Азии – тектонической активностью
Тянь-Шаньской горной системы.

Начавшееся в келловейский век перемещение
морских трансгрессий на запад Арктики способ-
ствовало распространению континентального ре-
жима на востоке, в частности на территории
Ленского бассейна (Zakharov et al., 1983), где
образовались благоприятные условия для даль-
нейшего существования и развития флоры си-
бирского типа.

В этот же временной интервал причиной всех
изменений на территории Северного Китая яви-
лась тектоническая активность Тянь-Шаньской
горной системы. Развивающаяся тектоническая
активность изменила палеоландшафт региона, а
затем и климат, сделав его более сухим и жарким,
семиаридным (Brik, 1953; Li S.L. et al., 2014; Ka-
melin, 2017; Na et al., 2017). В связи с этими изме-
нениями менялся систематический состав фло-
ры, в ней появились более теплолюбивые таксо-
ны. Южная граница Сибирской области
продвинулась далеко на север. В позднеюрских
тафофлорах Северного Китая и северо-востока
Средней Азии сохранились лишь наиболее устой-
чивые таксоны сибирского типа, такие как неко-
торые гинкговые, лептостробовые и хвойные.
Систематический состав тафофлор этого региона
стал больше соответствовать тафофлорам Евро-
Синийской области. Так на территории Северо-
Китайской провинции сформировалась флора
экотонного типа (Vakhrameev, 1988, 1991), в со-
ставе которой присутствовали таксоны, характер-
ные для флор как Сибирской, так и Евро-Синий-
ской областей.

ЛАНДШАФТНЫЕ И КЛИМАТИЧЕСКИЕ 
ОСОБЕННОСТИ СИБИРСКОЙ 

ПАЛЕОФЛОРИСТИЧЕСКОЙ ОБЛАСТИ 
ВО ВТОРОЙ ПОЛОВИНЕ ЮРЫ

Палеофлористические исследования послед-
них десятилетий показали, что флоры сибирского
типа в первой половине юрского периода занима-
ли значительные территории не только в Сибири,
но и в Северном Китае, на северо-востоке Сред-
ней Азии, в южном Казахстане и Северной Мон-
голии (Sze, 1949; Vakhrameev et al., 1970; Zhou,
1995; Kostina, Herman, 2013, 2016; Kostina et al.,
2015, Кiritchkova et al., 2021). Эти территории дол-
гое время представляли собой единую палеофло-

ристическую область – Сибирскую. Однако, во
второй половине юры произошедшие изменения
палеоландшафтов и климата, обусловленные
крупными морскими трансгрессиями в Северной
Европе и Западной Сибири, а так же тектониче-
ской активностью Тянь-Шаньской горной систе-
мы в Северном Китае, значительно повлияли не
только на состав сибирских флор, особенно юж-
ных территорий Сибирской области, но и на их
географическое распространение (Zakharov et al.,
1983; Zhou, 1995; Li S.L. et al., 2014; Na et al., 2017).
Начиная с келловея, крупные морские бассейны
Северо-Востока России переместились в запад-
ную часть Арктики. В результате были затоплены
Европейский Север и большая часть Западной
Сибири. В то же время на востоке Сибирской
платформы большая часть территории стала воз-
вышаться над уровнем моря, превращаясь в озер-
но-аллювиальные равнины c гумидным клима-
том, достаточно влажным и теплым (Zakharov et
al., 1983). Такое изменение палеоландшафта спо-
собствовало широкому распространению на се-
веро-восток флор сибирского типа.

Западная Сибирь в это время оставалась лишь
слегка приподнятой, слабо расчлененной равни-
ной, занятой на бóльшей части территории неглу-
боким Западно-Сибирским морем. Во второй по-
ловине юры в обрамлении этого моря распростра-
нялись флоры сибирского типа, отличающиеся от
флор первой половины юры иным соотношением
таксонов на видовом уровне (Kiritchkova et al.,
2005). Основными компонентами тафофлор За-
падной Сибири второй половины юры по-преж-
нему являлись многочисленные и разнообразные
лептостробовые – Czekanowskia и Phoenicopsis, из
папоротников – Coniopteris, довольно частые хво-
щовые рода Еquisetites и редкие цикадовые рода
Nilssonia. За пределами Западной Сибири подоб-
ные тафофлоры распространены на северо-запа-
де Урала в бассейне р. Печоры (Kravets et al., 1976;
Kiritchkova et al., 1989) и в Северной Монголии
(Vakhrameev in Shuvalov, 1995) (рис. 1).

В Ленском бассейне Западной Якутии ископа-
емые растения в байос-батских отложениях (рис. 2)
в целом немногочисленны и неразнообразны в
видовом отношении (Kirina, Kiritchkova, 1977;
Kiritchkova, 1985). Это растения-первопроходцы,
осваивающие территории, освобождавшиеся при
морской регрессии (Kiritchkova et al., 2021). К
концу средней юры (келловей) и в позднеюрскую
эпоху на территории Западной Якутии были ши-
роко распространены тафофлоры, заметно отли-
чающиеся от байос-батских бóльшим разнообра-
зием систематического состава всех групп расте-
ний сибирского типа – хвощовых (Equisetites),
папоротников (Coniopteris, Сladophlebis, Raphae-
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lia), лептостробовых (Czekanowskia, Phoenicopsis) и
гинкговых (Kiritchkova, 1976, 1985; Vlasov, Mar-
kovich, 1979; Samylina, Kiritchkova, 1991; Kiritchko-
va et al., 2002).

Существовавшее ранее Колымское море за-
метно сократилось, а вместо Колымского архипе-
лага образовалась возвышенная суша (Zakharov
et al., 1983). На территории левобережья Колымы
образовался залив с невысокими островами. На
Дальнем Востоке в начале волжского века часть
территории была расположена выше уровня мо-
ря. Позднеюрская трансгрессия восстановила
Сихотэ-Алинский морской бассейн в его макси-
мальных границах.

Отмеченные выше палеоландшафтные пере-
стройки в пределах Западной и Восточной Сиби-
ри не повлияли на климат. Как и в первую поло-
вину юры, климат в Сибири до конца юрского пе-
риода оставался гумидным, достаточно теплым и
влажным. Об этом свидетельствует неизменив-
шийся систематический состав сибирской флоры
во второй половине юры, где по-прежнему харак-

терными оставались разнообразные хвощовые
(особенно род Equisetites), папоротники (Coniop-
teris, Cladophlebis, Raphaelia, Hausmannia), много-
численные и разнообразные лептостробовые и
единичные цикадовые (Kiritchkova, 1976; Samyli-
na, Kiritchkova, 1991; Kiritchkova et al., 1992, 2002,
2005; Grinenko et al., 2012, 2014).

Более существенные перестройки произошли
в пределах Северо-Китайской провинции Си-
бирской области, особенно в Северном Китае. В
первой половине юры (ранняя юра – аален-ран-
ний бат средней юры) территория Северного Ки-
тая севернее Тянь-Шаньской горной системы
представляла собой предгорную равнину, а юж-
ной части Северного Китая – дельтовую равнину.
Тафофлоры этого времени на всей территории
Северного Китая были определены как флоры
сибирского типа (Vakhrameev et al., 1970; Zhou,
1995; Sun, 2010; Li et al., 2014; Huang et al., 2017; Na
et al., 2017). Однако тафофлоры из местонахожде-
ний, расположенных севернее Тянь-Шаньской
горной системы, были отнесены к Западно-Си-
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бирской провинции, а южнее – выделены в Севе-
ро-Китайскую провинцию Сибирской палеофло-
ристической области (Kiritchkova et al., 2021).

Начавшаяся в раннеюрскую эпоху тектониче-
ская активность Тянь-Шаньской горной системы
постепенно усиливалась, что стало заметно вли-
ять в первую очередь на ландшафтные и особенно
климатические условия региона (Watson et al.,
1987; Ren et al., 2002; Chen et al., 2004; Deng et al.,
2010; Wang et al., 2005, 2006; Sun et al., 2001, 2010).
Как предполагают китайские исследователи,
поднимавшийся рельеф у подножья Тянь-
Шаньских гор стал причиной постепенной ре-
грессии моря Тетис далеко на запад. Это спо-
собствовало сокращению речной системы. В
результате происходило изменение климата от
гумидного к семиаридному (Li S.L.  et al., 2014).
Изменялся литологический состав осадков: они
становились массивными, плотными, часто
представленными красноватыми конгломерата-
ми или песчаниками с редкими прослоями алев-
ролитов и редкими макроостатками растений. К

началу позднеюрской эпохи тафофлоры сибир-
ского типа сохранились лишь далеко на севере.
Во флоре Северного Китая не столько уменьши-
лось разнообразие растений, сколько изменился
их систематический состав, в частности увеличи-
лось количество гидрофитов. На территории, где
в первой половине юры выделялась Северо-Ки-
тайская палеофлористическая провинция, в со-
ставе тафофлор хотя и сохранились редкие пред-
ставители сибирской флоры, такие как папорот-
ники Cladophlebis, Coniopteris, лептостробовые и
гинкговые, но доминантами стали папоротники
из семейств Marattiaceae, Dipteridaceae, Matonia-
ceae; постоянными стали беннеттитовые и сагов-
никовые, а среди хвойных стали преобладать рас-
тения с чешуевидными листьями типа Pagiophyl-
lum.

Подобные изменения четко прослеживают-
ся в отложениях ряда угольных бассейнов Се-
верного Китая: в разрезах бассейна Gaidam
провинции Qinghai (Li et al., 1988; Zhou, 1995),
Джунгарского угленосного бассейна (Sun et al.,

Рис. 1. Схематическая карта Сибирской палеофлористической области в бат-келловей-позднеюрское время: палео-
флористические провинции, зона экотона, местонахождения опорных разрезов
1 – суша (a) и море (b) в позднеюрскую эпоху, 2 – условная граница море-суша в среднеюрскую эпоху, 3 – граница
Сибирской палеофлористической области по В.А. Вахрамееву (Vakhrameev et al., 1970), 4 – граница Сибирской палео-
флористической области по авторам, 5 – границы провинций, 6–9 – возрастной уровень тафофлор: 6 – позднеюр-
ский, 7 – келловей-оксфордский, 8 – бат-келловейский, 9 – батский.
I–III – палеофлористические провинции: I – Западно-Сибирская, II – Ленская, III – Амурская; IV – Среднесибир-
ская холмистая возвышенность; V – зона экотона.
1–43 – основные опорные разрезы: 1–16, 42, 43 – Западно-Сибирская провинция: 1–15 – фациальные районы Запад-
ной Сибири: 1 – Ямало-Гыданский, 2 – Надымский, 3 – Уренгойский, 4 – Нижнеобский, 5 – Фроловский, 6 – Ва-
рьеганский, 7 – Часельский, 8 – Тымский, 9 – Нюрольский, 10 – Обь-Иртышский, 11 – Сильгинский, 12 – Ажармин-
ский, 13 – Фроловско-Тамбейский, 14 – Пурпейско-Васюганский, 15 – Ямало-Тюменьский; 16 – Северо-Западное
Приуралье (бассейн р. Печора), 42 – угольное месторождение Сайхан-Обоо, 43 – угольное месторождение Шарын-
гол; 17–25 – Ленская провинция: 17, 18 – верхнее течение р. Вилюй, 19 – нижнее течение р. Марха, 20 – р. Лена (мыс
Джаской), 21 – правый берег р. Лена северного Приверхоянья, 22 – р. Лена (район пос. Сангар), 23 – северные окрест-
ности г. Якутска, 24 – среднее течение р. Алдан, 25 – бассейн р. Колымы; 26–28, 41 – Амурская провинция: 26 – Юж-
но-Якутский угленосный бассейн, 27 – бассейн р. Буреи, 27а – р. Амур, 28 – бассейн р. Зеи, 41 – Забайкалье; 16а, 29–
40 – зона экотона: 16а – Junggar Basin, 29 – Южное Приуралье, 29а – Восточный Прикаспий, 30 – горы Каратау (Ка-
захстан), 31 – Фергана, 32 – Гиссарский хребет, 33 – Qinghai Basin, 34 – Qaidam Basin, 35 – Shaanxi Basin, 36 – Northern
Shaanxi Basin, 37 – Area Hubei, 38 – Area Hebei, 39 – Area Liaoning, 40 – Дальний Восток России.
Fig. 1. Schematic map of the Siberian palaeofloristic region in the Bathonian-Callovian-Late Jurassic: palaeofloristic provinces,
ecotone zone, localities of the main key stratigraphic sections
1 – land (a) and sea (b) in the Late Jurassic, 2 – conventional sea-land boundary in the Middle Jurassic, 3 – boundary of the
Siberian palaeofloristic region (after Vakhrameev et al., 1970), 4 – boundary of the Siberian palaeofloristic region emended in
the present paper, 5 – boundaries of the provinces, 6–9 – taphofloras age: 6 – Late Jurassic, 7 – Callovian-Oxfordian; 8 – Ba-
thonian-Callovian; 9 – Bathonian.
I–III – palaeofloristic provinces: I – West Siberian Province, II – Lena Province, III – Amur Province; IV – Central Siberian
Plateau; V – ecotone zone.
1–43 – main key stratigraphic sections: 1–16, 42, 43 – West Siberian Province: 1–15 – facies areas of West Siberia: 1 – Yamal-
Gydan, 2 – Nadym, 3 – Urengoy, 4 – Nizhneobsky, 5 – Frolovsky, 6 – Varyogan, 7 – Chaselskoe, 8 – Tym, 9 – Nyurolsk, 10 –
Ob-Irtysh, 11 – Silginsky, 12 – Azharminsky, 13 – Frolovsko-Tambeysky, 14 – Purpeysko-Vasyugansky, 15 – Yamal-Tyumen,
16 – Northwestern Urals (Pechora River Basin), 42 – Saikhan-Ovoo Coal Mine, 43 – Sharyngol Coal Mine; 17–25 – Lena
Province: 17, 18 – upper Vilyuy River, 19 – reaches Markha River, 20 – Lena River (Cape Jaskoy); 21 – right bank of the Lena
River of northern Verkhoyansk region, 22 – Lena River (settlement Sangar), 23 – northern environs of Yakutsk, 24 – middle
course of the Aldan River, 25 – Kolyma River Basin; 26–28, 41 – Amur Province: 26 – South Yakutsk coal basin, 27 – Bureya
River Basin, 27а – Amur River, 28 – Zeya River Basin, 41 – Transbaikalia; 16а, 29–40 – ecotone zone: 16а – Junggar Basin,
29 – Southern Urals, 29а – Eastern Caspian, 30 – Karatau mountains (Kazakhstan), 31 – Fergana, 32 – Hissar Range, 33 –
Qinghai Basin, 34 – Qaidam Basin, 35 – Shaanxi Basin, 36 – Northern Shaanxi Basin, 37 – Area Hubei, 38 – Area Hebei, 39 –
Area Liaoning, 40 – Russian Far East.
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Рис. 2. Корреляция континентальных отложений верхов нижней, средней и верхней юры Сибирской палеофлористи-
ческой области по палеоботаническим данным.
Условные обозначения: 1–7 – ископаемые остатки: 1 – аммоноидеи, 2 – фораминиферы, 3 – двустворки, 4 – конхо-
страки, 5 – наземные позвоночные, 6 – споры и пыльца, 7 – макроостатки растений; 8–14 – возрастной уровень та-
фофлор: 8 – тоарский, 9 – ааленский, 10 – байосский, 11 – байос-батский, 12 – бат-келловейский, 13 – келловей-окс-
фортский, 14 – кимеридж-волжский.
Fig. 2. Correlation of non-marine deposits of the upper Lower Jurassic, Middle Jurassic and Upper Jurassic of the Siberian pa-
laeofloristic region according to palaeobotanical data.
Symbols: 1–7 – fossils: 1 – ammonoids, 2 – foraminifers, 3 – bivalves, 4 – conchostracans, 5 – terrestrial vertebrates, 6 – spores
and pollen, 7 – plant megafossils; 8–14 – taphofloras age: 8 – Toarcian, 9 – Aalenian, 10 – Bajocian, 11 – Bajocian-Bathonian,
12 – Bathonian-Callovian, 13 – Callovian-Oxfordian, 14 – Kimmeridgian-Volgian.
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2010; Li S.L. et al., 2014), угольных бассейнов про-
винций Hebei и Liaoning (Sun et al., 2001; Shen et al.,
2003; Na et al., 2017; Pott, Jang, 2017) и др. (рис. 3).
Тафофлоры этих бассейнов уже не соответствуют
сибирскому типу и более сходны с тафофлорами
южных территорий Китая, то есть с флорами Ев-
ро-Синийской области (табл. 2).

ГРАНИЦА СИБИРСКОЙ 
ПАЛЕОФЛОРИСТИЧЕСКОЙ ОБЛАСТИ

ВО ВТОРОЙ ПОЛОВИНЕ ЮРЫ
В период подготовки к изданию работы

В.А. Вахрамеева по фитогеографии палеозойских
и мезозойских флор Евразии (Vakhrameev et al.,
1970) юрская флора Западной Сибири не была из-

Рис. 2. Окончание.
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вестна в полном объеме. Оставались неуточнен-
ными в стратиграфическом плане юрские тафо-
флоры Казахстана и Ферганы, Дальнего Востока
России и Забайкалья. В Китае в этот же период
были изучены лишь немногие местонахождения с
континентальными отложениями второй поло-
вины юры (Zhou, 1995). Поэтому граница между
Сибирской и Евро-Синийской (Индо-Европей-
ской по Vakhrameev et al., 1970) палеофлористиче-
скими областями была проведена Вахрамеевым
условно: “…примерно по широтному отрезку р.
Оби, на основании резкого уменьшения содержа-
ния пыльцы Classopolis (Brachyphyllum) к северу от

этой линии, наблюдаемого в валанжине” (Vakhra-
meev et al., 1970: 264, фиг. 25).

К настоящему времени тафофлоры второй по-
ловины юры (верхний бат-келловей – поздняя
юра) детально изучены из многих местонахожде-
ний Сибирской палеофлористической области:
Ленского бассейна и бассейна р. Колымы (Vakh-
rameev, 1958; Samylina, 1963, 1964, 1967; Kiritchko-
va, 1985), Западной Сибири (Bystritskaya, Tatyan-
in, 1983; Bystritskaya et al., 1992; Kiritchkova et al.,
2002, 2005), Южно-Якутского бассейна (Vlasov,
Markovich, 1979), Забайкалья (Srebrodolskaya,
1984; Yadrishchenskaya, Markovich in Atlas…, 2002),
бассейна р. Печоры (Chirva et al., 1997). Уточнены

Рис. 3. Корреляция континентальных отложений второй половины средней и верхней юры территории экотона по па-
леоботаническим данным.
Условные обозначения на рис. 2.
Fig. 3. Correlation of non-marine deposits of the second half of the Middle Jurassic and Upper Jurassic in the ecotone zone ac-
cording to palaeobotanical data.
See Fig. 2 for symbols.
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данные по бат-келловейской флоре Северной
Монголии, соответствующей по систематическо-
му составу растений сибирскому типу флор
(Vakhrameev in Shuvalov, 1995).

Тафофлоры Северного Китая второй полови-
ны юры по систематическому составу уже не со-
ответствовали сибирскому типу. Большая часть
из них происходит из опорных разрезов юрских
отложений тех же местонахождений, где были по-
лучены данные по ранне-среднеюрским тафо-
флорам сибирского типа (рис. 3). Это угольный
бассейн Junggar, занимающий огромную террито-
рию северо-западной части Северного Китая
(Sun et al., 2010; Li S.L. et al., 2014), провинция
Qinghai (Li et al., 1988), Northern Hebei (Zhou,
1995; Deng et al., 2010), Inner Mongolia (Ren et al.,
2002; Na et al., 2017), Western Liaoning (Zhan, Zhen,
1987; Sun et al., 2001; Wang et аl., 2006; Pott, Jang,
2017) и др. (рис. 3).

Сравнительный анализ систематического со-
става тафофлор второй половины юры Северного
Китая с келловей-позднеюрскими сибирскими
флорами показал, что китайские тафофлоры со-
хранили лишь некоторое сходство с сибирскими.
В северо-китайских тафофлорах только изредка
встречаются папоротники родов Cladophlebis и
Coniopteris, лептостробовые и гинкговые. Ареал
флоры западносибирского типа сместился с тер-
ритории Северного Китая на север из-за измене-
ний не только ландшафта, но главное – из-за из-
менения гумидного климата в сторону аридиза-
ции (Searle et al., 1987; Watson et al., 1987; Coleman,
1989; Valdes, Selwood, 1992). В позднеюрскую эпо-
ху граница распространения тафофлор сибирско-
го типа не выходила на западе за пределы Северо-
Западного Приуралья, а на юге – северной Мон-
голии, т.е. не южнее 48° северной широты
(рис. 1). Это на 15° севернее, чем южная граница
распространения флор Сибирской области в пер-
вой половине юры (Kiritchkova et al., 2021).

ПРОВИНЦИИ СИБИРСКОЙ 
ПАЛЕОФЛОРИСТИЧЕСКОЙ ОБЛАСТИ 

ВО ВТОРОЙ ПОЛОВИНЕ ЮРЫ

Во второй половине юрского периода на тер-
ритории Сибирской палеофлористической обла-
сти продолжали существовать три палеофлори-
стические провинции: Ленская, Амурская, выде-
ленные Вахрамеевым (Vakhrameev et al., 1970), и
Западно-Сибирская, выделенная нами (Kiritch-
kova et al., 2005). Ниже остановимся на сравни-
тельном анализе тафофлор провинций и уточне-
нии их границ.

Западно-Сибирская палеофлористическая про-
винция Сибирской области, в отличие от первой
половины юрского периода, была приурочена
лишь к обширной Западно-Сибирской низмен-

ности, в которую отдельными узкими языками
глубоко проходило море (Zakharov et al., 1983).
Подобная равнина, но без моря, существовала, по
всей вероятности, и на территории Северной
Монголии. Западная и южная границы Западно-
Сибирской провинции – это границы Сибирской
области. Восточная граница провинции, начиная
от северного морского побережья, проходила на
юг вдоль западного окаймления Среднесибир-
ской холмистой возвышенности до 53° северной
широты, где, поворачивая на восток, смыкалась с
южной границей Амурской провинции (рис. 1).

Во второй половине юрского периода тафофло-
ры Западно-Сибирской провинции продолжали
оставаться типично сибирскими, что особенно чет-
ко прослеживается на примере наунакских тафо-
флор (наунакский фитостратиграфический ком-
плекс) келловей-оксфордского возраста (Kiritchko-
va, 1976; Kiritchkova et al., 2005). Доминирующими в
их составе по-прежнему были разнообразные в
видовом отношении Сoniopteris (8–10 видов),
Raphaelia (3–4 вида), не частые, но постоянные
Cladophlebis denticulata (Brongn.) Font. и C. hai-
burnensis (L. et H.) Sew. Особенно разнообразны-
ми оставались лептостробовые родов Czekanows-
kiа (6–8 видов) и Phoenicopsis (до 10 видов). Гинк-
говые были представлены родом Leptotoma,
цикадовые – Nilssonia (4 вида), а хвойные – так-
сонами широкого распространения: Podozamites,
Brachyphyllum, Schizolepidopsis.

К Западно-Сибирской провинции относи-
лась, как и предполагал Вахрамеев (1964), терри-
тория северо-западного Приуралья, бассейн
р. Печоры (рис. 1, 2). Печорские бат-келловей-
ские тафофлоры (сысольский комплекс расте-
ний) происходят из континентальных прослоев
морских отложений сысольской свиты, возраст
которой определен по фораминиферам и спорам
и пыльце (Kiritchkova et al., 1989). По составу рас-
тений печорские тафофлоры не разнообразны в
систематическом плане. Они представлены ли-
стьями лептостробовых – многочисленными ро-
да Phoenicopsis (6 видов) и более редкими Cze-
kanowskia; редкими гинкговыми родов Leptotoma,
Ginkgo, Baiera и не частыми папоротниками Cоni-
opteris. Количественное преобладание остатков
листьев Phoenicopsis и их видовое разнообразие
делают сысольский комплекс растений близким с
малышевским и наунакским фитостратиграфи-
ческими комплексами Западной Сибири (рис. 2).

С малышевским фитостратиграфическим
комплексом Западной Сибири уверенно сопо-
ставляются комплексы растений из юрских (бат-
келловей) отложений Северной Монголии.
Остатки растений из этого региона первоначаль-
но изучались В.А. Вахрамеевым (Vakhrameev in
Shuvalov, 1995), а в последние годы обработкой
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вновь собранного флористического материала за-
нимается Е.И. Костина. Отложения угольного
месторождения Шарынгол (Sharyngol coal mine),
расположенного в бассейне р. Шарынгол (рис. 1),
выделены в шарынгольскую свиту, расчлененную
на три подсвиты: базальную (нижняя), продук-
тивную (средняя) и безугольную (верхняя) (рис. 2).
Некоторые авторы базальную и продуктивную
подсвиты относят не к шарынгольской, а к эгин-
гольской свите Северной Монголии (Shuvalov,
1995). Остатки растений приурочены к этим под-
свитам. Список растений (с учетом сборов Ко-
стиной) насчитывает небольшое количество ви-
дов: Lycopodites sp., Coniopteris burejensis (Zal.) Sew.,
Ginkgo aff. corieaceae Flor., Czekanowskia ex gr. rigida
Heer, Phoenicopsis angustifolia Heer, Podozamites lan-
ceolatus (L. et H.) Schimp., Pityophyllum ex gr. nor-
denskioeldii (Heer) Seward, Carpolites sp., Stenorachis
sp. Примерно в 300 км к юго-западу от месторож-
дения Шарынгол расположено угольное место-
рождение Сайхан-Овоо (аймак Булган) (рис. 1),
где продуктивная толща или эгингольская свита
(Shuvalov, 1995) сложена песчаниками, аргилли-
тами, алевролитами и пластами угля. Флора из уг-
леносной пачки, по определению Вахрамеева,
представлена Raphaelia diamensis Sew., Cladophlebis
williamsoni Brongn., Schizolepis sp., Phoenicopsis sp.,
Baiera concinna (Heer) Kawas., Czekanowskia setacea
Heer, Equisetites ferganensis Sew., Phoenicopsis specio-
sa Heer, Ph. angustifolia Heer, Pityophyllum nordenski-
oeldii (Heer) Nath., Sphenobaiera czekanowskiana
(Heer) Florin. В угольном карьере Эрээн, распо-
ложенном примерно в 20 км к северо-востоку от
месторождения Сайхан-Овоо, вскрыта продук-
тивная толща, представленная переслаивающи-
мися песчаниками, аргиллитами, алевролитами и
угольными пластами. Костиной впервые для этой
территории в алевролитах обнаружены остатки
растений: Cladophlebis sp., Raphaelia diamensis
Sew., Baiera sp., Phoenicopsis ex gr. angustifolia Heer,
Czekanowskia aff. tomskiensis Kiritchk. et Samyl., Cze-
kanowskia ex gr. rigida Heer, Nilssoniopteris sp., Lepto-
strobus sp. Доминируют остатки листьев папорот-
ников Raphaelia diamensis Sew., лептостробовых
родов Czekanowskia, Phoenicopsis и беннеттитовых
Nilssoniopteris. Сочетание таксонов и наличие сре-
ди них Coniopteris burejensis (Zal.) Sew. и Czekanows-
kia aff. tomskiensis Kiritchk. et Samyl., столь харак-
терных для бат-оксфордских флор Сибирской
области, сближают тафофлоры Северной Монго-
лии и Западной Сибири (рис. 1, 2).

Ленская палеофлористическая провинция пер-
воначально была выделена по тафофлорам верх-
неюрских отложений левого берега р. Лены (Се-
верное Приверхоянье), береговых обнажений
нижнего течения р. Вилюй, юрских отложений
Южно-Якутского бассейна (Vakhrameev, 1964;
Vakhrameev et al., 1970). Границу между Ленской и

расположенной южнее Амурской провинциями
Вахрамеев проводил условно “примерно по Ста-
новому хребту” (Vakhrameev et al., 1970: 263).

Новые данные по палеогеографии территории
севера России в юрский период показали, что в
конце первой половины средней юры (байос-бат)
на востоке Сибирской платформы существовали
две озерно-аллювиальные равнины – Вилюйская
и Южно-Якутская (Zakharov et al., 1983; Grinenkо
et al., 2012, 2014).

В раннеюрскую эпоху территория Вилюйской
равнины часто заливалась морем, где формирова-
лись породы морского генезиса, иногда с конти-
нентальными прослоями, содержащими остатки
растений – укугутская и сунтарская свиты. Одна-
ко в конце ранней (тоар) и в начале средней (аа-
лен) юры восточная часть Вилюйской равнины
поднялась выше уровня моря. В пределах всей
равнины установился континентальный режим,
сохранившийся до конца позднеюрской эпохи. В
реках и озерах равнины формировались отложе-
ния континентального генезиса, часто с остатка-
ми растений – якутская, нижневилюйская, ма-
рыкчанская и бергеинская свиты. Мелководные
морские бассейны сохранились лишь на северо-
востоке Вилюйской равнины, вдоль правобере-
жья р. Лены (рис. 1, 2).

Тафофлоры из отложений укугутской и якут-
ской свит Вилюйской синеклизы не многочис-
ленны и по систематическому составу близки
между собой. Они представлены небольшим ко-
личеством таксонов сибирского типа (Кirina,
Kiritchkova, 1977; Kiritchkova, 1985). Как было от-
мечено ранее (Kiritchkova et al., 2021), это были,
по всей вероятности, мобильные первопроходцы
флор Ленской провинции, сформировавшейся
лишь к началу поздней юры.

Территория Южно-Якутского бассейна в пе-
риод накопления отложений укугутской и якут-
ской свит (ранняя юра–начало средней юры) яв-
лялась озерно-аллювиальной равниной и по-
прежнему не заливалась морской водой (Zakharov
et al., 1983). Состав южноякутских тафофлор из
отложений нижней и начала средней (аален) юры
в целом соответствует сибирскому типу. К сожа-
лению, остатки этих растений до сих пор слабо
изучены (Vakhrameev, 1964, 1988).

По систематическому составу южноякутские
тафофлоры конца средней юры (бат-келловей) и
поздней юры заметно отличается от одновозраст-
ных тафофлор Вилюйской равнины и больше со-
ответствуют тафофлорам бассейнов рек Буреи и
Зеи. Такие изменения флоры Южно-Якутской
равнины второй половины юры обусловлены не
только более южным ее расположением по срав-
нению с флорой Вилюйской равнины. По всей
вероятности, здесь было бóльшее влияние флор
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южных территорий, в частности флоры Амурской
провинции, поскольку Южно-Якутская равнина
еще в конце средней юры была отделена от Ви-
люйской равнины Лено-Алданской горной гря-
дой (Mesezhnikov et al., 1971; Zakharov et al., 1983).
Поэтому южную границу Ленской провинции мы
проводим не на уровне 55° северной широты
(Vakhrameev, 1988), а значительно севернее – на
уровне 59–60° северной широты. Западная гра-
ница провинции проходит с юга на север вдоль
восточного окаймления Среднесибирской хол-
мистой равнины до морского побережья в преде-
лах 105–110° восточной долготы (рис. 1).

В Ленской провинции второй половины юры
по тафофлорам из опорных разрезов марыкчан-
ской свиты (среднее течение р. Вилюй и его левые
притоки – реки Ыгыатта, Марха, Тюкян, Тюнг;
скважины, пробуренные в пределах бассейна
р. Вилюй) и джаскойской свиты (левый берег
р. Лена и ее правые притоки – реки Леписке, Ал-
дан) установлены два комплекса растений –
джаскойский и мархинский, которые характери-
зуют мархинский фитогоризонт (рис. 2). Возраст
горизонта – келловей-ранневолжский, обосно-
ван морской фауной, присутствующей в разрезах
по рекам Марха, Тюнг и Лена (Vakhrameev, 1958;
Vassilevskaya, 1959; Samylina, 1963, 1964; Slastenov,
1973; Saks et al., 1976; Kiritchkova, 1976, 1985;
Kiritchkova, Samylina, 1984; Zinchenko et al., 1978).

Джаскойские тафофлоры происходят из ниж-
ней половины одноименной свиты Центрального
Предверхоянья и марыкчанской свиты бассейна
р. Вилюй. В систематическом составе этих тафо-
флор преобладают папоротники Cladophlebis с ха-
рактерным для поздней юры C. serrulata Samyl.,
несколько видов Raphaelia и лептостробовых рода
Czekanowskia. Из хвойных присутствуют Podo-
zamites и Schizolepidopsis. Мархинские тафофлоры
приурочены к бергеинской свите. Их системати-
ческий состав на родовом уровне тот же, что и в
джаскойских тафофлорах, но более разнообраз-
ный на видовом уровне. Это хвощoвые – Equise-
tites (4 вида); папоротники – Cladophlebis (6 видов,
включая С. aldanensis Samyl., характерный для
верхнеюрских отложений), Coniopteris (менее ча-
сты и менее разнообразны); лептостробовые –
Czekanowskia (6 видов) и Phoenicopsis (4 вида);
гинкговые и хвойные почти в том же видовом со-
ставе, что и в джаскойских тафофлорах.

Позднеюрские тафофлоры бассейна р. Колы-
мы известны из континентальных прослоев в
морских отложениях с позднеюрскими бухиями
(Paraketsov, 1982). Обнаруженные здесь остатки
растений немногочисленны и неразнообразны –
Cladophlebis aldanensis Vachr., C. nebbensis (Brongn.)
Nath., Raphaelia diamensis Sew., Ctenis anyuensis
E. Lebed., Heilungia cf. amurensis (Novopokr.) Pryn.,

Nilssonia sp., Sphenobaiera sp., Phoenicopsis angustifo-
lia Heer (Samylina,1964, 1967; Kiritchkova, Samyli-
na, 1984). Это растения, “…которые мигрировали
на прибрежную сушу после отступления ранне-
волжского моря” (Vakhrameev, 1988: 44).

Несмотря на одновозрастность тафофлор За-
падно-Сибирской и Ленской провинций, харак-
теризующихся единым сибирским типом флоры,
в каждой из них прослеживаются свои особенно-
сти. В западносибирских тафофлорах (наунак-
ский фитостратиграфический комплекс, рис. 2)
среди папоротников преобладает род Cоniopteris
(9 видов), а род Cladophlebis менее разнообразный
в видовом отношении и встречается редко, также
как и род Raphaelia. В ленских тафофлорах (джас-
койский комплекс растений, рис. 2) более разно-
образны Cladophlebis и Raphaelia. В западносибир-
ских тафофлорах из цикадовых присутствует не-
сколько видов рода Nilssonia, в ленских
тафофлорах цикадофиты отсутствуют. Лепто-
стробовые (Czekanowskia и Phoenicopsis) много-
численны в составе тафофлор обеих провинций,
но представлены, как правило, разными видами.

Амурская палеофлористическая провинция, вы-
деленная Вахрамеевым (Vakhrameev et al., 1970)
для более южных флор Сибирской области, за-
метно отличающихся от тафофлор северных про-
винций бóльшим систематическим разнообрази-
ем. Остатки растений Амурской провинции про-
исходят из континентальных отложений верхов
средней-верхней юры. Отложения залегают по
большей части на породах морского генезиса ни-
зов верхней юры и перекрываются континенталь-
ными отложениями нижнего мела часто с остат-
ками раннемеловых растений (Vakhrameev,
Doludenko, 1961; Lebedev, 1965; Dobruskina, 1965;
Krаssilov, 1973; Srebrodolskaya, 1984; Atlas …, 2002;
Nosova et al., 2021).

На территории бассейна р. Буреи юрские та-
фофлоры приурочены к талынджанской свите
(келловей-оксфорд) (рис. 2) и насчитывают зна-
чительное количество таксонов. Большая часть
растительных остатков принадлежит папоротни-
кам – в основном роду Cladophlebis (7 видов) сов-
местно с Raphaelia и более редкими Coniopteris;
многочисленны листья цикадофитов родов Ano-
mozamites, Nilssoniopteris, Tyrmia, Heilungia и Ctenis;
гинкговые представлены скоплениями листьев
Pseudotorellia, Ginkgoites, Sphenobaiera; лептостро-
бовые – Czekanowskia, Leptostrobus, Ixostrobus
(Vakhrameev, Doludenko, 1961; Krаssilov, 1973).

В бассейне р. Зеи позднеюрские тафофлоры
приурочены к аякской и депской свитам и по со-
отношению таксонов практически повторяют бу-
реинские тафофлоры (Lebedev, 1965). В составе
зейских тафофлор также доминируют папорот-
ники Cladophlebis, Raphaelia, цикадовые Nilssonia,
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Heilungia, более разнообразны гинкговые. С та-
ким же соотношением основных групп растений,
но с обедненным составом таксонов, известны
тафофлоры в основном из толбузинской свиты
среднего течения р. Амур (Dobruskina, 1961, 1965)
(рис. 2).

Южно-Якутский бассейн, расположенный в
верховьях р. Алдан, уже в первой половине сред-
ней юры (байос) был отделен от Вилюйской низ-
менности Лено-Алданской горной грядой
(Zakharov et al., 1983). К началу поздней юры си-
стематический состав доминирующих таксонов в
тафофлорах Южно-Якутского бассейна изменил-
ся не только на видовом уровне. Причиной таких
изменений, по всей вероятности, явилось не
только более южное положение бассейна на тер-
ритории Ленской провинции, но и более широ-
кое распространение и влияние палеофлор Амур-
ской провинции.

В Южно-Якутском бассейне (рис. 2) тафофло-
ры поздней юры происходят из верхней части ка-
бактинской свиты и свит беркакитской и нерюн-
гринской. По систематическому составу эти та-
фофлоры близки между собой и представлены
как кабактинско-беркакитский и нерюнгрин-
ский комплексы растений (Vlasov, Markovich,
1979). Характерными для них явлются хвощовые
Equisetites (4 вида) и Annulariopsis, многочислен-
ные папоротники из родов Coniopteris (9 видов),
Cladophlebis (11 видов), характерная для сибир-
ских флор Raphaellia (2 вида). Цикадофиты не
разнообразны в видовом отношении, но всегда
присутствуют Nilssonia, Heilungia, Butefia, Ptilo-
phyllum. Многочисленны остатки листьев лепто-
стробовых, гинкговых и хвойных. К сожалению
видовой состав многих голосеменных не только
Амурской, но и частично Ленской провинций
остается не выявленным, хотя в списках растений
всегда присутствуют Czekanowskia, Phoenicopsis,
Ginkgо, Sphenobaiera, Baiera, Elatocladus, Pagiophyl-
lum и др.

Систематический состав доминирующих так-
сонов в южноякутских тафофлорах практически
повторяется в тафофлорах бассейна р. Зеи (осо-
бенно в депской свите) (Lebedev, 1965) и Восточ-
ного Забайкалья. В составе тафофлор бассейна
р. Зеи также разнообразны папоротники Coniop-
teris (4 вида), Cladophlebis (7 видов), Raphaelia
(4 вида); среди цикадовых преобладают Nilssonia,
Heilungia. Присутствуют разнообразные лепто-
стробовые, гинкговые (многие из них новые ви-
ды) и хвойные.

Позднеюрские тафофлоры Восточного Забай-
калья по систематическому составу близки не
только с тафофлорами верхнего течения р. Aмур
(Vakhrameev, 1964, 1988; Dobruskina, 1961, 1965;
Srebrodolskaya, 1984). Не меньшее сходство систе-

матического состава забайкальских тафофлор
поздней юры проявляется и с тафофлорами вто-
рой половины юры Южной Якутии (Srebrodolska-
ya, 1984; Атлас…, 2002). Основными доминанта-
ми забайкальских тафофлор являются многочис-
ленные листья лептостробовых, из папоротников
крупнолистные Cladophlebis и разнообразные Co-
niopteris, характерные для региона цикадовые Hei-
lungia, Weltrichia и Butefia, а также хвойные Elato-
cladus, Pityophyllum.

Из краткого анализа систематического состава
тафофлор Амурской провинции становится оче-
видным, что они имели более широкое распро-
странение на юго-восточной территории Сибир-
ской области. Северную границу Амурской про-
винции, т.е. границу между Амурской и Ленской
провинциями, следует проводить не по Станово-
му хребту, как предлагал Вахрамеев (Vakhrameev
et al., 1970), а на уровне 59–60° северной широты.
Западную границу следует проводить с севера на
юг вдоль восточного окаймления Среднесибир-
ской холмистой возвышенности в пределах 105–
110° восточной долготы (рис. 1).

ЗОНА ЭКОТОНА МЕЖДУ СИБИРСКОЙ 
И ЕВРО-СИНИЙСКОЙ 

ПАЛЕОФЛОРИСТИЧЕСКИМИ ОБЛАСТЯМИ

Палеофлоры сибирского типа на территории
Северного Китая имели широкое распростране-
ние в течение первой половины юры (ранняя
юра, средняя юра – аален-ранний бат) (Sze, 1949;
Vakhrameev, 1988; Sun, 1992; Zhou, 1995; и др.). В
этот период большая часть их входила в Западно-
Сибирскую провинцию Сибирской палеофлори-
стической области, палеофлоры южной части Се-
верного Китая были выделены в Северо-Китай-
скую провинцию этой области (Kiritchkova et al.,
2021).

К началу второй половины юры (келловей-
поздняя юра) систематический состав тафофлор
Северного Китая заметно изменился. Этому спо-
собствовали, как отмечалось выше, усиливающа-
яся тектоническая активность Тянь-Шаньской
горной системы и значительно бóльшее ее рас-
пространение по площади (Searle et al., 1987;
Colеman, 1989; Li S.L. et al., 2014). Море Тетис и
многие другие более мелкие морские бассейны
отступили далеко на запад и юго-запад, за преде-
лы Гиссарских гор (Kamelin, 2017). Климат сме-
нился на семиаридный, близкий к тропическому.
В тафофлорах почти исчезли растения сибирско-
го типа, произрастающие в условиях гумидного
климата.

Китайскими исследователями подобные из-
менения прослежены на примере разрезов тех же
угольных бассейнов, на которых рассматрива-
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лись отложения первой половины юры. Так, в
опорном разрезе угольного бассейна Qaidam про-
винции Qinghai (западная часть Северного Ки-
тая) угленосная бат-нижнекелловейская форма-
ция Dameigou (рис. 1, 3) охарактеризована тафо-
флорой сибирского типа, в состав которой входит
более 60 видов растений (Li et al., 1988; Zhou,
1995; Wang et al., 2005). Перекрывающая ее фор-
мация Shimengou не угленосная, представлена
плотными породами с многочисленными кон-
гломератами или песчаниками с красноватым
оттенком с редкими остатками растений. Си-
стематический состав растений этой формации
значительно беднее, чем формации Dameigou.
Немногочисленные папоротники здесь представ-
лены редкими диптериевыми; часты цикадофи-
ты, в основном род Nilssonia; лептостробовые ис-
ключительно редкие; из хвойных присутствует
Brachyphyllum с чешуевидными листьями.

Не менее показателен в этом плане разрез юр-
ских отложений угольного бассейна Junggar, рас-
положенного на северо-западе Китая (Sun et al.,
2010; Li S.L. et al., 2014). Нижняя часть угленосной
формации Toutunhe охарактеризована бат-келло-
вейским комплексом растений (рис. 3). Верхняя
половина формации и перекрывающие ее форма-
ции Qigu и Kalazha представлены аллювиальны-
ми породами в виде пятнистых или красноцвет-
ных грубых песчаников, отлагавшихся в аридных
условиях горными реками. Отложения не содер-
жат остатков растений, лишь местами присут-
ствуют ископаемые пресноводные гастроподы,
харофиты и даже динозавроподобные позвоноч-
ные и черепахи (Zhou, 1995; Li T. et al., 2014;
Huang et al., 2016).

Подобные литологические изменения конти-
нентальных отложений в пределах бассейна ки-
тайские геологи и палеоботаники проследили на
многих местонахождениях Северного Китая, осо-
бенно на северо-востоке предгорной территории
Тянь-Шаня. Например, в северной части про-
винции Beijing (Northern Hebei) формация
Houcheng несогласно залегает на формации Tiao-
jishan и сложена красными алевролитами, песча-
никами с прослоями вулканических пород (Zhou,
1995) (рис. 3). Растительные остатки в этой фор-
мации очень редки, найдены лишь Sagenopteris
colpodes Harris, Sphenarion leneae Wang, Conites sp.
Вверх по разрезу формация Houcheng несогласно
перекрывается формацией Zhangjiakou, сложен-
ной крупными рифоидными породами, пересла-
ивающимися с туфами и базальтами, а в верхней
части формации преобладают вулканические по-
роды и лавовые брекчии. В этой формации найде-
ны лишь Equisetites rugosus Samyl., Pseudoctenis cf.
lanei Thomas, Czekanowskia rigida Heer, Leptostrobus
sphaericus Wang, Sphenarion lineae Wang, Pityolepis

larixiformis Wаng, P. pingquanensis Wang, Schizolepi-
dopsis fenglingensis Wang, S. liaoxiensis (Zhang)
Wang, Рagiophyllum sp.

Келловей-оксфордские отложения южной ча-
сти Северо-Западного Китая известны в местона-
хождениях, расположенных вдоль стыка границ
Внутренней Монголии с провинциями Hebei и
Liaoning (рис. 1, 3). Отложения в этом бассейне
составляют формации: Haifanggou или Tiaojishan,
Langi; Tuchengzi и Yixian (Sun et al., 2001; Jiang
et al., 2010; Huang et al., 2016; Dong et al., 2017;
Pott, Jiang, 2017; Na et al., 2017). Формация
Haifanggou, или слои Daohugou, мощностью 100–
150 м, залегает на палеозойских отложениях и
сложена мощными туфами с тонкими разноцвет-
ными глинистыми прослоями. Местами разрез
состоит только из отложений равнинных озер.
Выше залегающие формации Tuchengzi и Yixian
состоят только из вулканогенных пород с редки-
ми остатками растений. Тафофлора формации
Yixian, как отмечает Pott с соавтором (Pott, Jang,
2017), мало отличается от тафофлоры Daohugou.
В их составе преобладают цикадофиты из родов
Pterophyllum, Anomozamites, Cycadolepis, редкие
Jakutiella и наиболее частые листья Anomozamites.
Из гинкговых присутствуют по два вида Sheno-
baiеra и Ginkgoites, хвойные представлены немно-
гочисленными Brachyphyllum с чешуйчатыми ли-
стьями, из папоротников найден фрагмент листа
Clathropteris (?).

Предгорные территории Тянь-Шаньской гор-
ной системы на западе, в частности районы юго-
запада Гиссарского хребта, гор Кугитанг, а также
Ферганской долины и южного Казахстана, в пе-
риод начала второй половины юры (поздний
байос-бат и до конца келловея) представляли со-
бой низменные суши, временами заливаемые
южными морями (Palaeogeografiya SSSR, 1975).
Лишь Ферганская впадина весь этот период оста-
валась озерной равниной. Здесь в условиях тепло-
го и влажного климата в байос-бате произрастали
Cladophlebis, Coniopteris совместно с диптериевы-
ми и мараттиевыми папоротниками, разнообраз-
ными гинкговыми и хвойными типа Podozamites,
Brachyphyllum, Pagiophyllum (Brik, 1933, 1937, 1953).
Это были флоры сибирского типа, включаемые
нами в состав Северо-Китайской провинции Си-
бирской области. Но с келловея в регионе нача-
лась аридизация климата, отразившаяся не толь-
ко на характере отложений, представленных пес-
чаными и алевролитовыми (часто пестро
окрашенными) породами. К позднеюрскому вре-
мени произошли заметные изменения система-
тического состава гиссарских и зеравшанских та-
фофлор востока Средней Азии и каратауских та-
фофлор южного Казахстана (рис. 3).
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Тафофлоры из отложений байсунской свиты
конца средней юры (келловей) Гиссарского хреб-
та в Узбекистане (Gomolitzky, 1968; Genkina, 1979;
Genkina et al., 1980; Aliev et al., 1983, Troitsky, Go-
molitzky, 1996; Sevryugin et al., 1989) и карабаста-
уской свиты первой половины поздней юры
(поздний келловей-кимеридж) хребта Каратау в
Южном Казахстане (Doludenko, Orlovskaya, 1976;
Sevryugin et al., 1989; Doludenko et al., 1995) (рис. 1,
3) характеризуются повышенным количеством
таксонов Евро-Синийской области. В составе
этих тафофлор преобладают голосеменные: бен-
неттитовые Otozamites, Pterophyllun, Ptilophyllum,
Paracycas; менее частые цикадовые, в основном
Nilssonia, Pseudoctenis; им сопутствуют гинкговые
Ginkgo, Sphenobaiera; хвойные представлены ро-
дом Elatocladus, а также побегами с чешуевидны-
ми листьями родов Brachyphyllum и Pagiophyllum.
Папоротники Coniopteris и Clathropteris редкие.
Эти тафофлоры по соотношению характерных
таксонов мало отличаются от бат-келловейских
тафофлор нижней половины формации Toutun-
he угольного бассейна Junggar (Sun G. et al.
2010; Li S.L. et al., 2014) и формации Haifanggou
западной части провинции Liаoning Северного
Китая (Sun et al., 2001; Pott, Jiang, 2017; Na et al.,
2017) (рис. 1, 3). Эти палеофлоры трудно отнести
к флорам сибирского типа, так как их системати-
ческий состав больше соответствует флорам
евро-синийского типа.

Дальневосточная позднебатская-келловей-
ская флора хребта Сихоте-Алинь, по данным
Е.Б. Волынец (Trias…, 2008) богата и разнообраз-
на, а флороносные толщи не имеют признаков
вулканического воздействия. Комплексы расте-
ний происходят из континентальных ананьев-
ской и монакинской толщ бассейнов рек Ана-
ньевка и Алексеевка. Возраст отложений обосно-
ван морской фауной, происходящей из
подстилающих и перекрывающих стратонов мор-
ского генезиса (рис. 3). Дальневосточные тафо-
флоры по соотношению доминирующих таксо-
нов соответствуют тафофлорам формации Dam-
eigou угольного бассейна Qaidam (юг Северного
Китая) и формации Haifanggou или слоям Dao-
hugou Внутренней Монголии Китая (Zhou, 1995;
Sun et al., 2001; Pott, Jang, 2017; Na et al., 2017).
В составе дальневосточных тафофлор наряду с
цикадовыми присутствуют разнообразные папо-
ротники, особенно род Cladophlebis, многочис-
ленные Onychiopsis, Marattiopsis, Phlebopteris, Os-
mundopsis, Adiantopteris, Klukia, Sphenopteris. Не ме-
нее разнообразны беннеттитовые – Dictyozamites,
Ptilophyllum, Ctenis, Anomozamites и цикадовые ро-
да Nilssonia со многими видами. Лептостробовые
единичны, также как и гинкговые. Из хвойных
превалируют Elatocladus, Brachyphyllum, Podo-
zamites. Систематический состав дальневосточ-

ных тафофлор свидетельствует о благоприятных
климатических прибрежно-морских условиях,
более теплых и достаточно влажных, в отличие от
климатических условий северо-восточных терри-
торий Северного Китая с их жарким и засушли-
вым климатом.

Однако, в составе тафофлор второй половины
юры как востока Средней Азии, так и Северного
Китая и Дальнего Востока России (рис. 1) про-
должают постоянно присутствовать, хотя и в не-
большом количестве, сибирские таксоны, такие
как Cladophlebis, Czekanowskia, Phoenicopsis, Sphe-
nobaiera и хвощовые. Подобные флоры, в составе
которых присутствуют таксоны характерные для
флор, относящихся как к одной, так и к другой
смежным фитохориям, Вахрамеев относил к пе-
реходным и называл их флорами экотона (Vakhra-
meev, 1988, 1991). К этому типу флор относятся
позднеюрские тафофлоры Северного Китая, во-
стока Средней Азии и, возможно, Дальнего Во-
стока России, хотя тафофлоры Дальнего Востока
существовали в более благоприятных климатиче-
ских условиях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Сравнительный анализ тафофлор Сибирской

палеофлористической области второй половины
юры позволил выявить особенности палеогеогра-
фического распространения сибирской флоры в
условиях палеоландшафтных и палеоклиматиче-
ских перестроек.

В пределах Сибири палеоландшафтные пере-
стройки были вызваны крупными морскими
трансгрессиями, не повлиявшими на климат ре-
гиона.

В Северном Китае усилившаяся в конце сред-
ней юры тектоническая активность в Тянь-
Шаньской горной системе резко изменила не
только палеоландшафтные, но и климатические
условия, превратив гумидный климат в семиа-
ридный, жаркий, почти тропический. С самого
начала келловейского века аридизация климата
распространялась на северо-запад в восточную
часть Средней Азии. В связи с изменениями кли-
мата изменились границы распространения флор
сибирского типа. Граница Сибирской палеофло-
ристической области на этой территории переме-
стилась на 15° севернее границы области в первой
половине юры. Полученные в последние десяти-
летия новые сведения о систематическом составе
келловей–позднеюрских флор Сибирской обла-
сти позволили уточнить положение границ не
только области в целом, но и ее палеофлористи-
ческих провинций.

Климатические изменения в Северном Китае
и на востоке Средней Азии явились причиной из-
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менения систематического состава не только се-
верокитайских, но и гиссарских и зеравшанских
тафофлор востока Средней Азии, а также карата-
уских тафофлор южного Казахстана. В целом, к
позднеюрской эпохе флоры Северного Китая и
востока Средней Азии по систематическому со-
ставу характерных таксонов стали более близки-
ми к флорам Евро-Синийской палеофлористиче-
ской области и в первую очередь к юрским фло-
рам востока Прикаспийской впадины (Baranova
et al., 1975). Однако постоянное присутствие в них
немногочисленных сибирских таксонов, таких
как Cladophlebis, Czekanowskia, Phoenicopsis и неко-
торых гинкговых, делает эти флоры переходными
между сибирскими и евро-синийскими, то есть
флорами экотона.
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The results of a comparative analysis of taxonomic composition of the taphofloras of the Siberian palaeoflo-
ristic region in the second half of the Middle (Bathonian-Callovian) and Late Jurassic are presented. The pe-
culiarities of palaeogeographical distribution of the Siberian palaeoflora are revealed, which were caused
within Siberia by marine transgressions that did not affect the climate of the region, and the tectonic activity
of the Tien Shan mountain system, which significantly changed not only the palaeolandscape, but also the
climatic conditions of the region. The boundaries of the Siberian palaeofloristic region and its provinces in
the second half of the Jurassic have been corrected. An ecotone zone between the Siberian and Euro-Sinian
palaeofloristic regions has been identified.

Keywords: Middle Jurassic, Late Jurassic, Siberia, China, palaeolandscape, palaeoclimate, taphoflora, palae-
ofloristic region, palaeofloristic provinces
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Устьичные и перистоматические кольца – структурные элементы клеток устьичных комплексов.
Устьичные кольца находятся на замыкающих клетках, перистоматические кольца – на побочных и
соседних клетках. Методы световой, сканирующей и трансмиссионной электронной микроскопии
были использованы для изучения их строения и расположения на клетках устьичных комплексов у
38 видов цветковых растений. Были определены также типы устьичных комплексов, расположение
в них замыкающих и побочных клеток, размер устьиц, геометрия стенок замыкающих клеток. В ти-
пичном случае устьичные кольца образованы складками кутикулы. Субкутикулярное пространство
таких складок заполнено пектиновыми веществами. Перистоматические кольца могут иметь такое
же строение. Они могут быть образованы также локальными утолщениями кутикулы, папиллами,
целлюлозными клеточными стенками. Обсуждается морфологическое разнообразие устьичных и
перистоматических колец. Как тенденция отмечены связи между наличием устьичных колец, рас-
положением устьиц на побочных клетках и геометрией стенок замыкающих клеток, а также между
морфологией устьичных колец и размером устьиц. Продемонстрирована возможность образования
перистоматических колец из латеральных устьичных складок, т.е. складок, которые отходят в сто-
роны от устьиц.

Ключевые слова: устьице, замыкающая клетка, побочная клетка, устьичный комплекс, устьичное
кольцо, перистоматическое кольцо, клеточная стенка, кутикула
DOI: 10.31857/S0006813622090083

Складчатый микрорельеф поверхности отме-
чен для самых разных надземных частей расте-
ний, включая листья (Koch et al., 2009). Хотя та-
кой микрорельеф поверхности воспринимается
как чисто кутикулярное образование, возникать
он может на разной основе. В ряде случаев кути-
кула повторяет неровности поверхности целлю-
лозной части клеточной стенки. Специфический
микрорельеф может возникать из-за отложения в
субкутикулярном пространстве минеральных
включений, например, окислов кремния. Во
многих случаях сама кутикула образует складки,
субкутикулярное пространство в которых запол-
нено пектиновыми веществами. Это простран-
ство также иногда содержит волокна, подобные
волокнам целлюлозных стенок (Cheng et al., 1986;
Koch et al., 2009). Примечательно, что складча-
тость поверхности может сохраняться после уда-

ления кутикулы с поверхности стенок (Cheng
et al., 1986).

Микрорельеф поверхности листьев постоянен
у многих видов (Kong, 2001; Yang, Lin, 2005). Из-
менение различных климатических и эдафиче-
ских факторов обычно не влияет на развитие и
форму складок (Ahmad, 1962). По этой причине
особенности микрорельефа поверхности часто
рассматриваются в качестве хороших диагности-
ческих признаков для разграничения видов и так-
сонов других рангов (Wilkinson, 1979; Dehgan,
1980; Fontenelle et al., 1994; Klimko, Truchan, 2006;
Srinual, Thammathaworn, 2008; Akçin, 2013). Дан-
ный факт представляет собой несомненную цен-
ность при изучении палеоботанических объектов
(Tarran et, al., 2016). Не отвергая такого взгляда,
нельзя не отметить, что по мнению ряда исследо-
вателей микроморфологию рельефа следует ис-
пользовать в сочетании с другими морфологиче-

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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скими и анатомическими характеристиками (De-
ghan, 1980; Olowokudejo, 1993). Не для всех
семейств наличие тех или других кутикулярных
структур является таксономически значимым
(Baranova, Ostroumova, 1987).

К настоящему времени высказано много суж-
дений относительно функций складчатого мик-
рорельефа. Поверхность растений играет важную
роль во взаимодействии с биотической и абиоти-
ческой средой (Koch et al., 2009). Шероховатость
поверхности, вызванная различными микро-
структурами, усиливает ее гидрофобность (Barth-
lott, Neinhuis, 1997; Neinhuis, Barthlott, 1997). Кро-
ме этого, скатывающиеся с поверхности листа
капли воды очищают ее, унося споры грибов и
различные загрязняющие частицы.

Предполагается, что складчатость кутикулы
способна снизить температуру поверхности за
счет увеличения турбулентности потоков воздуха
возле листовой пластинки (Bargel et al., 2006). Со-
гласно A. Jayeola (1998) влияние микрорельефа
поверхности на движение воздуха отражается
также на потерях воды через устьица.

Поверхностной складчатости приписывается
ряд специфических функций. Так, наличие скла-
док на лепестках цветков привело к предположе-
нию, что складки служат тактильными сигнала-
ми, направляющими насекомых-опылителей к
источникам нектара (Kevan, Lane, 1985). Суще-
ствуют сообщения, согласно которым складки
поверхности влияют на механические свойства
клеточных стенок. Например, по мнению
А.Е. Васильева (Vasil’ev, 1965) развитие складча-
тости кутикулы на нижней эпидерме придает
прочность листьям осин. Полагают, что не только
наличие лентовидных вторичных утолщений кле-
точных стенок фиброзного слоя, но и складча-
тость поверхности эпидермы может приводить к
такой деформации клеток на фоне обезвожива-
ния тканей, которая влечет за собой вскрывание
пыльников (Cheng et al., 1986).

Характерной особенностью эпидермы листьев
большого числа цветковых растений является на-
личие складок на клетках устьичных комплексов.
Складки могут радиально расходиться от устьица.
Такое их расположение наблюдается, прежде все-
го, вокруг крупных первичных устьиц (Dunn et
al., 1965; Staveren, Baas, 1973). Неоднократно было
описано латеральное расположение складок. В
качестве примеров растений с таким расположе-
нием складок называют Cariaria nepalensis Well
(Cariariaceae), Simira rubra (Mart.) Steyeem. (Rubi-
aceae), ряд представителей рода Populus (Wilkin-
son, 1979; Moraes et al., 2009). Клетки устьичных
комплексов могут нести кольцеобразно располо-
женные складки. Видимо первой, кто обратила
внимание на существование таких складок, была

H.P. Wilkinson (1971, цит. по Staveren, Baas, 1973),
которая ввела в обиход термин “перистоматиче-
ское кольцо” (англ. peristomatal rim). Поскольку
приставка “пери” означает “вокруг, около, воз-
ле”, то получается, что перистоматическое коль-
цо – это кольцо, расположенное вокруг устьица
на клетках, его окружающих. Такие кольца могут
частично перекрывать (накрывать, прикрывать
сверху) замыкающие клетки. Позднее было обна-
ружено, что образованные складками кольца мо-
гут целиком располагаться на устьицах. По ана-
логии с перистоматическими кольцами их было
предложено назвать “устьичными кольцами”
(англ. stomatal ring) (Pautov et al., 2019).

Иногда наблюдается сочетание кольцевых и
радиально расходящихся складок. Такая комби-
нация складок особенно характерна для крупных
первичных устьиц тех видов растений, вторичные
устьица которых окружены складками. Она отме-
чена, в частности, у Nyssa sylvatica Marshall (Nyssa-
ceae), Picrasma quassioides (D. Don) Benn. (Sima-
roubaceae), Gordonia lasiathus (L.) J. Ellis (Thea-
ceae), Coccoloba trollii Brandbyge (Polygonaceae)
(Wilkinson, 1979; Anderson, 1983; Brandbyge, 1989).

Наличие на поверхности клеток устьичных
комплексов закономерно расположенных скла-
док позволяет предположить, что они влияют на
устьичную механику. Такое предположение бы-
ло, в частности, сделано Н.И. Кочетовой и
Ю.В. Кочетовым (Kochetova, Kochetov, 1982). Эти
авторы предположили, что подходящие к устьицу
латеральные складки могут увеличиваться и
уменьшаться под влиянием различных факторов
внешней среды, способствуя открыванию или,
напротив, закрыванию устьичной щели.

Помня о возможном влиянии складок на меха-
нические свойства клеточных стенок, было вы-
сказано предположение, согласно которому
складки влияют на деформацию клеток устьич-
ных комплексов при изменении в них тургорного
давления (Pautov et al., 2002). Известно, что изме-
нение величины апертуры может происходить не
только в результате активных, но и гидропассив-
ных устьичных движений. Последние способны
нарушить регулируемое функционирование
устьиц. Использование компьютерного модели-
рования показало, что наличие на побочных
клетках определенным образом расположенных
латеральных складок меняет деформацию клеток
при изменении в них тургорного давления таким
образом, что гидропассивных движений не про-
исходит или они минимальны (Pautov et al., 2002).

Моделирование – один из основных методов
изучения устьичной механики. За более чем сто-
летнюю историю изучения устьиц были исполь-
зованы механические, математические и, нако-
нец, компьютерные модели (Jost, 1907; Aylor et al.,
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1973; Woolfenden et al., 2017). Существующие зна-
ния о механике устьичных движений основыва-
ются, прежде всего, на результатах этих модели-
рований. Принципиально важным моментом при
моделировании является приближение модели по
основным характеристикам к моделируемому
объекту, в нашем случае – к устьичным комплек-
сам. Среди таких характеристик – морфология
устьичного комплекса и его клеток, включая гео-
метрию их оболочек и рельеф поверхности.

Цель работы – оценить существование связи
между наличием устьичных и перистоматических
колец на поверхности клеток устьичных ком-
плексов и структурной организацией этих ком-
плексов. Ее задачи: изучить строение складок и
их расположение на наружных тангентальных
стенках замыкающих и побочных (соседних) кле-
ток, определить типы устьичных комплексов,
размер устьиц, взаимное расположение друг от-
носительно друга их замыкающих и побочных
клеток, охарактеризовать геометрию стенок за-
мыкающих клеток.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал собран в ботанических садах им.

Петра Великого БИН РАН, Санкт-Петербургско-
го государственного университета, субтропиче-
ского сада “Белые ночи”. Изучено строение
устьичных комплексов у 38 видов двудольных
растений: Acokanthera oblongifolia (Hochst.) Codd
(Apocynaceae), A. oppositifolia (Lam.) Codd
(Apocynaceae), Artocarpus heterophyllus Lam. (Mora-
ceae), Cleyera japonica Thunb. (Pentaphylacaceae),
Coptosperma cymosum (Willd. ex Schult.) De Block
(Rubiaceae), Coriaria japonica A. Gray (Coriaria-
ceae), C. nepalensis Wall. (Coriariaceae), Diospyros
kaki Thunb. (Ebenaceae), Elaeodendron xylocarpum
(Vent.) DC. (Celastraceae), Exbucklandia populnea
(R. Br. ex Griff.) R.W. Brown (Hamamelidaceae),
Fagraea ceilanica Thunb. (Gentianaceae), Ficus mi-
crocarpa L. f. (Moraceae), Heptaplerum actinophyllum
(Endl.) Lowry et G.M. Plunkett (Araliaceae), Hura
crepitans L. (Euphorbiaceae), Ilex corallina Franch.
(Aquifoliaceae), Ixora javanica (Blume) DC. (Rubia-
ceae), Kadsura japonica (L.) Dunal (Schisandraceae),
Myrsine australis (A. Rich.) Allan (Primulaceae),
Neopanax colensoi (Hook. f.) Allan (Araliaceae), Os-
manthus yunnanensis (Franch.) P.S. Green (Olea-
ceae), Photinia davidiana (Decne.) Cardot (Rosace-
ae), Plumeria obtusa L. (Apocynaceae), Populus het-
erophylla L. (Salicaceae), P. mexicana Wesm. ex DC.
(Salicaceae), P. pruinosa Schrenk (Salicaceae),
P. szechuanica C.K. Schneid. (Salicaceae), Prunus
laurocerasus L. (Rosaceae), P. lusitanica L. (Rosa-
ceae), Pseudopanax crassifolius (Sol. ex A. Cunn.)
K. Koch (Araliaceae), Pyracantha hort. ‘Morel’ (Ro-
saceae), Rhaphiolepis umbellata (Thunb.) Makino

(Rosaceae), R. × delacourii André (Rosaceae), Sarco-
cocca hookeriana var. digyna Franch. (Buxaceae),
Schefflera digitata J.R. Forst. et G. Forst. (Araliaceae),
Stenocarpus salignus R. Br. (Proteaceae), Ternstroemia
gymnanthera (Wight et Arn.) Bedd. (Pentaphylacaceae),
Viburnum odoratissimum Ker Gawl. (Viburnaceae),
V. suspensum Lindl. (Viburnaceae). Названия видов
приведены в соответствии с International Plant
Names Index (IPNI) (https://www.ipni.org. Дата об-
ращения 10.06.2022). Выбор объектов исследова-
ния обусловлен наличием на их устьицах и побоч-
ных (соседних) клетках устьичных и (или) пери-
стоматических колец. Была изучена эпидерма
не менее 6 листьев каждого вида.

Часть материала фиксировали в 70%-м спирте.
Изучены фрагменты листовой пластинки, взятые
из ее средней части между главной жилкой и кра-
ем листа. Эпидерма с фрагментов пластинки бы-
ла отделена методом мацерации (Kerp, 1990) и
окрашена сафранином. Просмотр препаратов для
определения типов устьичных комплексов и из-
мерения длины устьиц проводили с помощью
светового микроскопа Leica DM1000 (Wetzlar,
Germany). Снимки были сделаны с помощью ка-
меры Leica EC3.

Материал для электронной микроскопии
фиксировали в 3%-м растворе глутарового альде-
гида на 0.1 М фосфатном буфере (рН 7.4) с пост-
фиксацией в 2%-м растворе OsO4 на 0.1 М фос-
фатном буфере (рН 8.0). После обезвоживания в
серии спиртов и ацетонов возрастающих концен-
траций материал заключали в смесь эпона и арал-
дита. Полутонкие срезы толщиной 1–3 мкм были
изготовлены на ультратоме Sorvall RMC MT500
(Du Pont Company, USA). Их контрастировали
раствором цитрата свинца, приготовленного по
методике E.S. Reynolds (Reynolds, 1963). Микро-
фотографии были получены на электронном
микроскопе Zeiss Libra 120 (Oberkochen, Germa-
ny). Поверхность листьев изучена на сканирую-
щем электронном микроскопе JSM-6390LA.
Объекты исследования обезвоживали в серии
спиртов, проводили через смесь изоамилацетата
со спиртом и чистый изоамилацетат. Затем образ-
цы высушивали при критической точке жидкой
углекислоты. Сухие объекты наклеивали на сто-
лики, напыляли золотом и изучали в микроскопе.

Качественная оценка степени размеров устьиц
дана по следующей схеме: >10–20 мкм – мелкие;
>20–30 мкм – средних размеров; >30–40 мкм –
крупные; >40–50 мкм – очень крупные; >50 мкм –
чрезвычайно крупные устьица.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В ходе изучения эпидермы листьев модельных
объектов выделено несколько способов располо-
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жения кольцеобразных складок на наружных
тангентальных стенках замыкающих клеток. Од-
ним из них является формирование колец высту-
пов, т.е. колец, расположенных непосредственно
на наружных устьичных выступах (рис. 1 a, b, d–h).
Их наличие отмечено у Acokanthera oblongifolia,
A. oppositifolia, Exbucklandia populnea, Rhaphiolepis
umbellata, R. × delacouri, Ternstroemia gymnanthera.
Кольцо представляет собой либо кутикулярный
валик (рис. 1 b, d), либо, реже, загнутый в сторону
пластинки край устьичного выступа. В последнем
случае краевое устьичное кольцо напоминает
край пластмассового стаканчика. Такое строение
кольца выступов свойственно Acokanthera oblongi-
folia и A. oppositifolia.

Устьичные комплексы относятся преимуще-
ственно к энциклоцитному (Acokanthera oblongifo-
lia, A. oppositifolia, Exbucklandia populnea), реже –
стефаноцитному (Rhaphiolepis umbellata, R. × dela-
couri) и аномоцитному (Ternstroemia gymnanthera)
типам. Их устьица, за исключением Rhaphiolepis ×
delacouri, имеющего устьица средних размеров,
крупные (Acokanthera oblongifolia, Exbucklandia
populnea, Rhaphiolepis umbellata) или очень круп-
ные (Acokanthera oppositifolia, Ternstroemia gymnan-
thera) (табл. 1). Для устьиц характерны мощные
наружные выступы. У большинства изученных
видов устьица лежат на побочных клетках
(рис. 1b). Стенки замыкающих клеток утолщены
неравномерно. Как правило, наиболее сильно
утолщены те части внутренних тангентальных
стенок, которые граничат с устьичной щелью.
Остальная часть внутренних тангентальных сте-
нок, смежных со стенками побочных клеток, на-
против, тонкая. Исключение – Ternstroemia gym-
nanthera. Замыкающие клетки этого вида лежат на
одном уровне с соседними клетками (рис. 1d).
Они демонстрируют и иную геометрию стенок:
одинаково сильно утолщены наружные и внут-
ренние тангентальные стенки, утоньшены – ан-
тиклинальные стенки, связанные срединными
пластинками с соседними клетками (рис. 1d).
Эпидерма Rhaphiolepis × delacouri, Rhaphiolepis um-
bellata, Exbucklandia populnea имеет складчатый
рельеф поверхности, наиболее сильно выражен-
ный у первого из перечисленных видов (рис. 1h).
Замыкающие клетки часто лежат у изученных ви-
дов в небольших углублениях (рис. 1e).

Еще один тип размещения складок на устьи-
цах демонстрируют краевые устьичные кольца,
чаще одиночные (Artocarpus heterophyllus, Elaeo-
dendron xylocarpum, Osmanthus yunnanensis, Pyr-
acantha hort. “Morel”, Viburnum suspensum, Prunus
lusitanica, Coptosperma cymosum, Prunus laurocera-
sus, Neopanax colensoi, Pseudopanax crassifolius,
Myrsine australis, Photinia davidiana, Ixora javanica,
Fagraea ceilanica, Stenocarpus salignus, Ilex corallina,

Таблица 1. Длина устьиц (мкм) (N – число измерений;
SD – стандартное отклонение)
Table 1. Stomata length (μm) (N – number of observations;
SD – standard deviation)

Вид/Species N Min Average ± SD Max

Acokanthera oblongifolia 27 34.7 38.3 ± 1.9 41.6

Acokanthera oppositifolia 21 37.0 40.6 ± 2.3 44.6

Artocarpus heterophyllus 27 20.5 22.8 ± 1.2 25.4

Cleyera japonica 21 31.3 35.7 ± 2.0 38.8

Coriaria japonica 21 30.4 32.0 ± 1.8 36.0

Coriaria nepalensis 21 29.8 32.9 ± 1.6 35.3

Diospyros kaki 21 23.9 32.8 ± 5.0 40.2

Elaeodendron xylocarpum 27 28.5 32.1 ± 2.3 38.1

Exbucklandia populnea 27 27.6 33.6 ± 3.5 37.9

Fagraea ceilanica 21 27.4 30.9 ± 1.6 33.6

Ficus microcarpa 21 36.3 39.7 ± 1.8 42.2

Hura crepitans 21 31.5 33.1 ± 2.0 36.2

Ilex corallina 21 26.8 28.7 ± 2.2 33.9

Ixora javanica 21 29.8 32.0 ± 1.4 33.4

Kadsura japonica 21 60.3 66.3 ± 4.6 72.7

Prunus lusitanica 21 27.1 30.3 ± 1.8 35.3

Prunus laurocerasus 21 28.9 34.3 ± 1.8 36.7

Myrsine australis 21 24.3 27.4 ± 1.7 29.9

Neopanax colensoi 27 34.5 45.3 ± 5.2 53.6

Osmanthus yunnanensis 27 23.6 27.2 ± 2.0 30.4

Plumeria obtusa 21 22.4 25.8 ± 2.1 30.0

Populus heterophylla 21 25.0 26.1 ± 1.0 27.3

Populus mexicana 21 32.5 35.4 ± 1.9 38.6

Populus pruinosa 21 24.9 29.0 ± 3.4 34.1

Populus szechuanica 21 38.7 41.4 ± 1.5 43.8

Pseudopanax crassifolius 21 40.9 44.7 ± 2.6 47.3

Pyracantha hort. “Morel” 21 26.3 29.4 ± 2.2 32.9

Raphiolepis umbellata 27 27.5 30.3 ± 1.7 33.5

Raphiolepis × delacourii 27 20.5 24.3 ± 2.2 30.1

Coptosperma cymosum 21 24.7 27.5 ± 1.3 29.1

Sarcococca hookeriana var. 
digyna

27 39.5 47.3 ± 3.2 52.7

Heptaplerum actinophyllum 21 31.5 35.5 ± 2.5 45.3

Schefflera digitata 21 24.9 28.4 ± 1.8 31.4

Stenocarpus salignus 21 34.6 36.6 ± 1.4 39.5

Photinia davidiana 21 28.0 31.3 ± 2.0 34.7

Ternstroemia gymnanthera 21 40.9 45.4 ± 2.3 49.4

Viburnum odoratissimum 21 37.6 39.7 ± 2.0 43.9

Viburnum suspensum 27 27.1 30.1 ± 1.7 33.3
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Рис. 1. Устьичные комплексы с кольцами выступов (a–h) и краевыми устьичными кольцами (i–k) у Exbucklandia pop-
ulnea (a–c), Ternstroemia gymnanthera (d, e), Acokanthera oblongifolia (f), Acokanthera oppositifolia (g), Raphiolepis × delacourii
(h), Viburnum suspensum (i), Photinia davidiana (j), Osmanthus yunnanensis (k). a, e–j – фрагменты поверхности листовой
пластинки (SEM). b, d, k – фрагменты поперечных срезов устьичных комплексов по данным СЭМ (b, d) и ТЭМ (k).
c – внутренняя поверхность устьичного комплекса (световой микроскоп). ol – наружный устьичный выступ, rl – коль-
цо выступов, la – апертура наружных устьичных выступов, gc – замыкающая клетка, sc – побочная клетка, nc – сосед-
няя клетка, wp – восковая пробка, mr – краевое устьичное кольцо. Масштабные линейки: a, c, f–j – 10 мкм; b, d, k –
5 мкм; e – 20 мкм.
Fig. 1. Stomatal complexes with rings of ledges (a–h) and marginal stomatal rings (i–k) in Exbucklandia populnea (a–c), Tern-
stroemia gymnanthera (d, e), Acokanthera oblongifolia (f), Acokanthera oppositifolia (g), Raphiolepis × delacourii (h), Viburnum sus-
pensum (i), Photinia davidiana (j), Osmanthus yunnanensis (k). a, e–j – fragments of leaf blade surface under SEM. b, d, k – frag-
ments of cross sections of a stomatal complex under SEM (b, d) and TEM (k). c – inner surface of a stomatal complex under light
microscope. ol – outer stomatal ledge, rl – ring of ledges, la – outer stomatal ledge aperture, gc – guard cell, sc – subsidiary cell,
nc – neighbouring cell, wp – wax plug, mr – marginal stomatal ring. Scale bars: a, c, f–j – 10 μm; b, d, k – 5 μm; e – 20 μm.
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Viburnum odoratissimum). Краевое устьичное коль-
цо опоясывает устьице, располагаясь непосред-
ственно на стенках замыкающих клеток (рис. 1 i–k).
Такие кольца образованы обычно складками
кутикулы, субкутикулярное пространство в
которых заполнено пектиновыми веществами
(рис. 1k). Это пространство может быть редуци-
ровано до узких пектиновых прожилок. У Steno-
carpus salignus их краевые устьичные кольца пред-
ставляют собой утолщения кутикулы. Кольца
сильно истончаются на полюсах устьиц у Osman-
thus yunnanensis.

Устьичные комплексы аномоцитные (Prunus
laurocerasus, Prunus lusitanica, Photinia davidiana,
Artocarpus heterophyllus, Pyracantha hort. ‘Morel’),
латероцитные (Viburnum suspensum, Elaeodendron
xylocarpum, Osmanthus yunnanensis), парацитные
(Coptosperma cymosum, Stenocarpus salignus), анизо-
цитные (Neopanax colensoi, Pseudopanax crassifolius,
Myrsine australis, Fagraea ceilanica), аллелоцитные
(Ixora javanica). Перечислены доминирующие ти-
пы устьичных комплексов. Вместе с этим, у ряда
видов резко выражена гетеростоматность. Так, в
эпидерме Fagraea ceilanica присутствуют гелико-
цитные и анизоцитные комплексы, в эпидерме
Viburnum odoratissimum – парацитные и латеро-
цитные комплексы, у Ilex corallina – тетрацитные,
анизоцитные, ставроцитные комплексы. Устьица
средних размеров (Coptosperma cymosum, Myrsine
australis, Artocarpus heterophyllus, Pyracantha hort.
‘Morel’, Ilex corallina), крупные (Prunus lusitanica,
P. laurocerasus, Photinia davidiana, Viburnum odorat-
issimum, Viburnum suspensum, Elaeodendron xylocar-
pum, Ixora javanica, Fagraea ceilanica, Stenocarpus
salignus) и очень крупные (Neopanax colensoi, Pseu-
dopanax crassifolius) (табл. 1). Они лежат на побоч-
ных клетках. Стенки замыкающих клеток утол-
щены неравномерно. Как и в типичных устьич-
ных комплексах с кольцом выступов, сильнее
прочих утолщены те части их внутренних танген-
тальных стенок, которые обращены к устьичной
щели. Остальные части внутренних тангенталь-
ных стенок, смежные со стенками побочных кле-
ток, тонкие (рис. 1k).

Существуют варианты этого типа, связанные с
особенностями микрорельефа поверхности как
замыкающих, так и околоустьичных (побочных и
соседних) клеток. Так, замыкающие клетки могут
быть опоясаны не одинарным кольцом, а не-
сколькими, обычно переплетающимися складка-
ми, образующими своего рода составные краевые
устьичные кольца (рис. 2 a–d). Часть складок мо-
жет переходить на околоустьичные клетки. Со-
ставные кольца отмечены у Cleyera japonica,
Prunus laurocerasus и Sarcococca hookeriana var. digy-
na. У некоторых видов, иногда в пределах одной
пластинки листа, встречаются как одинарные,

так и составные кольца (Prunus laurocerasus, Sarco-
cocca hookeriana var. digyna). Устьица с составны-
ми кольцами входят в состав аномоцитных
(Prunus laurocerasus, Cleyera japonica) и латероцит-
ных (Sarcococca hookeriana var. digyna) устьичных
комплексов. Они крупные (Prunus laurocerasus,
Cleyera japonica) и очень крупные (Sarcococca
hookeriana var. digyna) (табл. 1).

На наружных тангентальных стенках замыка-
ющих клеток может располагаться не одно, а не-
сколько параллельно лежащих краевых устьич-
ных колец (Kadsura japonica, Diospyros kaki, Hura
crepitans) (рис. 2 e–h). Наружные кольца нередко
не замкнуты и переходят в складки на поверхно-
сти околоустьичных клеток. Устьица у этих видов
от крупных (Diospyros kaki, Hura crepitans) до чрез-
вычайно крупных (Kadsura japonica) (табл. 1).
Устьичные комплексы парацитные (Hura crepi-
tans), парацитные и латероцитные (Kadsura japo-
nica), аномоцитные (Diospyros kaki).

Еще более разнообразен рельеф поверхности
клеток, примыкающих к устьицам, несущим кра-
евые кольца. У части изученных видов поверх-
ность возле устьиц лишена складок (Artocarpus
heterophyllus, Pyracantha hort. ‘Morel’, Elaeodendron
xylocarpum, Viburnum suspensum, Photinia davidiana)
(рис. 1i, j). При этом устьица некоторых из них
слегка погружены в покровную ткань (Artocarpus
heterophyllus, Elaeodendron xylocarpum). Это может
происходить, в частности, в результате более
сильного развития кутикулы на стенках побоч-
ных клеток. Устьичные комплексы этих растений
аномоцитные и латероцитные.

Выше, при характеристике составных и мно-
гочисленных краевых устьичных колец, было от-
мечено, что их складки могут переходить с замы-
кающих на околоустьичные клетки. Чаще склад-
ки на поверхности околоустьичных клеток
структурно не связаны со складками на замыкаю-
щих клетках. Перечислим наиболее характерные
варианты их расположения на околоустьичных
клетках комплексов, замыкающие клетки кото-
рых обладают краевыми устьичными кольцами.

Складки части видов плотно размещены на
поверхности околоустьичных клеток. При этом
они могут располагаться без видимого порядка
(Viburnum odoratissimum, Myrsine australis) (рис. 3a).
В формировании таких складок может принимать
участие целлюлозная стенка (Viburnum odoratissi-
mum). В этом случае ее поверхность неровная.
Покрытые кутикулой выступающие части стенки
образуют складчатость.

В эпидерме Coriaria japonica, C. nepalensis и
Plumeria obtusa присутствуют устьичные комплек-
сы с латеральным, кольцеобразным и промежу-
точным между ними расположением складок
(рис. 3b). Устьичные комплексы этих видов отно-
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сятся к парацитному типу. Складки переходят
на полюсах их устьиц с одной побочной клетки
на другую. Перистоматические кольца в ком-
плексах – многочисленные. Устьица средних
размеров (Plumeria obtusa) и крупные (Coriaria ja-
ponica, C. nepalensis) (табл. 1). В формировании
складок может принимать участие целлюлозная
клеточная стенка (Plumeria obtusa). Не только по-
бочные, но и каждая из замыкающих клеток не-
редко несет 1–2 складки, способные к объедине-

нию в краевые устьичные кольца. В состав этих
складок у Plumeria obtusa, как и в состав складок
на побочных клетках, входит целлюлозная
стенка.

В том случае, если складки не переходят на по-
люсах устьица с одних побочных клеток на дру-
гие, образуются комплексы, в которых замыкаю-
щие клетки сопровождаются либо многочислен-
ными (Stenocarpus salignus), либо одиночными
(Fagraea ceilanica) продольно расположенными

Рис. 2. Составные (a–d) и многочисленные (e–h) краевые устьичные кольца у Prunus laurocerasus (a), Sarcococca hooke-
riana var. digyna (b), Cleyera japonica (c, d), Kadsura japonica (e, f), Hura crepitans (g, h). a–g – фрагменты поверхности ли-
стовой пластинки (СЭМ). h – фрагмент поперечного среза устьичного комплекса ( ТЭМ). ol – наружный устьич-
ный выступ, la – апертура наружных устьичных выступов, cr – составное краевое устьичное кольцо, gc – замыкающая
клетка, sc – побочная клетка, nr – многочисленные краевые устьичные кольца, sf – складки поверхности побочных
(соседних) и основных клеток эпидермы. Масштабные линейки: a–g – 10 мкм; h – 5 мкм.
Fig. 2. Composite (a–d) and numerous (e–h) marginal stomatal rings in Prunus laurocerasus (a), Sarcococca hookeriana var. digy-
na (b), Cleyera japonica (c, d), Kadsura japonica (e, f), Hura crepitans (g, h). a–g – fragments of leaf blade surface under SEM.
h – fragment of a stomatal complex cross section under TEM. ol – outer stomatal ledge, la – outer stomatal ledge aperture, cr –
composite marginal stomatal ring, gc – guard cell, sc – subsidiary cell, nr – numerous marginal stomatal rings, sf – folds of the
surfaces of subsidiary (neighbouring) and ordinary epidermal cells. Scale bars: a–g – 10 μm; h – 5 μm.
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Рис. 3. Складки около устьиц у Viburnum odoratissimum (a), Coriaria japonica (b), Stenocarpus salignus (c), Fagraea
ceilanica (d), Prunus lusitanica (e), Ilex corallina (f), Coptosperma cymosum (g), Prunus laurocerasus (h), Ixora javanica (i), Neopa-
nax colensoi (j, k). a–j – фрагменты поверхности листовой пластинки (СЭМ). k – фрагмент поперечного среза
стенок между эпидермальными клетками (ТЭМ). mr –краевое устьичное кольцо, sf – складки поверхности по-
бочных (соседних) и основных клеток эпидермы, lf – латеральные складки, pr – перистоматическое кольцо,
f l – продольная складка, nfl – многочисленные продольные складки, cpr – составное перистоматическое коль-
цо, ps – перистоматическая спираль, c – кутикула, cw – клеточная стенка, ml – срединная пластинка. Масштаб-
ные линейки: a–j – 10 мкм, k – 2 мкм.
Fig. 3. Folds near stomata in Viburnum odoratissimum (a), Coriaria japonica (b), Stenocarpus salignus (c), Fagraea ceilanica (d),
Prunus lusitanica (e), Ilex corallina (f), Coptosperma cymosum (g), Prunus laurocerasus (h), Ixora javanica (i), Neopanax
colensoi (j, k). a–j – fragments of the leaf blade surface under SEM. k – fragment of a cross section of the walls between epidermal
cells under TEM. mr – marginal stomatal ring, sf – folds of the surfaces of subsidiary (neighbouring) and ordinary epidermal cells,
lf – lateral folds, pr – peristomatal rim, mr – marginal stomatal ring, fl – longitudinal fold, nfl – numerous longitudinal folds,
cpr – composite peristomatal rim, ps – peristomatal spiral, c – cuticle, cw – cell wall, ml – middle lamella. Scale bars: a–j –
10 μm, k – 2 μm.
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перистоматическими складками (рис. 3c, d). В
обоих случаях устьица крупные (табл. 1). Они
входят в состав парацитных (Stenocarpus salignus) и
анизоцитных (Fagraea ceilanica) устьичных ком-
плексов. Рассматриваемые структуры представ-
ляют собой складки кутикулы.

Части модельных видов свойственно наличие
одиночных перистоматических колец, плотно
примыкающих к устьицам (Ilex corallina, Prunus
lusitanica) (рис. 3e, f). Положение этих колец
сближает их с краевыми устьичными кольцами.
Они образованы складками кутикулы. Устьица в
этих комплексах окружены побочными или со-
седними клетками.

Подобно составным устьичным кольцам, пе-
ристоматические кольца могут быть образованы
переплетающимися складками кутикулы
(рис. 3g). Они свойственны Coptosperma cymosum,
имеющей устьица средних размеров, входящих в
комплексы парацитного типа.

Поверхность листьев некоторых видов может
быть покрыта широкими складками (Prunus lau-
rocerasus, Neopanax colensoi, Pseudopanax crassifoli-
us) (рис. 3 h, j, k). Эти складки образуют не всегда
замкнутые (Prunus laurocerasus) кольца вокруг
устьиц. В формировании мощных перистомати-
ческих колец с перекрывающимися концами
Prunus laurocerasus принимает участие клеточная
стенка. Иначе организован рельеф вокруг устьиц
Neopanax colensoi и Pseudopanax crassifolius. Эпи-
дерма этих видов несет кутикулярные утолщения,
приуроченные главным образом к антиклиналь-
ным стенкам эпидермальных клеток. Так что ри-
сунок утолщений в значительной степени повто-
ряет контуры клеток ткани при взгляде на нее с
поверхности. Особенностью этих образований
является то, что кутикула не только утолщена над
антиклинальными стенками эпидермальных кле-
ток, но и образует клиновидные врастания между
ними (рис. 3 j, k).

Для аллелоцитных устьичных комплексов Ixo-
ra javanica и геликоцитных комплексов Fagraea
ceilanica характерно образование перистоматиче-
ских спиралей. Один конец каждой такой спира-
ли соединен с краевым устьичным кольцом, дру-
гой – свободно лежит на побочных клетках
(рис. 3i). Как уже было отмечено, устьица этих
видов имеют крупные размеры (табл. 1).

Перистоматические кольца могут формиро-
ваться и в тех случаях, когда устьица не имеют
краевых устьичных колец. Их можно видеть, в
частности, у видов Schefflera, Ficus, Populus.

Перистоматическое кольцо у Heptaplerum acti-
nophyllum и Schefflera digitata образовано имеющи-
ми вид кутикулярных дуг складками, от которых
отходят в стороны короткие складки-подпорки.
Последние упираются в кольцеобразно располо-

женные более мелкие складки поверхности
(рис. 4a). По своей организации эти кольца наи-
более близки к составным перистоматическим
кольцам. Устьичные комплексы относятся к ани-
зоцитному и геликоцитному комплексу. Устьица
средних размеров или крупные (табл. 1). Замыка-
ющие клетки лежат на одном уровне с побочны-
ми клетками. Наиболее сильно у них утолщены
тангентальные стенки. Самыми тонкими являют-
ся дорсальные стенки (рис. 4b).

Для большого числа видов тополей характерно
наличие складок, которые расходятся в стороны
от устьица. Они представляют собой складки ку-
тикулы, субкутикулярное пространство которых
заполнено пектиновыми веществами. Основания
этих складок у Populus szechuanica, изгибаясь, со-
единяются друг с другом возле замыкающих кле-
ток. В результате образуются складки, сопровож-
дающие устьица (рис. 4с). Последние вполне со-
ответствуют складкам перистоматического
кольца, правда, слабо развитого. Радиальные
складки Populus heterophylla могут быть сильно ре-
дуцированы, а вот параллельные устьицу склад-
ки, напротив, усилены (рис. 4d). Такие складки
покрыты у Populus pruinosa мощным слоем эпику-
тикулярного воска. Завоскованные складки вы-
глядят как утолщения по бокам устьица (рис. 4f).
Попутно отметим, что короткие латеральные
складки похожи на складки-подпорки у Hepta-
plerum actinophyllum и Schefflera digitata. Populus
mexicana имеет типичные одиночные перистома-
тические кольца (рис. 4e). В отличие от Prunus lu-
sitanica и Ilex corallina, также имеющих одиночные
перистоматические кольца (рис. 3e, f), устьица
данного вида лежат на одном уровне с побочными
клетками. Его перистоматические кольца суще-
ственно перекрывают края устьиц. Устьичные
комплексы тополей парацитные и латероцитные.
Их устьица средних размеров (Populus heterophylla,
P. pruinosa), крупные (P. mexicana) и очень круп-
ные (P. szechuanica) (табл. 1). Геометрия стенок за-
мыкающих клеток тополей не одинакова. У раз-
ных их видов могут быть утолщены как вентраль-
ные, так и тангентальные стенки.

Иначе организовано перистоматическое коль-
цо у Ficus microcarpa, устьичные комплексы кото-
рого относятся к энциклоцитному типу. Вид об-
ладает двухслойной эпидермой. Замыкающие
клетки его устьиц встроены между клетками
этих слоев: одни из побочных клеток покрыва-
ют примерно наполовину замыкающие клетки
сверху, другие – подстилают их снизу. Папил-
лярные выросты этих клеток образуют кольца:
одно наружное (рис. 4 g, h), другое, более мел-
кое, внутреннее, лежащее со стороны мезофил-
ла. По происхождению такие кольца являются
перистоматическими, поскольку образованы по-
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бочными клетками. Однако, располагаются они
не вокруг устьиц, а над устьицами. Устьица круп-
ные (табл. 1). Наиболее тонкими у их замыкаю-
щих клеток являются дорсальные стенки.

ОБСУЖДЕНИЕ

Имеющиеся данные свидетельствуют о том,
что устьичные кольца встречаются в различных
группах цветковых растений. Они обнаружены в
Eudicots (Proteales, Buxales), Superrosids (Saxifra-
gales), Fabids (Rosales, Malpigiales, Celastrales), As-

terids (Ericales), Euasterids (Gentianales) и Campan-
ulids (Aquifoliales, Apiales, Dipsacales). Учитывая
тот факт, что было изучено относительно неболь-
шое число видов, есть все основания предпола-
гать, что список таких групп на самом деле длин-
нее.

Проведенная работа показала наличие различ-
ных вариантов расположения и строения этих ко-
лец. В зависимости от положения на замыкаю-
щих клетках выделены кольца выступов, одинар-
ные краевые устьичные кольца, многочисленные
устьичные кольца и, наконец, составные краевые

Рис. 4. Перистоматические кольца и латеральные складки у Heptaplerum actinophyllum (a, b), Populus szechuanica (c),
Populus heterophylla (d), Populus mexicana (e), Populus pruinosa (f), Ficus microcarpa (g, h). a, c–g – фрагменты поверхности
листовой пластинки (СЭМ). b, h – фрагменты поперечных срезов эпидермы: b – световая микроскопия, h – ТЭМ.
pr – перистоматическое кольцо, sf – складки поверхности основных эпидермальных клеток, wf – покрытые вос-
ком складки, gc – замыкающая клетка, sc – побочная клетка, mc – клетка мезофилла, ol – наружный устьичный
выступ, il – внутренний устьичный выступ, lf – латеральные складки, s – устьице, p – папилла. Масштабные ли-
нейки: a–g – 10 мкм, h – 1 мкм.
Fig. 4. Peristomatal rims and lateral folds in Heptaplerum actinophyllum  (a, b), Populus szechuanica (c), Populus heterophylla (d),
Populus mexicana (e), Populus pruinosa (f), Ficus microcarpa (g, h). a, c–g – fragments of the leaf blade surface under SEM.
b, h – fragments of epidermis cross sections under light microscope (b) and TEM (h). pr – peristomatal rim, sf – folds of the
ordinary epidermal cell surface, wf – waxed folds, gc – guard cell, sc – subsidiary cell, mc – mesophyll cell, ol – outer stomatal
ledge, il – inner stomatal ledge, lf – lateral folds, s – stoma, p – papilla. Scale bars: a–g – 10 μm, h – 1 μm.
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устьичные кольца, образованные перекрываю-
щимися или переплетающимися складками. Уль-
траструктурная организация этих колец может
быть разной. Кольца выступов образованы кути-
кулой. Краевые устьичные кольца чаще всего
представляют собой складки кутикулы, субкути-
кулярное пространство которых заполнено пек-
тиновыми веществами.

Кольца выступов характерны прежде всего для
крупных и очень крупных устьиц, имеющих мощ-
ные наружные выступы. Эти устьица входят в со-
став комплексов разного типа. Побочные клетки
в них частично смещены под замыкающие клет-
ки. Последние имеют идентичную геометрию
стенок.

Таким образом, наблюдается довольно устой-
чивое сочетание признаков, включающее отме-
ченное расположение замыкающих и побочных
клеток, геометрию стенок замыкающих клеток,
гипертрофированно развитые наружные выступы
и кольца выступов. Это можно встретить у видов,
занимающих удаленное положение в APG IV. Так
что, вряд ли оно является случайным. В то же вре-
мя сочетание не является жестко детерминиро-
ванным. Например, у Trochodendron aralioides на-
блюдается обсуждаемый набор признаков, но нет
колец выступов. Возможно, эта структура играет
вспомогательную роль в выполнении какой-то
функции.

Моделирование с использованием программ-
ного комплекса ANSYS показывает, что крупные
наружные выступы влияют на движения устьиц,
лежащих на побочных клетках (Pautov et al., 2017).
При увеличении тургорного давления в замыкаю-
щих клетках, не имеющих выступов, устьица вы-
гибаются над поверхностью эпидермы. Широко
открывающаяся устьичная пора также выносится
над эпидермой. Выступы препятствуют движени-
ям наружных тангентальных стенок замыкающих
клеток и, напротив, стимулируют движения их
внутренних стенок, граничащих с побочными
клетками. Результатом этих процессов является
уменьшение как ширины открытой устьичной
поры, так и величины ее вертикальных переме-
щений. Степень влияния выступов зависит от их
механических характеристик, а именно, от их
жесткости. Эта характеристика может опреде-
ляться как непосредственно свойствами материа-
ла выступов, так и их конструктивными особен-
ностями. Нельзя исключать, что кольца выступов
играют роль ребер жесткости.

Из общей картины выпадает Ternstroemia gym-
nanthera. Устьица этого вида также имеют круп-
ные наружные выступы с кольцами, но лежат они
на одном уровне с соседними клетками и демон-
стрируют иную геометрию стенок замыкающих
клеток. Без моделирования сложно оценить уча-

стие выступов и колец в устьичной механике
T. gymnanthera. Необходимо, однако, отметить,
что роль гипертрофированно развитых выступов
не ограничивается их влиянием на движения за-
мыкающих клеток при изменении в них тургор-
ного давления. Крупные выступы формируют
стенки и свод наружных устьичных камер. Пока-
зано, что эти камеры способны существенно сни-
зить потери воды при открытых устьицах. Важ-
ным условием для этого является узкая апертура
наружных выступов, пронизывающая свод каме-
ры (Roth-Nebelsick et al., 2013). Такие апертуры
можно встретить и у T. gymnanthera (рис. 1e). В ря-
де случаев, например у Acokanthera oblongifolia,
апертуры заткнуты пробками (рис. 1f). Не исклю-
чено, что кольца выступов, внося свой вклад в по-
вышение жесткости стенок устьичных камер,
препятствуют изменению апертуры выступов во
время устьичных движений. Согласно результа-
там моделирования, верхние части выступов мо-
гут совершать движения в процессе открывания и
закрывания устьиц (Pautov et al., 2021). Любопыт-
но, что устьица T. gymnanthera могут нести допол-
нительные складки, расположенные под кольца-
ми выступов.

Краевые устьичные кольца обнаружены на
устьицах, которые имеют разную величину и вхо-
дят в состав устьичных комплексов разного типа.
Эти устьица часто занимают в комплексах такое
же положение, как и устьица с кольцами высту-
пов, т.е. лежат на побочных клетках (рис. 1k, 2h).
Кроме этого, для них характерна одинаковая с те-
ми устьицами геометрия стенок замыкающих
клеток. Чаще были встречены одиночные крае-
вые устьичные кольца. Установлено, что эти
кольца, в сочетании с наружными выступами,
влияют, подобно гипертрофированно развитым
наружным выступам, на устьичные движения
(Pautov et al., 2017). Их наличие ведет к уменьше-
нию ширины открытой устьичной поры и ее по-
гружению в эпидерму. Глубина этого погружения
вновь зависит от механических характеристик
выступов и кольца: больше их жесткость – глубже
погружение. В связи с этим интересно формиро-
вание на устьицах ряда видов не единичных
(рис. 1 i, j), а более мощных составных (рис. 2 a–d)
или многочисленных колец (рис. 2 e–g). Выборка
не велика. Тем не менее, составные и многочис-
ленные краевые кольца, видимо, менее характер-
ны для мелких устьиц и устьиц средних размеров.

Для эпидермы листьев многих видов цветко-
вых растений свойственно явление гетеростомат-
ности – наличия в эпидерме листа устьичных
комплексов, относящихся к разным типам.
Устьица листовой пластинки могут существенно
различаться также своими размерами. По мне-
нию ряда исследователей, этот признак коррели-
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рует со скоростью устьичной реакции (Raven,
2014). Пример Prunus laurocerasus и Sarcococca
hookeriana var. digyna показывает, что в пределах
листовой пластинки могут присутствовать устьи-
ца как с одним краевым кольцом, так и с состав-
ными кольцами (рис. 2a, 3h). Если краевые коль-
ца влияют на деформацию замыкающих клеток и
это влияние зависит от механических свойств ко-
лец, то очевидно, что в функциональном отноше-
нии устьица с одиночными кольцами и составны-
ми кольцами не равноценны. Итак, особенности
микрорельефа поверхности замыкающих клеток,
возможно, не только влияют на функционирова-
ние устьиц, но и могут быть причиной их функ-
ционального разнообразия в пределах листа.

Перистоматические кольца структурно более
разнообразны, чем краевые устьичные кольца.
Они могут быть образованы как складками кути-
кулы, так и локальными утолщениями кутикулы,
неровной поверхностью целлюлозной стенки,
папиллами. Выделены следующие варианты пе-
ристоматических колец: одиночные, многочис-
ленные, составные, широкие, образованные па-
пиллами кольца, перистоматическая спираль. По
своему строению и положению наиболее сходны
с краевыми кольцами одиночные перистоматиче-
ские кольца некоторых видов (рис. 3 e, f). Их
идентификация в качестве именно перистомати-
ческих может быть затруднена. Комбинация кра-
евого устьичного кольца и одиночного перисто-
матического кольца, видимо, способна усилить
механическое воздействие на стенки деформи-
рующихся замыкающих клеток. В этом отноше-
нии она напоминает составное краевое устьич-
ное кольцо или смещенные к дорсальным стен-
кам многочисленные краевые устьичные
кольца (рис. 2g).

Перистоматические кольца обнаружены на
клетках устьичных комплексов разного типа.
Среди них есть комплексы, где побочные, как и
соседние, клетки, окружают устьица и комплек-
сы, где побочные клетки лежат по бокам устьица,
не соединяясь на его полюсах. Лишь в некоторых
случаях была отмечена связь между расположе-
нием побочных клеток и складок. Прежде всего
это касается перистоматической спирали. Спи-
ральное расположение складок у Fagraea ceilanica
следует за спиральным расположением побочных
клеток в геликоцитном устьичном комплексе. В
анизоцитных комплексах этого вида складки ле-
жат по бокам устьиц (рис. 3d). Спираль образует-
ся и в аллелоцитном комплексе Ixora javanica, где
она также соединяет последовательно возникаю-
щие разновозрастные побочные клетки.

Если краевые устьичные кольца характерны
для устьиц, лежащих на побочных клетках, то пе-
ристоматические кольца наблюдаются в ком-

плексах, где устьица занимают как поверхностное
положение, так и находятся на одном уровне с по-
бочными клетками. Замыкающие клетки этих
устьиц могут иметь разную геометрию стенок.

Имеющиеся материалы свидетельствуют о
реальности возникновения перистоматических
колец из латеральных складок. Происходить
это может по-разному. Приуроченные к побоч-
ным клеткам у ряда видов латеральные складки
(Coriaria nepalensis, C. japonica, Plumeria obtusa) из-
гибаются при уменьшении ширины побочных
клеток. Последнее может иметь место, например,
при изменении взаимного расположения замы-
кающих и побочных клеток, когда последние
смещаются под устьица. Если в таких комплексах
складки переходят на полюсах устьица с одной
побочной клетки на другую побочную клетку, то
возникают многочисленные перистоматические
кольца (рис. 3b).

Другой путь возникновения перистоматиче-
ских колец из латеральных складок демонстри-
руют тополя (рис. 4 c–e). В этом случае пери-
стоматические кольца образуются из основа-
ний латеральных складок, которые, сливаясь
друг с другом, формируют узкое, прерывающе-
еся кольцо (рис. 4 c). Усиление этого кольца и
редукция латеральных складок (рис. 4d) может
завершиться образованием перистоматическо-
го кольца. Такое кольцо действительно обнару-
жено у тополей (рис. 4 e). Нет сомнений, что по-
добные переходы неоднократно имели место в
эволюции растений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак, проведенное исследование обнаружило
значительное структурное разнообразие устьич-
ных и перистоматических колец. Устьичные
кольца представляют собой, обычно, складки ку-
тикулы. Перистоматические кольца могут быть
образованы складками кутикулы, локальными
утолщениями кутикулы, папиллами, целлюлоз-
ными клеточными стенками. На основе морфо-
логических признаков и расположения на тан-
гентальных стенках выделено несколько вариан-
тов устьичных и перистоматических колец. В
качестве тенденции отмечены связи между нали-
чием устьичных колец, расположением устьиц на
побочных клетках и геометрией стенок замыкаю-
щих клеток, а также между типом устьичных ко-
лец и размером устьиц. Связей между наличием
перистоматических колец на клетках устьичных
комплексов, с одной стороны, типом комплек-
сов, взаимным расположением замыкающих и
побочных клеток, геометрией стенок замыкаю-
щих клеток, с другой, не обнаружено. Побочные
и соседние клетки разных видов объединяет пе-
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риодически происходящее в них изменение тур-
горного давления. Если верны представления о
влиянии устьичных колец на деформацию замы-
кающих клеток, то, вероятно, есть все основания
предполагать, что и перистоматические кольца
оказывают влияние на деформацию побочных и
соседних клеток во время устьичных движений.
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STRUCTURAL DIVERSITY 
OF STOMATAL RINGS AND PERISTOMATAL RIMS
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Stomatal rings and peristomatal rims are structural elements of stomatal complex cells. The stomatal rings are
located on the guard cells, the peristomatal rims are located on the subsidiary and neighbouring cells. Light,
scanning and transmission electron microscopy were used to study their structure and location on the cells of
stomatal complexes in 38 species of f lowering plants. The types of stomatal complexes, the positions of guard
and subsidiary cells in them, the sizes of the stomata, and wall geometry of the guard cells were also deter-
mined. Typically, the stomatal rings are formed by cuticle folds. The subcuticular space of such folds is filled
with pectin. The peristomatal rims can have the same structure. They can also be formed by local thickening
of the cuticle, papillae, cellulose cell walls. The morphological diversity of stomatal rings and peristomatal
rims is discussed. The relations between the presence of stomatal rings, the positions of stomata on subsidiary
cells and wall geometry of the guard cells, as well as those between the stomatal ring morphology and the sizes
of stomata are noted as a trend. The possibility of formation of peristomatal rims from lateral stomatal folds,
i.e. from the folds diverging from the stomata, is shown.

Keywords: stoma, guard cell, subsidiary cell, stomatal complex, stomatal ring, peristomatal rim, cell wall, cu-
ticle
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СТРОЕНИЕ АПИКАЛЬНЫХ МЕРИСТЕМ ПОБЕГОВ 
И ОСОБЕННОСТИ УЛЬТРАСТРУКТУРЫ ИХ КЛЕТОК 

У ПЛАУНОВИДНЫХ И ПАПОРОТНИКОВИДНЫХ
© 2022 г.   М. А. Романова1,*, О. В. Яковлева2,

А. И. Максимова (Евкайкина)2, А. Н. Иванова1,2, В. В. Домашкина1

1 Санкт-Петербургский государственный университет
Университетская наб., 7–9, Санкт-Петербург, 199034, Россия

2 Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН
 ул. Проф. Попова, 2, Санкт-Петербург, 197376, Россия

*e-mail: m.romanova@spbu.ru
Поступила в редакцию 20.06.2022 г.

После доработки 02.07.2022 г.
Принята к публикации 19.07.2022 г.

Выполнено сравнительное изучение апикальных меристем побегов у 2 видов плауновидных: Se-
laginella kraussiana с меристемой моноплексного типа, т.е. с единственной апикальной инициа-
лью, Huperzia selago с меристемой симплексного типа, т.е. с несколькими апикальными инициаля-
ми и 3 видов папоротниковидных с апикальной меристемой моноплексного типа. Выявлено, что
единственная апикальная инициаль как у плауновидного S. kraussiana, так и у папоротниковидных
сходна по своей структуре со своими ближайшими производными. Клетки апикальных меристем
папоротниковидных, в отличие от S. kraussiana, отличаются не типичной для клеток апикальных
меристем высокой степенью вакуолизации, наличием крахмальных зерен в пластидах и липидов в
цитоплазме. Для клеток моноплексной апикальной меристемы и S. kraussiana, и папоротниковид-
ных характерны расположение ядер в нижней части клеток и наличие в клеточных стенках большо-
го количества неветвящихся (первичных) плазмодесм. Вакуолизация клеток симплексной апикаль-
ной меристемы H. selago небольшая, ядра располагаются в центре клеток, в клеточных стенках от-
мечается небольшое количество как неветвящихся, так и ветвящихся (вторичных) плазмодесм. Для
папоротниковидных установлена взаимосвязь неравных периклинальных делений поверхностных
инициалей со снижением вакуолизации. В целом ультраструктура клеток моноплексной меристе-
мы плауновидного S. kraussiana более сходна с симплексной меристемой плауновидного H. selago,
чем с моноплексной апикальной меристемой изученных папоротниковидных. Полученные данные
свидетельствуют в пользу исходности симплексной апикальной меристемы у спорофитов высших
растений и независимой реверсии к моноплексному типу у некоторых плауновидных и большин-
ства папоротниковидных.

Ключевые слова: моноплексная апикальная меристема побега, симплексная апикальная меристема
побега, апикальные инициали, папоротниковидные, плауновидные, плазмодесмы, ультраструкту-
ра, эволюция
DOI: 10.31857/S0006813622090095

Одна из ключевых особенностей морфогенеза
высших растений – способность расти и образо-
вывать органы в течение всей жизни из апикаль-
ных меристем. Эта способность предположитель-
но унаследована высшими растениями от харо-
вых и зигнемовых водорослевых предков
(Tomescu et al., 2014; Bowman et al., 2019; Szovenyi
et al., 2019; Spencer et al., 2020). Для водорослевых
предков (Graham et al., 2000) и большинства пла-
уновидных и папоротниковидных (Gifford, 1983;
Gifford, Foster, 1989) характерно наличие на вер-
хушках талломов и побегов (соответственно)

единственной апикальной инициали тетраэдри-
ческой формы. Это сходство позволило предпо-
ложить, что апикальная меристема побега с един-
ственной апикальной инициалью, называемая
моноплексной, исходна для высших растений
(Kenrick, Crane, 1997; Graham et al., 2000; Philip-
son, 1990; Schneider et al., 2009). В то же время у
риниевых, древнейших из наземных растений
спорофитной линии эволюции, нет такой тетра-
эдрической инициали; вместо нее на верхушках
теломов располагается несколько апикальных
инициалей призматической формы (Kidston,

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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Lang, 1920; Spencer et al., 2020). Не одна, а не-
сколько апикальных инициалей характерны так-
же для плауновидных из порядков Lycopodiales и
Isoetales и папоротниковидных из порядков
Marattiales и Osmundales (Gifford, Foster, 1989:
Philipson, 1990; Kenrick, Crane, 1997; Imaichi, Hi-
ratsuka, 2007; Romanova et al., 2010; Evkaikina et al.,
2017). Эти факты легли в основу альтернативной
точки зрения о том, что исходной для высших
растений является меристема с несколькими апи-
кальными инициалями, называемая симплекс-
ной (Cooke et al., 1996; Imaichi, Hiratsuka, 2007;
Frank et al., 2015). Обе гипотезы актуальны и в на-
стоящее время.

Существует мнение, что число апикальных
инициалей в меристеме связано со способом
формирования плазмодесм – межклеточных ци-
топлазматических каналов (Cooke et al., 1996;
Imaichi, Hiratsuka, 2007; Evkaikina et al., 2014).
Принято выделять два способа формирования
плазмодесм: во время цитокинеза в результате
распределения цистерн эндоплазматического ре-
тикулума (ЭПР) между вновь возникшими клет-
ками и формированием вокруг них цитоплазма-
тического канала, выстланного плазмалеммой, и
пост-цитокинетически, путем ферментативного
растворения уже сформированных клеточных
стенок и объединения участков ЭПР соседних
клеток (Lucas et al., 1995). Эти два типа плазмоде-
см различаются структурно: плазмодесмы, обра-
зовавшиеся в ходе цитокинеза, называемые пер-
вичными, имеют вид неветвящихся каналов, то-
гда как возникшие пост-цитокинетически,
называемые вторичными, имеют Н-образную
или У-образную форму (Lucas et al., 1995; van der
Schoot, Rinne, 1999). На примере ряда несемен-
ных и семенных растений показано, что для ме-
ристем с несколькими апикальными инициалями
характерны преимущественно ветвящиеся плаз-
модесмы, тогда как для меристем моноплексного
типа – исключительно неветвящиеся (Michaux,
1971; Michaux-Ferrière, Hallet, 1985; Steeves, Sus-
sex, 1989; Sossountzov, 1976; Michaux Ferriere,
Hallet, 1985; Seilhean, Michaux-Ferriere, 1985;
Gunning, 1978; Tilney et al., 1990; Imaichi, Hiratsu-
ka, 2007). На основании этих фактов возникнове-
ние симплексной апикальной меристемы связы-
вают с появлением механизма пост-цитокинети-
ческого формирования плазмодесм, который
позволил устанавливать симпластические кон-
такты между производными разных апикальных
инициалей (Cooke et al., 1996; Imaichi, Hiratsuka,
2007; Evkaikina et al., 2014). В моноплексной апи-
кальной меристеме, все клетки которой являются
производными единственной апикальной ини-
циали, формирование вторичных плазмодесм не
является необходимым, и межклеточные контак-
ты возможны только через плазмодесмы, образо-
вавшиеся во время цитокинеза (Cooke et al., 1996;

van der Schoot, Rinne, 1999). В рамках дискуссии
об исходном для высших растений типе апикаль-
ной меристемы было высказано предположение,
что возникновение механизма пост-цитокинети-
ческого формирования плазмодесм, которое при-
вело к появлению симплексной апикальной ме-
ристемы, произошло одновременно с выходом
растений на сушу. В рамках этой гипотезы моно-
плексная апикальная меристема плауновидных
из рода Selaginella и большинства папоротнико-
видных является результатом независимой ревер-
сии к водорослевому, моноплексному типу, свя-
занной с утратой механизма формирования вто-
ричных плазмодесм в этих группах растений
(Evkaikina et al., 2014, 2017).

Таким образом, вопрос об исходном для выс-
ших растений структурном типе апикальной ме-
ристемы дискуссионен. Дать дополнительные ар-
гументы в рамках этой дискуссии помогут данные
об ультраструктуре клеток апикальных меристем
с разным числом инициалей. В 70-е–90-е годы
прошлого века проводились интенсивные иссле-
дования ультраструктуры клеток меристем с
единственной апикальной инициалью у некото-
рых папоротниковидных (Michaux, 1971; Mi-
chaux-Ferrière, Hallet, 1985; Steeves, Sussex, 1989;
Sossountzov, 1976; Michaux-Ferriere, Hallet 1985;
Tilney et al., 1990) и с группой апикальных иници-
алей у цветковых растений (Gunning, Steer, 1996).
Однако их результаты не могли быть использова-
ны для решения вопроса об исходном типе мери-
стем из-за того, что эти таксоны различны по сво-
ему эволюционному уровню.

Целью настоящего исследования являлось
изучение строения апикальных меристем побе-
гов, ультраструктуры их клеток и распределения
плазмодесм у плауновидных и папоротниковид-
ных.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектами настоящего исследования послу-
жили два вида плауновидных и три вида папорот-
никовидных. Изученные плауновидные различа-
лись по типу апикальной меристемы, но были
сходны по способу ветвления и органообразова-
тельной ритмике; все папоротниковидные имели
моноплексную апикальную меристему, но разли-
чались по способу ветвления и органообразова-
тельной ритмике.

Плауновидные:
Selaginella kraussiana (Kuntze) A. Braun (Selagi-

nellaceae, Isoetopsida) с моноплексной апикаль-
ной меристемой, верхушечно (дихотомически)
ветвящимися стелющимися надземными побега-
ми, на верхушке каждого из которых ежегодно
образуется несколько десятков листьев (рис. 1А).
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Huperzia selago (L.) Bernh. ex Schrank (Lycopodi-
aceae, Lycopodiopsida) с симплексной апикальной
меристемой, верхушечно ветвящимися прямо-
стоячими надземными побегами, на верхушке
каждого из которых ежегодно образуется не-
сколько десятков листьев (рис. 1B).

Папоротниковидные:

Pteridium aquilinum (L.) Kuhn (Dennstaedtiaceae,
Polypodiopsida) с верхушечно ветвящимися удли-
ненными подземными побегами (корневищами),
на верхушке каждого из которых ежегодно обра-
зуется единственный лист, через два–три года
выносящийся на поверхность (рис. 1C);

Dryopteris carthusiana (Vill.) H.P. Fuchs.
(Dryopteridaceae, Polypodiopsida) с неветвящими-
ся корневищами, ежегодно образующими 8–
16 листьев (рис. 1D);

Athyrium filix-femina (L.) Roth (Aspidiaceae,
Polypodiopsida) с верхушечно ветвящимися уко-
роченными корневищами, на верхушке каждого
из которых ежегодно образуется 10–20 листьев
(рис. 1E).

Побеги Selaginella kraussiana собирали в оран-
жереях Ботанического сада Петра Великого Бота-
нического института им. В.Л. Комарова РАН в
мае. Сбор побегов H. selago проводили в начале
июня в разных точках Ленинградской области: в
Лужском районе (станция Новинка) и в окрест-
ностях поселка Кузнечное. Побеги P. aquilinum,
A. filix-femina и D. carthusiana были собраны в кон-
це мая в Курортном районе Санкт-Петербурга в
окрестностях станции Комарово.

Фрагменты апексов побегов всех изученных
растений размером 3 × 5 мм в повторности по
5 апексов фиксировали в растворе 3% глутараль-
дегида и 2% параформальдегида на 0.1 M фосфат-

Рис. 1. Объекты исследования.
Плауновидные: A – Selaginella kraussiana, B – Huperzia selago. Папоротниковидные: C – подземные побеги (корневи-
ща) Pteridium aquilinum, D – корневища Dryopteris carthusiana, E – верхушка корневища Athyrium filix-femina.
Fig. 1. Plant material.
Lycophytes: A – Selaginella kraussiana, B – Huperzia selago. Ferns: C – underground shoots (rhizomes) of Pteridium aquilinum,
D – rosette rhizome of Dryopteris carthusiana, E – the tip of rosette rhizome of Athyrium filix-femina.

(A)

(C) (D) (E)

(B)
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ном буфере с pH 7.2 (Ruzin, 1999) при +4°C, пост-
фиксировали 2% раствором тетраоксида осмия
при температуре +4°C в течение ночи, затем обез-
воживали в серии спиртов возрастающих концен-
траций и 100% ацетоне. Во время обезвоживания
образцы контрастировали раствором уранилаце-
тата на 70% спирте в течение 60 мин. Образцы за-
ключали в смесь эпоксидных смол эпона и арал-
дита. Ультратонкие срезы получали с помощью
ультрамикротома Ultracut E (Reichart, Германия)
и контрастировали в растворах 2% уранилацетата
и цитрата свинца (Ruzin, 1999). Срезы анализиро-
вали с помощью трансмиссионных электронных
микроскопов JEM 1400 (Jeol, Япония), Hitachi
H-600 (Hitachi, Япония) и Tesla BS-500 (Tesla,
Чехия). Отдельные фотографии объединяли в па-
норамные снимки с помощью программы Adobe
Photoshop. На фотографиях апикальных инициа-
лей и их производных P. aquilinum в программе
ImageJ (NIH, США) было подсчитано число
плазмодесм на 20 мкм клеточной стенки. Полу-
ченные данные представлены в виде гистограмм с
помощью программы Microsoft Excel.

При описании структуры моноплексной и
симплексной апикальных меристем использова-
ли общепринятую терминологию (McAlpin,
White, 1974; Stevenson, 1976, 1978). Дополнитель-
но была использована методика выделения меро-
фитов – “клеточных пакетов”, образовавшихся
из каждой производной апикальной инициали
моноплексной меристемы (Bierhorst, 1971, 1977).
При их выделении мы обращали внимание на
толщину клеточных стенок, форму, размеры и
взаимное расположение клеток.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Зональность апикальных меристем

На продольных срезах апексов побегов P. aqui-
linum, D. carthusiana, A. filix-femina и S. kraussiana
различима клетка, имеющая форму равнобедрен-
ного треугольника с основанием, обращенным к
поверхности – тераэдрическая апикальная ини-
циаль (рис. 2 А–D, F–I, K–N). Апикальная ини-
циаль делится косоантиклинально, образуя приз-
матические клетки; с каждым таким делением
предыдущие производные отодвигаются от нее.
У папоротниковидных апикальная инициаль
вместе с граничащими с ней с каждой стороны
тремя–десятью призматическими клетками со-
ставляют зону поверхностных инициалей (SI,
рис. 2 F–H). У плауновидного S. kraussiana апи-
кальная инициаль с каждой стороны граничит с
десятью–пятнадцатью призматическими клет-
ками (рис. 2 I), то есть зона поверхностных
инициалей существенно больше по объему, чем
у папоротниковидных. Периклинальные деления
поверхностных инициалей – неравные. В поверх-

ностном слое апекса остается большая по длине
производная призматическая клетка, а в подпо-
верхностном – меньшая изодиаметрическая.
Совокупность изодиаметрических клеток со-
ставляет зону подповерхностных инициалей
(SSI, рис. 2 F–I). В состав этой зоны как у папо-
ротниковидных, так и у плауновидного S. kraussi-
ana входит восемь–двенадцать клеток. У папо-
ротниковидных с каждым из периклинальных де-
лений поверхностные клетки укорачиваются
(SI1–SI3, рис. 2 F–H) и после трех или четырех
делений приобретают изодиаметрическую фор-
му. У плауновидных такого явления не наблюда-
ется.

В апикальной меристеме изученных папорот-
никовидных поверхностные и подповерхностные
инициали окружены несколькими десятками бо-
лее мелких изодиаметрических клеток, которые
составляют зону, называемую за свою форму ча-
шевидной (CZ, рис. 2 F–H). Таким образом, у па-
поротниковидных производные апикальной
инициали не только отодвигаются от нее, но и,
укорачиваясь, “переходят” из зоны поверхност-
ных инициалей в чашевидную. В апикальной ме-
ристеме S. kraussiana чашевидная зона отсутству-
ет (рис. 2 D, I), поэтому “перемещения” произ-
водных апикальной инициали из одной зоны в
другую не происходит.

При сравнении ультраструктуры клеток, отно-
сящихся к разным зонам, в апикальной меристе-
ме моноплексного типа (рис. 2 F–J) дополни-
тельно оценивали примерное число и направле-
ние делений, которое произошло в ходе их
смещения от апикальной инициали. Для этого
определяли принадлежность клеток к мерофитам
(группам клеток, образованным производными
одной и той же исходной клетки; в данном слу-
чае – призматического сегмента апикальной
инициали), находящимся на разном удалении от
нее. У изученных видов удалось определить гра-
ницы четырех ближайших к апикальной инициа-
ли мерофитов (М1–М4, рис. 2 K–N). Первый,
второй и третий мерофиты изученных папорот-
никовидных состоят из поверхностных и подпо-
верхностных инициалей. Поверхностные иници-
али, входящие в состав первого мерофита, дели-
лись периклинально не более одного раза,
входящие в состав второго мерофита – один или
два раза, входящие в состав третьего мерофита –
два или три раза. Четвертый мерофит состоит не
только из поверхностных и подповерхностных
инициалей, но и из клеток чашевидной зоны
(рис. 2 K–М), то есть входящие в его состав клет-
ки делились периклинально три раза или более.
У плауновидного S. kraussiana в состав всех четы-
рех мерофитов входят только поверхностные и
подповерхностные инициали (рис. 2 N).
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На продольном срезе симплексной апикаль-
ной меристемы H. selago в поверхностном слое
различимы четыре–восемь относительно круп-
ных призматических апикальных инициалей
(рис. 2 E, J). С ними граничат сходные по длине
антиклинальных стенок, но более узкие призма-
тические клетки, образующие зону поверхност-
ных инициалей. Под апикальными инициалями
располагаются восемь–четырнадцать изодиамет-
рических клеток, образующих зону подповерх-
ностных инициалей. Поскольку границу между
апикальными и остальными поверхностными
инициалями провести нелегко, симплексную ме-
ристему споровых растений обычно подразделя-
ют (Stevenson, 1976; Evkaikina et al., 2017) на цен-

тральную зону, образованную апикальными ини-
циалями и их ближайшими производными, и
периферическую, в которой образуются листья
(рис. 2E, 2J). Чашевидная зона в апикальной ме-
ристеме H. selago отсутствует.

В моноплексных апикальных меристемах пла-
уновидного S. kraussiana (рис. 2 D, I, N) и изучен-
ных папоротниковидных (рис. 2 A–C, F–H, K–
M) образование листа начинается с появления в
поверхностном слое апикальной клетки листа.
В симплексной апикальной меристеме плауно-
видного H. selago листья образуются путем проли-
ферации группы поверхностных и подповерх-
ностных клеток (рис. 2 E, 2 J).

Рис. 2. Апикальные меристемы и схемы их строения у папоротниковидных и плауновидных.
Продольные срезы апикальных меристем папоротников Pteridium aquilinum (A), Dryopteris carthusiana (B), Athyrium filix-
femina (C) и плаунов Selaginella kraussiana (D), Huperzia selago (E). Cхемы зональной структуры апикальных меристем
P. aquilinum (F), D. carthusiana (G), A. filix-femina (H), S. kraussiana (I), H. selago (J). Схемы последовательных клеточных
делений в мерофитах моноплексных апикальных меристем P. aquilinum (K), D. carthusiana (L), A. filix-femina (M) и
S. kraussiana (N). На рисунках K–N границы мерофитов обозначены сплошной линией; границы клеток, являющиеся
производными каждого из мерофитов – пунктирной линией. AI – апикальная инициаль или инициали, SI – поверх-
ностные призматические инициали, SSI – подповерхностные инициали, CZ – чашевидная зона, LAC – апикальная
клетка листа, LP – зачатки листьев, pith – сердцевина, сх – кора, pc – прокамбий; CNZ – центральная, PZ – перифе-
рическая части апикальной меристемы. У папоротниковидных разным оттенком голубого цвета обозначены поверх-
ностные инициали, которые делились периклинально один (SI1), два (SI2) и три (SI3) раза, М1–М4 – мерофиты;
цифрами обозначена последовательность их образования. Масштабные линейки, мкм: A–N – 50.
Fig. 2. Structure of shoot apical meristems with single and several apical initials in ferns and lycophytes.
Median longitudinal sections through the apical meristems of ferns Pteridium aquilinum (A), Dryopteris carthusiana (B), Athyrium
filix-femina (C) and lycophytes Selaginella kraussiana (D), and Huperzia selago (E). Zonal structure of the shoot apical meristem
of P. aquilinum (F), D. carthusiana (G), A. filix-femina (H), S. kraussiana (I), H. selago (J). Patterns of cell segmentation in suc-
cessive merophytes of the single apical initial in P. aquilinum (K), D. carthusiana (L), A. filix-femina (M) and S. kraussiana (N).
In Figs. K–N, the borders of separate merophytes are denoted with solid line, the borders of cells belonging to one merophyte –
with dashed line. Here and in Figs. 3–7: AI – apical initial (or initials), SI – surface prismatic initials, SSI – subsurface initials,
CZ – cup zone, LAC – leaf apical cell, LP – leaf primordia, pith – pith, cx – cortex, pc – procambium, CNZ – central part,
PZ – peripheral part of the shoot apical meristem. In ferns, the surface initials that have divided periclinally once (SI1), twice
(SI2) or thrice (SI3) are marked by different tones of blue color, М1–М4 – successive merophytes, with numbers denoting the
sequence. Scale bars, μm: A–N – 50.
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Ультраструктура клеток апикальных меристем
Плауновидные

Selaginella kraussiana
На продольном срезе апикальной инициали

S. kraussiana различимы несколько десятков
мелких вакуолей, большая часть которых рас-
положена у наружной клеточной стенки. Не-
которые вакуоли – прозрачные; в других име-
ются конденсированные электронноплотные
включения (рис. 3 A, B). Ядро, в котором различи-
мо четко оформленное ядрышко, располагается в
нижней части клетки. Пластиды вытянутой формы,
с неразвитой тилакоидной системой сосредоточены
преимущественно вокруг ядра (рис. 3 A, B). В око-
лоядерной цитоплазме располагаются немногочис-
ленные скопления липидных капель (рис. 3 D).

По морфологии и расположению вакуолей,
ядра, наличию в ядре четко оформленного яд-
рышка, наличию липидов в околоядерной цито-
плазме апикальная инициаль S. kraussiana сходна
с поверхностными и подповерхностными иници-
алями из граничащих с ней мерофитов (М1–М2,
рис. 2 N; рис. 3 A, G). Пластиды в поверхностных
инициалях отличаются от пластид в апикальной
инициали удлиненной формой, наличием выро-
стов и развитой тилакоидной системой с единич-
ными гранами (рис. 3 С). В некоторых пластидах
присутствуют единичные крахмальные зерна и
пластоглобулы.

Поверхностные инициали, относящиеся к
третьему–четвертому мерофитам (М3–М4, рис. 2 N)
имеют ряд ультраструктурных отличий от апи-
кальной инициали и ее ближайших производных:
ядро располагается в центральной части клетки,
число вакуолей уменьшается, но они становятся
более крупными (рис. 3 F); пластиды приобрета-
ют сильно вытянутую форму, в них различимы
множественные пластоглобулы. Таким образом,
хотя неравные периклинальные деления поверх-
ностных инициалей у S. kraussiana не сопровож-
даются уменьшением длины их антиклинальных
стенок, по мере удаления от апикальной клетки в
них наблюдаются изменения ультраструктуры.

В стенках апикальной инициали S. kraussiana и
граничащих с ней поверхностных и подповерх-
ностных инициалей выявлено большое количе-
ство неветвящихся плазмодесм (рис. 4 A).

Апикальная клетка листа сходна с апикальной
инициалью побега по форме и длине антикли-
нальных стенок (рис. 3 E, F). Однако эти клетки
различаются по местоположению ядра: вблизи
наружной клеточной стенки у первой и в нижней
части клетки у последней. Апикальная клетка ли-
ста отличается от апикальной инициали побега
значительно меньшим количеством вакуолей и
дифференцированными пластидами, хотя со сла-
бо развитой тилакоидной системой и электрон-
ноплотными включениями.

Huperzia selago

Апикальные инициали вытянуты вдоль оси
побега. По визуальной оценке степень их вакуо-
лизации H. selago (рис. 5 A) несколько ниже, чем у
апикальной инициали S. kraussiana и ее ближай-
ших производных. Немногочисленные мелкие
вакуоли сосредоточены преимущественно у на-
ружной и внутренней клеточных стенок. В центре
апикальных инициалей располагаются крупные
относительно общего объема клеток, вытянутые
вдоль оси клеток ядра с диффузным хроматином
и одним-двумя мелкими ядрышками (рис. 5 A).
В апикальных инициалях H. selago встречаются
более крупные, чем в апикальной инициали
S. kraussiana, липидные капли (рис. 5 В, С). Пла-
стиды округлой формы с одиночными тилакои-
дами, небольшим количеством пластоглобул и
одиночными крахмальными зернами (рис. 5 В)
располагаются преимущественно в верхней и
нижней частях апикальных инициалей – выше и
ниже центрально расположенного ядра (рис. 5 А).

Хотя периклинальные деления поверхностных
инициалей H. selago не сопровождаются укороче-
нием антиклинальных стенок (рис. 2 E, J), клетки
этой зоны не однородны по ультраструктуре. По-
верхностные инициали, относящиеся к цен-
тральной зоне, сходны по ультраструктуре с апи-
кальными инициалями (рис. 5A, F). Клетки по-
верхностных инициалей, расположенных в
периферической зоне апикальной меристемы,

же, чем в центральной, ядро в них приобретает
округлую форму, ядрышко становится более
крупным и занимает центральное положение
(рис. 5 D). Увеличивается количество пластид и
они равномерно распределяются вокруг ядра.
Число вакуолей увеличивается, в них появляются
электронноплотные включения; увеличивается
размер липидных капель (рис. 5 D).

Клетки зоны подповерхностных инициалей
отличаются от апикальных инициалей только
изодиаметрической формой, округлой формой
ядра и равномерным распределением вакуолей
(рис. 2 E, J).

В стенках апикальных инициалей H. selago су-
щественно меньше плазмодесм (рис. 4 B), чем у
S. kraussiana. Преобладают ветвящиеся Н- и У-об-
разные плазмодесмы, однако наряду с ними
встречаются и одиночные неветвящиеся, а также
слепо заканчивающиеся в клеточных стенках
плазмодесмы, не образующие сквозного канала.

Клетки образующегося листового зачатка по
ультраструктуре более сходны с апикальными
инициалями, чем с окружающими их поверх-
ностными инициалями (рис. 5 E, F).

у'
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Рис. 3. Ультраструктура клеток апикальной меристемы плауновидного Selaginella kraussiana.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через тетраэдрическую апикальную инициаль, поверх-
ностные и подповерхностные клетки, входящие в состав первого и второго мерофитов (М1, М2 на рис. 2N); B – фраг-
мент наружной части апикальной инициали; С – пластиды в поверхностной инициали; D – липиды в апикальной
инициали; E – продольный срез листового зачатка и апикальной клетки листа; F, G – продольные срезы апикальной
меристемы, проходящие через апикальную, поверхностные и подповерхностные инициали и зачаток листа. L – ли-
пидные капли, n – ядро, v – вакуоль; треугольники указывают на пластиды. Остальные обозначения, как на рис. 2.
Масштабные линейки, мкм: А, E, F, G – 20, B – 5, C, D – 0.5.
Fig. 3. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of lycophyte Selaginella kraussiana.
A – longitudinal section through the single apical initial surface and subsurface initials belonging to the first and the second mero-
phytes (M1, M2 in Fig. 2N), B – fragment of the outer part of the apical initial; C – plastids in the surface initial; D – lipids in
the apical initial; E – longitudinal section through the leaf primordium and the leaf apical cell; F, G – longitudinal section
through the single apical initial, surface, subsurface initials and the leaf primordium. L – lipid droplets, n – nucleus, v – vacuole;
arrowheads point to plastids. Scale bars, μm: А, Е, F – 20, B – 5, C, D – 0.5.
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Папоротниковидные
(P. aquilinum, D. carthusiana и A. filix-femina)

Апикальные инициали в меристемах всех трех
изученных видов папоротниковидных обладают
сходными ультраструктурными особенностями.
Наиболее заметная из них – существенно более
высокая степень вакуолизации, чем у обоих плау-
новидных. На продольных срезах апикальных
инициалей P. aquilinum (рис. 6 А), D. carthusiana
(рис. 7 А) и A. filix-femina (рис. 8 А) цитоплазма
располагается вокруг ядра, по периметру клеточ-
ной стенки, а также в форме узких тяжей, соеди-
няющих околоядерную цитоплазму с пристен-
ной. Апикальные инициали различаются по
морфологии вакуолей: у P. aquilinum они равно-
мерно заполнены электронноплотными хло-

пьями (рис. 6 А), а у других папоротниковид-
ных тонопласт со стороны полости вакуолей об-
рамлен электронноплотным веществом, более-
менее равномерным у D. carthusiana (рис. 7 А), и
имеющим вид отдельных глобул у A. filix-femina
(рис. 8 А). Ядро располагается в нижней части
клетки и имеет два ядрышка (рис. 6 А). В апикаль-
ной инициали изученных папоротниковидных
присутствует существенно большее, чем у обоих
плауновидных, количество липидных капель,
сконцентрированных у P. aquilinum вдоль наруж-
ной стенки (рис. 6 E) или образующих скопления
вдоль антиклинальных стенок (рис. 6 G), а у
D. carthusiana и A. filix-femina (рис. 8 Е) располо-
женных более или менее равномерно вдоль анти-
клинальных стенок. В пластидах, имеющих слабо

Рис. 4. Плазмодесмы в стенках клеток апикальных меристем.
Фрагменты: антиклинальных стенок апикальных инициалей плауновидных Selaginella kraussiana (А) и Huperzia
selago (B), папоротниковидных Pteridium aquilinum (С), Dryopteris carthusiana (D) и Athyrium filix-femina (E); F – стенки
клетки чашевидной зоны P. aquilinum. Треугольники указывают на неветвящиеся (А–F), стрелки – на ветвящиеся (B)
плазмодесмы. Масштабные линейки, мкм: A–F – 1.
Fig. 4. Plasmodesmata in the walls of the cells of the apical meristems with single (А, C–E) and multiple (B) apical initials.
Fragments: of the anticlinal walls of the apical initials of lycophytes Selaginella kraussiana (A) and Huperzia selago (B), ferns
Pteridium aquilinum (C), Dryopteris carthusiana (D) and Athyrium filix-femina (E); the cell wall of P. aquilinum cup zone cell (F).
Arrowheads point to the unbranched (A–F) and arrows to the branched (B) plasmodesmata. Scale bars, μm: A–F – 1.
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развитую тилакоидную систему и лежащих у
P. aquilinum преимущественно вокруг ядра (рис. 6 F),
а у D. carthusiana (рис. 7 А) и A. filix-femina
(рис. 8 А) – в цитоплазматических тяжах, нахо-
дится большое количество крупных крахмальных
зерен (рис. 6 H) и небольшое количество пласто-
глобул.

У всех изученных папоротниковидных по-
верхностные инициали, входящие в состав бли-

жайших к апикальной инициали мерофитов
(М1, М2 на рис. 2К–М, рис. 6 А, рис. 7 А, рис. 8 А),
сходны с ней по ультраструктуре. Для этих кле-
ток также характерны высокая степень вакуо-
лизации, присутствие большого количества ли-
пидных капель и крахмальных зерен в пласти-
дах (рис. 7 D, рис. 8 E, F). Их внутриклеточная
локализация сходна с таковой в апикальной
инициали.

Рис. 5. Ультраструктура клеток апикальной меристемы плауновидного Huperzia selago.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через апикальные инициали и их подповерхностные про-
изводные; В, С – фрагменты околоядерной цитоплазмы одной из апикальных инициалей; D – продольный срез через
клетки, расположенные в периферической зоне апикальной меристемы; E – продольный срез клеток образующегося
листового зачатка, F – фрагмент поверхностного слоя апикальной меристемы, включающий апикальные инициали,
поверхностные инициали и клетки листового зачатка. Обозначения, как на рис. 2, 3. Масштабные линейки, мкм:
А, D–F – 20, B, C – 5.
Fig. 5. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of lycophyte Huperzia selago.
A – longitudinal section through the apical initials and their subsurface derivatives; B, C – fragments of the perinuclear cytoplasm
of the AI, D – longitudinal sections through the cells of the peripheral zone of the SAM; E – longitudinal sections through the
cells of emerging leaf primordium, F – fragment of the surface layer of the apical meristem that includes apical initials, surface
initials and the cells of leaf primordium. See Figs. 2, 3 for symbols. Scale bars, μm: А, D–F – 20, B, C – 5.
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У всех поверхностных инициалей P. aquilinum,
D. carthusiana и A. filix-femina ядра располагают-
ся в нижней части клетки (рис. 6 А, В, рис. 7 В,
рис. 8 А, В), что указывает на неравный характер

их периклинальных делений. В то же время пери-
клинальные деления поверхностных инициалей,
относящихся к третьему и четвертому мерофитам
(M3, М4 на рис. 2 К–М), сопровождаются изме-

Рис. 6. Ультраструктура клеток апикальной меристемы папоротниковидного Pteridium aquilinum.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через апикальную, поверхностные и подповерхностные
инициали, входящие в состав первого и второго мерофитов (М1, М2 на рис. 2K); В – продольный срез поверх-
ностных инициалей, относящихся третьему мерофиту (М3 на рис. 2K) и, вероятно, включающих апикальную
клетку листа; С – фрагмент подповерхностной клетки, принадлежащей первому мерофиту (М1 на рис. 2K); D –
продольный срез клеток чашевидной зоны; фрагменты апикальной инициали: наружная клеточная стенка (Е),
ядро и околоядерная цитоплазма (F), антиклинальная стенка (G), околоядерная цитоплазма (Н). s – крахмальное
зерно; w – клеточная стенка. стрелки указывают на клеточные стенки. Остальные обозначения, как на рис. 2, 3. Мас-
штабные линейки, мкм: А, B, F – 20, С, D – 10, E – 1, G, H – 0.5.
Fig. 6. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of fern Pteridium aquilinum.
A – longitudinal section through the single apical initial, surface and subsurface initials, that belong to the first and the second
merophytes (М1 and М2 in Fig. 2K); B – longitudinal section through the peripheral part of the surface initials zone, that belong
to the third merophyte (M3 in Fig. 2K) and presumably include the leaf apical cell (LAC in Fig. 2K); C – fragments of the sub-
surface initial from the first merophyte (M1 in Fig. 2K); D – longitudinal section through the cup zone cells; fragments of the
apical initial: external wall (E), nucleus and perinuclear cytoplasm (F), anticlinal wall (G), perinuclear cytoplasm (H). w – cell
wall, s – starch grains; arrows point to сell walls. See Figs. 2, 3 for the other symbols. Scale bars, μm: А, B, F – 20, C – 10, E –
1, G, H – 0.5.
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нениями их ультраструктуры. В вакуолях этих по-
верхностных инициалей увеличивается количе-
ство содержимого, более электронноплотного у
P. aquilinum и D. carthusiana (рис. 6 В, рис. 7 В) и
зернистого у A. filix-femina (рис. 8 В). Число ядры-

шек в ядрах у A. filix-femina (рис. 8 В) увеличивает-
ся до трех. Липидные капли заметно увеличива-
ются в количестве и размерах (рис. 6 В, 8 В) и со-
средоточены в цитоплазме, преимущественно у
наружных клеточных стенок. Пластиды с крах-

Рис. 7. Ультраструктура клеток апикальной меристемы папоротниковидного Dryopteris carthusiana.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через апикальную инициаль, поверхностные и подповерх-
ностные клетки, входящие в состав первого и второго мерофитов (М1, М2 на рис. 2L); В – продольный срез клеток
зоны поверхностных инициалей, относящихся к третьему или четвертому мерофиту (М3 или М4 на рис. 2L), С – про-
дольный срез клеток зоны подповерхностных инициалей, относящихся ко второму или третьему мерофиту (М2 или
М3 на рис. 2L); D – фрагмент околоядерной цитоплазмы поверхностной инициали; E – продольный срез клеток ча-
шевидной зоны, входящих в состав четвертого мерофита (М4 на рис. 2L). Обозначения, как на рис. 2, 3, 6. Масштаб-
ные линейки, мкм: А–С, Е – 20, D – 1.
Fig. 7. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of fern Dryopteris carthusiana.
A – longitudinal section through the single apical initial, surface and subsurface initials, that belong to the first and the second
merophytes (М1 or М2 in Fig. 2L); B – longitudinal section through the peripheral part of the surface initials zone, that belong
to the third or the fourth merophyte (M3 or M4 in Fig. 2L); C – longitudinal section through the subsurface initials, that belong
to the second or the third merophyte (M2 or M3 in Fig. 2L); D – fragment of the perinuclear cytoplasm of the surface initial; E –
longitudinal section through the cup zone cells, that belong to the fourth merophyte (М4 in Fig. 2L). See Figs. 2, 3, 6 for symbols.
Scale bars, μm: А–С, E – 20, D – 1.

n

n

n

n n

n

(E)(D)(C)

(A) (B)

v

v

v

v

v v

v

v

v v

SI

SI

SSI

Al

L

L



896

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 9  2022

РОМАНОВА и др.

мальными зернами более или менее равномерно
распределены по цитоплазме (рис. 6 В, 8 F).

Подповерхностные инициали всех изученных
папоротниковидных сходны с поверхностными

по степени вакуолизации, наличию большого ко-
личества крахмала в пластидах и липидов в цито-
плазме, но отличаются от них изодиаметрической
формой, центральным положением ядра, мень-

Рис. 8. Ультраструктура клеток апикальной меристемы папоротниковидного Athyrium filix-femina.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через апикальную инициаль и поверхностные клетки, вхо-
дящие в состав первого и второго мерофитов (М1, М2 на рис. 2M), В – продольный срез периферической части клеток
зоны поверхностных инициалей, относящихся к третьему или четвертому мерофиту (М3 или М4 на рис. 2М); С – про-
дольный срез подповерхностных клеток, входящих в состав второго или третьего мерофитов (М2 или М3 на рис. 2M);
D – продольный срез клеток чашевидной зоны, входящих в состав четвертого мерофита (М4 на рис. 2M); E – фраг-
мент антиклинальной стенки и пристенной цитоплазмы двух соседних поверхностных инициалей; F – фрагмент
околоядерной цитоплазмы поверхностной инициали. Обозначения, как на рис. 2, 3, 6. Масштабные линейки,
мкм: А, В – 20, С, D – 10, E, F – 1.
Fig. 8. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of fern Athyrium filix-femina.
A – longitudinal section through the single apical initial and surface initials, that belong to the first and the second merophytes
(М1, М2 in Fig. 2M); B – longitudinal section through the peripheral part of the surface initials (SI) zone, that belong to the
third or the fourth merophyte (M3 or M4 in Fig. 2 M); C – longitudinal section through the subsurface initials, that belong to
the second or the third merophyte (M2 or M3 in Fig. 2M), D – longitudinal section through the cup zone cells, that belong to
the fourth merophyte (М4 in Fig. 2M); E, F – fragments of the anticlinal wall and cortical cytoplasm of two neighbouring surface
initials. See Figs. 2, 3, 6 for symbols. Scale bars, μm: А, B – 20, C, D – 10, E – 1, F – 0.5.
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шим размером липидных капель, локализацией
пластид не в околоядерной, а в пристенной цито-
плазме (рис. 6 C, рис. 7 C, рис. 8 C).

Большая часть клеток, входящих в состав чет-
вертого мерофита P. aquilinum, D. carthusiana и
A. filix-femina (М4 на рис. 2 К–М) образовалась в
результате трех или более периклинальных деле-
ний поверхностных инициалей и относится к ча-
шевидной зоне. Поверхностные и подповерх-
ностные клетки чашевидной зоны сходны между
собой по ультраструктуре. Они существенно ме-
нее вакуолизированы, чем поверхностные и под-
поверхностные инициали: десять и более мелких
вакуолей равномерно располагаются вокруг ядра,
занимающего центральное положение в клетке
(рис. 6 D, рис. 7 E, рис. 8 D). Вакуоли D. carthusi-
ana и A. filix-femina (но не P. aquilinum) заполнены
электронноплотным содержимым, сходным с со-
держимым вакуолей поверхностных инициалей,
входящих в состав третьего и четвертого мерофи-
тов этих папоротников. Липидные капли в цито-
плазме и пластиды с крахмальными зернами от-
сутствуют или единичны.

Характерной особенностью всех изученных
папоротниковидных является присутствие в
стенках апикальной инициали и граничащих с
ней поверхностных и подповерхностных инициа-
лях большого количества неветвящихся плазмо-
десм (рис. 4 С–Е). У P. aquilinum (рис. 4 С) и
A. filix-femina (рис. 4 Е) плазмодесмы равномерно
распределены по всей длине клеточных стенок, а
у D. carthusiana (рис. 4 D) сгруппированы в плаз-
модесменные поля. На примере P. aquilinum выяв-
лено, что плотность распределения плазмодесм
снижается по мере смещения клеток от апикаль-
ной инициали. Так, в стенках клеток чашевидной
зоны, относящихся к четвертому мерофиту, плот-
ность плазмодесм существенно ниже, чем в стен-
ках апикальной инициали и ее ближайших про-
изводных (рис. 4 F, рис. 9).

Апикальная клетка листа P. aquilinum по форме
напоминает апикальную инициаль побега, но по
электронноплотному содержимому вакуолей,
большим количеству и размерам липидных ка-
пель и их локализации в наружной части клетки
сходна с окружающими ее поверхностными ини-
циалями, относящимися к третьему мерофиту
(рис. 6 В).

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведенное исследование позволило допол-

нить характеристику апикальных меристем мо-
ноплексного и симплексного типов в рамках раз-
работки вопроса об исходном для высших расте-
ний типе апикальной меристемы побега.

Выявленная в моноплексной апикальной ме-
ристеме папоротниковидных D. carthusiana,

A. filix-femina и P. aquilinum сильная вакуолизация
апикальной инициали и ее ближайших производ-
ных не типична для клеток апикальной меристе-
мы семенных растений (Cecich, 1977; Imaichi, Hi-
ratsuka, 2007; Rogge-Renner et al., 2013), но харак-
терна для меристематических клеток их
камбиальной зоны (Gunning, 1978; Catesson, 1994;
Gunning, Steer, 1996; Prislan et al., 2013; Fischer
et al., 2019). В то же время клетки моноплексной
апикальной меристемы плауновидного S. kraus-
siana характеризуются меньшей степенью вакуо-
лизации и более сходны по этому признаку с апи-
кальными инициалями симплексных меристем
плауновидного H. selago и голосеменных расте-
ний (Owston, 1969; Cecich, 1977; Imaichi, Hiratsu-
ka, 2007; Rogge-Renner et al., 2013), чем с папорот-
никовидными.

На примере некоторых папоротниковидных
показано, что вакуолизация апикальной инициа-
ли увеличивается с возрастом (Michaux, 1971;
Gunning, 1978; Gifford, 1983; Michaux-Ferrière,
Hallet, 1985), что интерпретируется как признак
“старения”, приводящий, в конце концов, к пре-
кращению ее функционирования (Gunning,
1978). В то же время известно, что у папоротнико-
видных с моноплексной апикальной меристемой
“старая” апикальная инициаль время от времени
заменяется двумя новыми, что приводит к дихо-
томическому ветвлению побегов. Высказано
предположение, что вновь возникающие апи-
кальные инициали менее вакуолизированы, чем
“старая” и служат для продолжения апикального
роста (Romanova, Borisovskaya, 2004; Romanova et
al., 2010). Однако в настоящем исследовании вы-
явлено, что регулярно заменяющиеся апикаль-
ные инициали папоротниковидных P. aquilinum и
A. filix-femina с дихотомически ветвящимися по-

Рис. 9. Плотность распределения плазмодесм у
Pteridium aquilinum. По оси ординат обозначено
число плазмосдесм на 1 мкм клеточной стенки. Обо-
значения как на рис. 2
Fig. 9. Density of plasmodesmata distribution in Pteridium
aquilinum. Number of units per 1 μm of the cell wall are
plotted on the Y-axis. See Fig. 2 for symbols.
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бегами, и не заменяющиеся у D. carthusiana с не-
ветвящимися побегами не отличались по степени
вакуолизации. Не было выявлено снижения ваку-
олизации при замене апикальных инициалей так-
же при дихотомическом ветвлении побегов папо-
ротниковидного sensu lato Psilotum nudum (Nau-
menko, Romanova, 2008). С другой стороны,
апикальная инициаль и ее производные в моно-
плексной меристеме плауновидного S. kraussiana,
дихотомическое ветвление побегов которой так-
же происходит в результате замены апикальных
инициалей (Jernstedt et al., 1992; Harrison et al.,
2007; Spencer et al., 2020), менее вакуолизирова-
ны, чем у папоротниковидных. Таким образом и
у некоторых папоротниковидных, и у плауновид-
ных апикальные инициали могут сменять друг
друга, но у первых они сильно вакуолизированы,
а у вторых нет. Можно предположить, что сниже-
ние вакуолизации при замене апикальных ини-
циалей не характеризует все растения с моно-
плексной апикальной меристемой.

У апикальной инициали и ее ближайших про-
изводных изученных папоротниковидных выяв-
лено накопление крахмала в пластидах вокруг яд-
ра и липидных капель в цитоплазме. Эти призна-
ки в апикальной меристеме семенных указывают
на состояние сезонного покоя (Koteeva, 1997;
Rinne, van der Schoot, 2004; van der Schoot et al.,
2014; Guzicka et al., 2018), но характерны для ак-
тивно делящихся клеток камбиальной зоны се-
менных растений (Gunning, 1978; Catesson, 1994;
Gunning, Steer, 1996; Prislan et al., 2013; Fischer
et al., 2019). Сходное строение клеток моноплекс-
ной апикальной меристемы папоротниковидных
и камбиальной зоны может свидетельствовать о
преобладании фазы пролиферативного покоя над
фазой деления в обоих типах меристем. Меньшее
содержание крахмала и липидов в моноплексной
и симплексной меристемах изученных плауно-
видных, сходное с апикальными меристемами се-
менных растений (Cecich, 1977; Imaichi, Hiratsu-
ka, 2007; Rogge-Renner et al., 2013), может быть
связано с более активной пролиферацией их кле-
ток и, как следствие, образованием существенно
большего (несколько десятков ежегодно), чем у
папоротниковидных (от одного до двадцати в год)
числа листьев.

Выявленная в настоящем исследовании уль-
траструктурная неоднородность поверхностных
инициалей папоротниковидных D. carthusiana, A.
filix-femina и P. aquilinum, в которых произошло
разное число периклинальных делений, подтвер-
ждает ранее установленную связь этих делений с
функциональным изменением клеток (Romanova
et al., 2010). Так, известно, что новые апикальные
инициали, появление которых приводит к дихо-
томическому ветвлению побегов, образуются из
поверхностных клеток, в которых произошло од-
но периклинальное деление, апикальные клетки

листьев – из клеток, претерпевших два перикли-
нальных деления (Romanova et al., 2010). Поверх-
ностные инициали, которые после третьего пери-
клинального деления переходят в чашевидную
зону, не способны к образованию органов (Roma-
nova et al., 2010), но активно делятся, обеспечивая
нарастание побегов. Эти клетки не только умень-
шаются в размерах, но изменяют свое строение:
характеризуются меньшей степенью вакуолиза-
ции, снижением содержания липидов в цито-
плазме и крахмала в пластидах или их отсутстви-
ем и сходны по ультраструктуре с клетками апи-
кальной меристемы семенных растений
(Gunning, Steer, 1996). Таким образом, особен-
ность меристем папоротниковидных в том, что
листья образуются в них из более крупных и ваку-
олизированных клеток, а не из более мелких и ме-
нее вакуолизированных, как у семенных расте-
ний (Gunning, Steer, 1996). В отличие от папорот-
никовидных, все поверхностные инициали
плауновидных S. kraussiana с моноплексной и
H. selago с симплексной апикальной меристемой
сходны между собой по ультраструктуре. Они ме-
нее вакуолизированы, характеризуются незначи-
тельным содержанием крахмала и липидов, но
также способны образовывать листья. Это пока-
зывает, что изменение структуры поверхностных
инициалей в результате периклинальных делений
характеризует моноплексную апикальную мери-
стему папоротниковидных, но не плауновидных.

В настоящем исследовании у трех видов папо-
ротниковидных и плауновидного S. kraussiana с
моноплексной апикальной меристемой выявлено
большое количество исключительно неветвя-
щихся плазмодесм в стенках апикальной инициа-
ли и ближайших к ней клеток. На примере папо-
ротниковидного P. aquilinum показано, что плот-
ность распределения плазмодесм в клеточных
стенках снижается по мере удаления клеток от
апикальной инициали. Это снижение может
быть следствием двум различных процессов.
Плотность плазмодесм в антиклинальных стен-
ках клеток, расположенных по внешней грани-
це мерофитов уменьшается в результате того,
что границы мерофитов “растягиваются” (то есть
удлиняются) по мере деления их клеток (сравн.
М1–М4 на рис. 2 К–М), а новые (пост-цитокине-
тические) плазмодесмы в них не образуются
(Cooke et al., 1996; Romanova, Jernstedt, 2005; Imai-
chi, Hiratsuka, 2007). Наличие меньшего количе-
ства плазмодесм в стенках вновь образующихся в
данном мерофите клеток свидетельствует о том,
что количество образующихся первичных (цито-
кинетических) плазмодесм по мере удаления ме-
рофитов от апикальной инициали снижается. В
стенках клеток симплексной апикальной мери-
стемы плауновидного H. selago присутствуют как
неветвящиеся, так и ветвящиеся Н- и У-образные
плазмодесмы. Их плотность существенно ниже,
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чем в моноплексной апикальной меристеме. От-
сутствие видимых различий в плотности распре-
деления плазмодесм между стенками клеток раз-
ных зон может свидетельствовать о наличии у
H. selago механизма пост-цитокинетического
формирования плазмодесм. Таким образом, мор-
фология и плотность плазмодесм коррелируют с
числом апикальных инициалей в меристеме, но
не таксоноспецифичны, так как первичные плаз-
модесмы характерны и для плауновидного
S. kraussiana, и для изученных папоротниковид-
ных. Полученные данные можно рассматривать в
качестве дополнительных аргументов в пользу
гипотезы о корреляции между числом апикаль-
ных инициалей в меристеме и способом (цитоки-
нетическим и пост-цитокинетическим) форми-
рования плазмодесм (Cooke et al., 1996; Imaichi,
Hiratsuka, 2007; Evkaikina et al., 2014).

Согласно литературным данным, молекуляр-
но-генетическая регуляция моноплексных мери-
стем папоротниковидных и плауновидных так
же, как и их структура, имеет и сходство, и разли-
чия. Сходство заключается в том, что и у плауно-
видных, и у папоротниковидных клетки перифе-
рической части моноплексной апикальной мери-
стемы характеризуются экспрессией гомологов
генов I класса семейства KNOX – маркеров мери-
стематических клеток (Harrison et al., 2005; Sano et
al., 2005; Ambrose, Vasco, 2016, 2020; Spencer et al.,
2020; Maximova et al., 2021) и генов III класса се-
мейства HD–Zip (Prigge, Clark, 2006; Vasco et al.,
2016). Особенность экспрессии обоих гомологов
по сравнению с цветковыми растениями, у кото-
рых она маркирует все клетки апикальной мери-
стемы, в том, что и у плауновидных, и у папорот-
никовидных она отсутствует в апикальной ини-
циали и клетках ближайших к ней мерофитов. С
одной стороны, эти данные подтверждают выяв-
ленную в настоящей работе структурную неодно-
родность поверхностных инициалей в моно-
плексной апикальной меристеме папоротнико-
видных. С другой стороны, они показывают, что
несмотря на выявленную в настоящей работе
структурную однородность, поверхностные ини-
циали S. kraussiana неоднородны транскрипци-
онно. Молекулярно-генетическая особенность
моноплексной апикальной меристемы плауно-
видных в том, что наряду с меристем-специфич-
ными генами в ней происходит транскрипция го-
молога гена ARP – регулятора образования ли-
стьев (Harrison et al., 2005; Spencer et al., 2020;
Hernández-Hernández et al., 2021), который у па-
поротниковидных и цветковых растений никогда
не экспрессируется в апикальной меристеме.
Сравнение транскриптомов клеток моноплекс-
ных апикальных меристем плауновидного
S. kraussiana и папоротниковидного sensu lato
Equisetum arvense с помощью ДНК-микрочипов
показало, что они менее сходны между собой, чем

каждый из них с транскриптомом многоклеточ-
ной меристемы кукурузы (Frank et al., 2015). Раз-
личия транскриптомов, а также различия в экс-
прессии гомологов ARP свидетельствуют о суще-
ственных молекулярно-генетических различиях
моноплексных апикальных меристем плауновид-
ных и папоротниковидных.

Заслуживает внимания то, что симплексные
меристемы как плауновидных, так и голосемен-
ных характеризуются наличием гомологов мери-
стем-специфичных генов KNOX (Maximova et al.,
2021), “листовых” генов YABBY и отсутствием го-
мологов “листовых” генов ARP (Evkaikina et al.,
2017; Romanova et al., 2021). Таким образом, сим-
плексная апикальная меристема плауновидного
H. selago сходна с симплексной апикальной мери-
стемой голосеменных как по изученной в настоя-
щем исследовании структуре клеток, так и по
клеточным аспектам образования листьев (Roma-
nova et al., 2010) и по молекулярно-генетической
регуляции.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Настоящее исследование показало, что наряду

с общими чертами в зональности и неравных пе-
риклинальных делениях поверхностных инициа-
лей, клетки моноплексных апикальных меристем
плауновидного Selaginella kraussiana и папоротни-
ковидных Pteridium aquilinum, Dryopteris carthu-
siana и Athyrium filix-femina различаются по степе-
ни вакуолизации, отсутствию/наличию (соответ-
ственно) липидов в цитоплазме и крахмала в пла-
стидах вокруг ядра, а также однородности/неод-
нородности ультраструктуры поверхностных
инициалей, которые претерпели разное число пе-
риклинальных делений. Ультраструктура клеток
апикальных меристем плауновидных S. kraussiana
и Huperzia selago более сходна между собой, чем с
таковой папоротниковидных. Таким образом,
можно заключить, что структурные особенности
клеток моноплексных апикальных меристем
плауновидных и папоротниковидных различа-
ются. В то же время выявлены таксоноспеци-
фичные особенности меристематических кле-
ток, то есть признаки, которые отличают клетки
апикальных меристем плауновидных и папорот-
никовидных. Сходство в структуре и молекуляр-
но-генетической регуляции в апикальных мери-
стемах симплексного типа плауновидных и голо-
семенных растений (Evkaikina et al., 2017;
Maximova et al., 2021; Romanova et al., 2021), а так-
же сходный способ заложения листьев в этих
группах растений (Romanova et al., 2010) можно
рассматривать как аргументы в пользу гипотезы
об исходности для высших растений многокле-
точной (симплексной) апикальной меристемы.
Реверсия к моноплексному структурному типу у
некоторых плауновидных (пор. Selaginellales) и
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большинства папоротниковидных произошла не-
зависимо и, предположительно, явилась след-
ствием утраты у них механизма формирования
вторичных плазмодесм (Imaichi, Hiratsuka, 2007;
Evkaikina et al., 2014, 2017; Frank et al., 2015). Одна-
ко для окончательного разрешения вопроса об
исходном для высших растений типе апикальной
меристемы необходимы структурные и молеку-
лярно-генетические исследования более широ-
кого круга несеменных растений с разными
структурными типами апикальной меристемы
побега.
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STRUCTURE OF SHOOT APICAL MERISTEMS 
AND PECULIARITIES OF ULTRASTRUCTURE 

OF THEIR CELLS IN LYCOPHYTES AND FERNS
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A comparative study of the ultrastructure of cells of the shoot apical meristem (SAM) of monoplex (single
apical initial) and simplex (several apical initials) type was undertaken within the discussion on possible an-
cestral structural type of the SAM for land (higher) plants. The objects of the present study were two lyco-
phytes, a spike moss Selaginella kraussiana (Selaginellaceae, Isoetopsida) and a club moss Huperzia selago
(Lycopodiaceae, Lycopodiopsida), and three species of leptosporangiate ferns: Pteridium aquilinum (Denns-
taedtiaceae), Dryopteris carthusiana (Dryopteridaceae) and Athyrium filix-femina (Aspidiaceae). The lyco-
phytes have different the SAM types: monoplex in S. kraussiana and simplex in H. selago, but similar mor-
phology; all the ferns have monoplex SAM but differ in morphology and growth rhythm. Both monoplex and
simplex SAMs of the ferns and lycophytes were composed from surface and subsurface initials (SI and SSI);
the SAM of ferns additionally had a so-called cup zone composed of polygonal cells smaller than SIs and
SSIs. In the ferns and the spike moss, leaves originated from the SIs; in the clubmoss from a group of SIs and
SSIs. Comparing the ultrastructure of the cells belonging to different zones of the monoplex SAM, an ap-
proximate number and direction of divisions that occurred during their displacement from the apical initial
were additionally estimated. To do this, the attribution of cells to merophytes (successive segments of the api-
cal initial and their derivatives) was defined. In three ferns and a lycophyte S. kraussiana it was possible to
define the boundaries of four merophytes closest to the apical initial. The number of plasmodesmata
per 20 μm of the cell wall was counted in the photographs of the apical initials and their derivatives of
P. aquilinum using the ImageJ program (NIH, USA). It was revealed that the ultrastructure of the single api-
cal initial in both spike moss and ferns is not unique, but similar to its closest surface and subsurface deriva-
tives. The apical, surface and subsurface initials in the monoplex SAM of all three ferns, in contrast to the
same cells of S. kraussiana, are characterized by a high degree of vacuolation and a number of ultrastructural
features which are atypical for SAM cells, namely the presence of starch grains in plastids located around the
nucleus, a large number of lipid droplets in the cytoplasm. The same structural features are characteristic to
the cells of cambium suggesting that both types of meristems might share common cell cycle peculiarities with
long proliferative quiescence. For the ferns P. aquilinum, D. carthusiana, and A. filix-femina, a relationship
between unequal periclinal divisions of surface prismatic cells with shortening of their anticlinal walls and
changes in their ultrastructure was established: a decrease in the degree of vacuolation, visual changes in the
content of vacuoles. The structure of cup zone cells is typical of meristematic cells: many small vacuoles are
located around the nucleus; no starch in plastids or lipids in cytoplasm are detected in these cells. The cup
zone cells actively proliferate but loose a capacity for producing leaves. In contrast to ferns, unequal periclinal
divisions of the surface prismatic cells of S. kraussiana SAM are not correlated with the changes in their ul-
trastructure. The ultrastructure of the apical initials in the simplex SAM of H. selago is typical of meristematic



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 9  2022

СТРОЕНИЕ АПИКАЛЬНЫХ МЕРИСТЕМ ПОБЕГОВ 903

cells; periclinal divisions of the surface initials are not accompanied by either cell shortening or visual changes
in the ultrastructure of the derivatives. The correlation between the number of initials in the SAM, the mor-
phology and the density of plasmodesmata was revealed in both lycopods and ferns: unbranched plasmodes-
mata with a density an order of magnitude higher than reported for seed plants in the SAM with a single apical
initial and significantly fewer branched plasmodesmata in the SAM with several apical initials can be consid-
ered to support the viewpoint of the absence of a mechanism of post-cytokinetic plasmodesmata develop-
ment in plants with monoplex SAM. The ultrastructural differences between the monoplex SAMs of spike
moss and four fern species revealed in this study support a hypothesis based on molecular data that meristem
with a single apical initial of some lycophytes and most ferns constitutes an independent reversion to the algal
ancestor type and have arisen as a result of the loss of the mechanism of secondary plasmodesmata formation
in these two lineages. Hence the multicellular apical meristem was among the evolutionary advances of land
plants and thus is ancestral for the sporophytes of tracheophytes.

Keywords: monoplex shoot apical meristem (SAM), simplex SAM, apical initial, ferns, lycophytes, plas-
modesmata, ultrastructure, evolution
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Представлены результаты изучения экологических особенностей, морфометрического разнообра-
зия и распространения цельнолистного вида камчатских ламинариевых, ранее указывавшегося в
регионе под разными названиями: Laminaria gurjanovae, Laminaria gurjanovae f. lanciformis, Laminaria
lanciformis, Laminaria sp. avgub 1, Saccharina gurjanovae. Проведенный нами молекулярно-филогене-
тический анализ последовательностей COI показал высокий уровень сходства камчатских предста-
вителей с образцами Saccharina latissima с атлантического побережья Европы и канадского сектора
Арктики – Гудзонова залива (98.7–99% и 99.8%, соответственно), что свидетельствует об их при-
надлежности к данному виду. Полученные нами молекулярно-филогенетические данные не рас-
пространяются на типовую форму L. gurjanovae, заметно отличающуюся от S. latissima, в том числе
и от ее камчатских представителей, морфологией и экологическими характеристиками.

Ключевые слова: Laminaria gurjanovae f. lanciformis, Камчатка, молекулярная филогения, порядок
Laminariales, Saccharina latissima
DOI: 10.31857/S000681362209006X

Представители порядка Laminariales имеют
исключительную хозяйственную ценность и иг-
рают важную экосистемную роль. В холодных и
умеренных водах Северного полушария в районах
с высокой амплитудой приливно-отливных коле-
баний они являются основными доминантами
растительных сообществ нижнего горизонта ли-
торали и сублиторали. Большинство их родов и
видов имеют узкое широтное и меридиональное
распространение. Изучение морфологического
разнообразия, современного распространения и
экологических особенностей ламинариевых дает
информацию для реконструкции геологической
истории Земли и прогнозирования будущих из-
менений морской биоты в условиях глобальных
изменений климата (Climate Change…, 2013;
Vtoroy…, 2014; Zhang et al., 2021). Достоверность
этих прогнозов во многом зависит от правильно-

го определения видов-доминантов донных сооб-
ществ, к числу которых принадлежат представи-
тели обсуждаемой группы.

Самыми широко распространенными и мно-
гочисленными в порядке Laminariales являются
роды Laminaria и Saccharina. Их представители
характеризуются простотой организации слоеви-
ща. Степень их изменчивости даже в пределах од-
ной популяции определяется сочетанием генети-
ческого и адаптивного полиморфизма, а вариа-
бельность их морфологических и анатомических
признаков имеет характер постепенных модифи-
каций (Petrov, 1972). Это, в свою очередь, обу-
славливает значительную перекрываемость мор-
фологических признаков между разными видами
и приводит к тому, что, несмотря на длительное
изучение таксономии порядка Laminariales, объ-
ем родов Laminaria и Saccharina и их распростра-
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нение в Мировом океане окончательно не уста-
новлены.

В ламинариевой альгофлоре Камчатки встре-
чается вид, который разные исследователи опре-
деляли как Laminaria saccharina (L.) J.V. Lamour.
(Zinova, 1933, 1954a, 1954b; Gayl, 1936), Laminaria
gurjanovaе f. lanciformis Petrov (Petrov, 1972), Lami-
naria gurjanovaе Zinova (Vinogradova et al., 1978),
L. lanciformis (Petrov) Kloczkova et Beliyi (Klochko-
va et al., 2009), Laminaria sp. 1 (Belij, 2013), Lami-
naria sp. avgub1 (Koneva, Klochkova, 2014), Saccha-
rina gurjanovae (Zinova) Selivanova, Zhigadlova et
G.I. Hansen (Selivanova et al., 2007). В настоящей
статье для камчатской популяции вида представ-
лены результаты изучения его фенотипических и
генотипических признаков, а также экологиче-
ских особенностей. На основании молекулярно-
филогенетического анализа установлена его так-
сономическая принадлежность.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Изучение вида основано на материалах, со-
бранных у Камчатки во время альгопромысловых
съемок КамчатНИРО и альгофлористических ис-
следований, проводившихся авторами в разных
районах восточного и западного побережий Кам-
чатки в период 2004–2020 гг. (рис. 1). Это позво-
лило получить сведения о его размерно-массовых
показателях, возрастной структуре популяций,
ценотической роли, требованиях к условиям про-
израстания, особенностях размножения в разных
районах камчатского побережья.

В ходе альгопромысловых исследований у во-
дорослей измеряли длину стволиков, длину и
массу пластин. Для определения их средних пока-
зателей в разных районах побережья обычно из-
меряли 20–25 образцов из каждой возрастной

Рис. 1. Карта-схема мест сбора изученного материала. 1 – Анадырский залив, окрестности города Анадырь, 2 – Олю-
торский залив, окрестности поселка Пахачи, 3 – залив Корфа, 4 – залив Анапка. 5 – Карагинский залив, бухта Оссора,
6, 7 – остров Карагинский, 8 – бухта Бечевинская, 9 – Авачинская губа, 10 – бухта Вилючинская, 11 – окрестности
поселка Усть-Хайрюзово, 12 – остров Птичий, 13 – район между устьем реки Ковран и мысом Южный, 14 – окрест-
ности поселка Палана. Условные обозначения: ● – места проведения альгопромысловых исследований, ▲ – места
сбора альгофлористического материала.
Fig. 1. Map of sampling sites. 1 – Anadirskiy inlet, nearby Anadyr, 2 – Olyutorsky inlet, nearby village Pakhachi, 3 – Korfa inlet,
4 – Anapka inlet. 5 – Karaginsky inlet, Ossora bay, 6, 7 – Karaginskiy island, 8 – Bechevinskaya bay, 9 – Avacha bay, 10 –
Vilyuchinskaya bay, 11 – coast nearby Ust-Khayryuzovo, 12 – Ptichij island, 13 – coast between estuary of Kovran river
and Yuzhnyi cape, 14 – coast nearby Palana. ● – site of kelp resources studies, ▲ – sampling site of f loristic materials.
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группы. Большинство исследований было прове-
дено в июле-августе.

Образцы для молекулярно-филогенетическо-
го анализа были собраны 9 июля 2018 г. в бухте
Бечевинская (53°14'00'' N, 159°45'13'' E) на глуби-
не 4 м. Это были слоевища второго года жизни,
1.3 м длины с достаточно тонкими вальковатыми
стволиками, тонкими густо разветвленными ри-
зоидами. Их пластинчатая часть имела округло-
клиновидное основание, слабо волнистые края,
более тонкие, чем широкая центральная полоса.
В средней центральной части пластины были раз-
виты хорошо видимые сорусы спорангиев.

Выделение ДНК, ПЦР-анализ, олигонуклео-
тидные праймеры и методы построения филоге-
нетического дерева подробно описаны в наших
статьях по ламинариевым водорослям россий-
ского Дальнего Востока (Klochkova et al., 2010;
Klimova et al., 2018). Полученные последователь-
ности зарегистрированы в базе данных NCBI
(2022) под именем Saccharina latissima (L.) C.E.
Lane, C. Mayes, Druehl et G.W. Saunders с присво-
ением следующих порядковых номеров:
MH778276, MH778277 (COI, ваучерные образцы
KamGTU_0013 и KamGTU_0014).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Представители вида, относившегося нами ра-
нее к L. gurjanovae f. lanciformis, L. lanciformis
(Klochkova et al., 2009), Laminaria sp. avgub1 (Ko-
neva, Klochkova, 2014), у берегов Камчатки рас-
пространены достаточно широко, но крайне не-
равномерно. В целом частота их встречаемости и
ценотическая роль уменьшаются в направлении с
севера на юг. У юго-восточной Камчатки вид
встречается лишь на отдельных участках, близких
к его эколого-ценотическому оптимуму. То же
можно сказать и об особенностях его распределе-
ния у западного побережья полуострова. Во фло-
ре Командорских островов данный вид не встре-
чается. Его указания здесь как L. bullata Kjellm.
(Kardakova-Prejentzoffa, 1938; Zinova, 1940) и
L. gurjanovae (Ivanyushina et al., 1991) следует счи-
тать ошибочными. Это было показано в нашем
обзоре бурых водорослей этого района, в том чис-
ле ламинариевых (Klochkova et al., 2020).

Массовое распространение обсуждаемый вид
имеет на участке беринговоморского побережья,
расположенном от зал. Анадырский до зал. Кара-
гинский включительно. Здесь он является одним
из доминантов подводной растительности. Ти-
пичным местом его произрастания являются
участки побережья с пониженной прибойностью,
расположенные в кутах мелководных заливов,
обильно заселенных морской травой Zostera mari-
na. В сообществе зостеры встречаются единично
слоевища этого вида или их небольшие группы. В

сторону от кутовой к мористой части он форми-
рует более плотный покров и селится от сублито-
ральной каймы до нижней границы фитали. Его
слоевища, прикрепленные к небольшим камням
и гальке, приливами и волнами активно перено-
сятся с одного места на другое и выбрасываются
на берег. В местах, подверженных постоянному
прибою, характер распределения вида меняется.
Здесь на менее подвижных грунтах он формирует
достаточно плотный растительный покров в
среднем и нижнем горизонтах фитали.

Размерно-массовые показатели вида и его
морфология в прикамчатской части ареала зави-
сят от условий произрастания. Также для вида ха-
рактерен широкий размах индивидуальной из-
менчивости. На форму слоевищ большое сово-
купное влияние оказывают возраст, фенофаза,
прибойность и глубина произрастания. Различ-
ное сочетание этих факторов приводит к разным
формообразовательным процессам. В результате
чего в прикамчатских водах вид демонстрирует
высокую изменчивость формы и размеров пла-
стины, длины стволика, плотности ризоидальных
пучков (рис. 2).

Наши исследования показывают, что значи-
тельное гидродинамическое воздействие приво-
дит к укорачиванию и суживанию пластин,
уплотнению ризоидов. Цвет пластин и стволиков
у представителей вида из прибойных мест обычно
более темный. В местах со слабым волновым воз-
действием размеры слоевищ увеличиваются, ри-
зоидальный пучок становится более рыхлым.
Представленная ниже таблица (табл. 1) дает об-
щее представление о размахе колебаний длины и
массы пластин, а также длины стволиков у слое-
вищ, измеренных во время альгопромысловых
съемок, проводившихся в разных районах кам-
чатского побережья.

Обсуждаемый вид у берегов Камчатки вегети-
рует два года. Максимальная длина его пластин у
северо-восточной Камчатки достигает 430 см,
масса может превышать 1 кг. В частности, такие
размерно-массовые показатели были зарегистри-
рованы у образцов, собранных у о. Карагинский.
Ширина их пластин в конце августа достигала
42 см. У побережья острова, обращенного к про-
ливу Литке, вид формирует монодоминантные
сообщества. Они расположены ниже зоны разру-
шения крупных волн, возникающих во время
сильных штормов, и тянутся вдоль всего юго-за-
падного берега острова.

Южнее Карагинского залива вид сокращает
свое присутствие. В заливе Озерной у открытых
морских берегов он уже практически не встреча-
ется. Здесь доминируют представители родов
Laminaria и Hedophyllum, имеющие рассеченные
пластины. В заливах Камчатский и Кроноцкий
он, судя по нашим наблюдениям, также не встре-
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чается. Не исключено его присутствие здесь в со-
лоноватоводных озерах лагунного типа, располо-
женных вдоль Кроноцкого залива, но их альго-
флора до сих пор не изучена.

В Авачинском заливе нам известно несколько
мест произрастания вида. Здесь он встречается в
бухтах фиордового типа Бечевинской (рис. 2 E) и
Вилючинской, а также во внутренней части Ава-
чинской губы, на участке побережья, располо-
женном от сопки Никольской до бухты Раковая
включительно (рис. 2 C, D, F, G). В последней до
конца прошлого столетия он формировал про-
мысловое поле, простиравшееся между входны-
ми мысами. В настоящее время из-за сильного
антропогенного загрязнения и заиления донных
грунтов губы оно практически уничтожено. Боль-

шой ценотической роли в указанных районах
юго-восточного побережья Камчатки вид не име-
ет. Южнее бухты Вилючинская вплоть до южной
оконечности полуострова он, вероятно, отсут-
ствует.

У юго-восточной Камчатки вид имеет два пика
активного роста. Один приходится на позднюю
весну, второй – на середину осени, но последний
реализуется не столько в нарастание длины пла-
стин, сколько в накопление массы. Самые круп-
ные для юго-восточной Камчатки представители
были собраны у южного входного мыса в бухту
Бечевинская (2Е). Здесь на глубине 8 м средняя
длина пластин у второгодних образцов достигала
462 ± 6.1 см, при максимальной ширине 27 см.

Рис. 2. Морфология Saccharina latissima в прикамчатских водах. A – ювенилы из залива Анапка, B – слоевища первого
года жизни из залива Корф, C, D – представители первого года жизни из Авачинской губы, E – разновозрастные об-
разцы из бухты Бечевинская, F–G – образцы второго года жизни из Авачинской губы. Масштабные линейки: 20 см
Fig. 2. Morphology of Saccharina latissima from Kamchatka. A – juvenile specimens from Anapka inlet, B – 1st year old speci-
mens from Korfa inlet, C, D – 1st year old specimens from Avacha bay, E – different samples from Bechevinskaya bay, F–G –
2nd year old specimens from Avacha bay.
A. Different samples collected from Avacha bay. B. Specimen with bullate blade from the tidal zone D. Branched haptera of young
sporophyte. E. Group of algae with intertwined rhizoids. Scale bars: 20 cm.

(A) (B)

(E) (F) (G)(G)(G)

(C) (D)
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Таблица 1. Размерно-массовые характеристики представителей Saccharina latissima у побережья Камчатки за пе-
риод 2004–2020 гг.
Table 1. Size and weight characteristics of Saccharina latissima samples from Kamchatka during 2004–2020
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Залив Корфа, глубина 4–6 м
Korfa inlet, depth 4–6 m

май 2004
May 2004

1 16–22 67–135 – 28

2 19–28 80–220 – 22

Залив Анапка, глубина 2.5 м
Anapka inlet, depth 2.5 m

май 2004
May 2004

1 13–18 138–183 136–151 45

2 16–22 156–240 233–267 31

Остров Карагинский, глубина 8 м
Karaginskiy island, depth 8 m

август 2006
August 2006

2 22–38 296–430 940–1020 27

Бухта Оссора, выбросы
Ossora bay, cast ashore

август 2006
August 2006

1 12–17 86–135 – 25

2 16– 24 142–176 – 29

Бухта Бечевинская, глубина 8 м
Bechevinskaya bay, depth 8 m

август 2006
August 2006

1 18–21 130–267 217–242 19

2 21–26 320–468 788–831 33

Авачинская губа, глубина 4 м
Avacha bay, depth 4 m

октябрь 2009; август 2013
October 2009, August 2013

1 18–24 96–124 112–137 41

2 22–31 138–196 142–347 127

Бухта Вилючинская, глубина 6 м
Vilyuchinskaya bay, depth 6 m

июль 2014
July 2014

1 16–25 138–164 – 56

2 18–37 178–234 – 45

Побережье у поселка Усть-Хайрюзово, 
выбросы
Coast nearby Ust-Khayryuzovo, cast ashore

август 2020
August 2020

1 6–12 74–154 166–183 43

2 10–15 120–260 176–408 28

Остров Птичий, глубокие литоральные 
ванны
Ptichiy Island, pools of intertidal zone

август 2004, август 2020
August 2004, August 2020

1 12–16 138–145 172–186 32

2 15–23 161–240 438–465 21
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Вдоль южного берега бухты Вилючинская,
самой южной из районов произрастания вида у
восточной Камчатки, на глубинах 4–6 м он об-
разует разреженное сообщество с плотностью
1–4 экз./м2. Здесь пластины второгодних образ-
цов не превышают 234 см длины и 38 см ширины,
при этом у слоевищ первого года жизни основа-
ние пластины широко клиновидное, края волни-
стые, були хорошо различимы по всей длине пла-
стинчатой части слоевища. У зрелых второгодних
образцов основание пластин почти округлое, бо-
ковые края ровные, були едва приметны в базаль-
ной части пластины или отсутствуют.

Изучение спороношения вида показывает, что
у северо-восточной Камчатки из-за гораздо боль-
шей продолжительности длины дня зрелые сору-
сы спорангиев у обеих возрастных генераций
имеются уже в мае. У представителей первого го-
да жизни они обычно односторонние, второго –
двусторонние. Они занимают центральную часть
пластины, образуют широкую сплошную полосу
или отдельные пятна, их очертания с двух сторон
пластины не совпадают. В августе площадь сору-
сов спорангиев у представителей обеих возраст-
ных групп увеличивается более чем в два раза.
Изучить размножение вида в осеннее время в се-
верных районах восточной Камчатки не предста-
вилось возможным.

У юго-восточной Камчатки вид в начале мая
имеет еще незрелые сорусы спорангиев. Его спо-
роношение здесь растянутое, с конца мая по но-
ябрь включительно, с двумя пиками наибольшей
активности: поздневесенним и раннеосенним.
Наибольший вклад в воспроизводство вида дает
последний. В связи с постоянным более или ме-
нее активным выбросом зооспор разновозраст-
ные проростки вида можно встретить в течение
почти всего года.

У западной Камчатки в распространении вида
просматривается та же тенденция, что и у восточ-
ного побережья: частота его встречаемости сни-
жается с севера на юг. Точные данные о северной
границе его распространения здесь отсутствуют,
но, судя по всему, он встречается вплоть до куто-
вой части Пенжинского залива. Южной границей
его распространения является мыс Амбон. На
много километров к югу от него тянется пологий
берег с песчаными грунтами, лишенными какой-
либо подводной растительности. Твердые грунты
замещают их только на самом юге западной Кам-
чатки, в заливе Камбальном. Здесь господствуют
ламинариевые беринговоморского флористиче-
ского комплекса, среди которых обсуждаемый
нами вид не встречается. Его размерно-массовые
характеристики в центральных районах западной
Камчатки приведены в таблице 1. По внешнему
виду западнокамчатские образцы очень близки к
представителям вида, произрастающим на севе-

ро-востоке полуострова. Проследить биологию
развития вида и его размножение у западной
Камчатки не удалось. На момент сбора в августе
все образцы имели сорусы спорангиев.

Родственные филогенетические связи обсуж-
даемого вида с другими близкородственными ла-
минариевыми показаны на дереве, выстроенном
по данным анализа гена СОI, как наиболее репре-
зентативного в филогении этого порядка (рис. 3).
Для группы S. latissima мы выбрали нуклеотидные
последовательности образцов этого вида из Евро-
пы, в том числе собранные в типовом местооби-
тании, и образцы из США и Канады. Местом сбо-
ра североамериканских образцов является мор-
ское побережье штата Мэн, близкое к
Атлантическому океану (KY319059) и арктиче-
ское побережье Канады – Гудзонов залив
(FJ409199).

ОБСУЖДЕНИЕ

Представители родов Laminaria и Saccharina в
морфологическом отношении делятся на две
группы. У одних пластины с возрастом рассека-
ются на продольные лопасти, у других они в лю-
бом возрасте остаются цельными. В камчатской
альгофлоре цельнолистные пластины характерны
только для двух видов. Один из них, L. longipes
Bory, характеризуется наличием стелющихся ри-
зомов и узколинейных пластин с одной или дву-
мя перетяжками. Его трудно спутать с любым
другим представителем камчатских ламинарие-
вых. Второй цельнолистный вид разные иссле-
дователи, как было упомянуто выше, определя-
ли по-разному.

В альгофлоре северо-западной Пацифики
впервые этот цельнолистный вид был указан для
Охотского моря еще Ф.И. Рупрехтом (Ruprecht,
1851), как L. saccharina. Это название он носил до
тех пор, пока А.Д. Зинова не описала для россий-
ского Дальнего Востока новый для науки вид
L. gurjanovae (Zinova A., 1964, 1969), полагая, что
он отличается от L. saccharina наличием более
темного и толстого, чем остальная часть пласти-
ны, длинного узкоклиновидного основания, со-
ставляющего 25–30% общей ее длины. Интерес-
ной особенностью описанного ею вида были его
разорванный ареал, а также приуроченность к
большим глубинам и районам с высокой подвиж-
ностью воды.

Ю.Е. Петров (Petrov, 1972), проведя ревизию
рода Laminaria в морях российского Дальнего Во-
стока, расширил диагноз L. gurjanovae. Кроме ти-
повой формы он отнес к ней образцы, ранее опре-
делявшиеся в альгофлоре этого района как L. sac-
charina. Он выделил их в отдельную форму
L. gurjanovae f. lanciformis. Мнение Ю.Е. Петрова о
том, что L. saccharina в приазиатских водах не
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встречается, стало общепризнанным среди рос-
сийских альгологов.

В 2006 г. по данным секвенирования хлоро-
пластной (Rubisco operon), митохондриальной
(nad6) и ядерной (ITS и LSU rDNA) ДНК род
Laminaria был разделен на роды Laminaria и Sac-
charina (Lane et al., 2006). Вид L. saccharina попал
в кладу Saccharina, был признан типом этого рода

и ему был возвращен видовой эпитет “latissima”,
данный еще К. Линнеем (Linnaeus, 1753). Назва-
ние L. saccharina, таким образом, стало синони-
мом Saccharina latissima. Ламинариевые дальнево-
сточных морей России, в том числе образцы
L. gurjanovae, собранные в типовым местообита-
нии, у южного Сахалина, к вышеупомянутому ис-
следованию канадских ученых не привлекались.
С учетом предложенного К. Лэйном с соавторами

Рис. 3. Молекулярно-филогенетическое дерево видов рода Saccharina, выстроенное методом байесовского выведения
с использованием последовательностей субъединицы 1 цитохром c-оксидазы (COI). Значения напротив ветвей
дерева – статистический бутстрэп/апостериорная вероятность сходства (учитывались только значения выше 75). По-
следовательности Saccharina latissima с юго-восточной Камчатки выделены жирным шрифтом. N – ветвь выстраива-
лась только в дереве MrBayes, при этом она отсутствовала в дереве RAxML. СН * – место сбора образца не указывалось
в NCBI и других источниках. Показаны типичные морфологические особенности Saccharina cichorioides (A; образец из
Японского моря) и S. latissima с юго-востока Камчатки (B; по Klochkova, Klochkova, 2018).
Fig. 3. Bayesian inference of phylogenies of Saccharina spp. based on cytochrome c-oxidase subunit 1 (COI) sequences. Consen-
sus support (%) and posterior probabilities are shown (only the values above 75 were included). Sequences of Saccharina latissima
from Southeast Kamchatka are highlighted in bold. N – branch was present only in the MrBayes tree, and it was absent in the
RAxML tree. CH * – collected site of sample was not indicated in the NCBI and other sources. Specimens with typical morphol-
ogy of Saccharina cichorioides from the Sea of Japan (A) and S. latissima from Southeast Kamchatka (B; by Klochkova, Kloch-
kova, 2018).
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Hedophyllum sessile (KJ960241)
Saccharina groenlandica (GU097739)

Saccharina religiosa (JX442493) CH *
Saccharina ochotensis (JX442494) CH *
Saccharina longissima (JX442495) CH *
Saccharina angustata (JX442496) CH *
Saccharina japonica (AB775228) Япония

S. latissima (FJ409199) Канада, Манитоба

S. latissima (MF447857) Европа
Saccharina latissima (MF288586) CH*

Saccharina cichorioides (JN873242)
S. cichorioides (JN873240)

S. cichorioides (JN873239)
S. cichorioides (JQ792010)
S. cichorioides (JQ792009)
S. cichorioides (JQ792008)
S. cichorioides (JQ792007)
S. cichorioides (JN873246)
S. cichorioides (JN873245)
S. cichorioides (JN873244)
S. cichorioides (JN873243)
S. cichorioides (JN873241)

S. latissima (MF447860) Европа
S. latissima (MF447861) Европа
S. latissima (MF447858) Европа
S. latissima (MF447856) Европа
S. latissima (MF447855) Европа
S. latissima (MF447859) Европа

S. latissima (KY319059) США, штат Мэйн

S. latissima (MH778276) юго-восточная Камчатка
S. latissima (MH778277) юго-восточная Камчатка

Hedophyllum bongardianum (GU097729)

100/1.0

N/0.98

N/0.99

88/0.89
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разделения рода Laminaria таксономическое по-
ложение этого и других приазиатских видов ла-
минарий требовало уточнения. Позднее в 2007 г.
О.Н. Селиванова с соавторами отнесла обе фор-
мы L. gurjanovae к роду Saccharina (Selivanova et al.,
2007). Детально эти номенклатурные изменения
обсуждены в наших публикациях (Koneva, Kloch-
kova, 2014; Klochkova, Klochkova, 2018).

Принадлежность камчатской цельнолистной
ланцетовидной ламинарии к роду Saccharina была
установлена нами по результатам секвенирова-
ния гена СОI. Молекулярно-филогенетический
анализ показал совпадение всех последователь-
ностей S. latissima в группе образцов, собранных в
разных районах атлантического побережья Евро-
пы. Разница между ними по гену COI колеблется
от 99.5 до 99.7%; между европейскими и канад-
скими образцами из Гудзонового залива она со-
ставляет 98.9%; между камчатскими и европей-
скими – 98.7–99%; между камчатскими и канад-
скими – 99.8% (рис. 3). Столь высокий уровень
генетического сходства камчатских образцов,
особенно с представителями арктического побе-
режья Канады, является свидетельством их при-
надлежности к S. latissima. Это подтверждается
также высоким морфологическим сходством
представителей атлантической и тихоокеанской
популяций этого вида. Следуя принятой среди
альгологов интерпретации молекулярно-генети-
ческих данных (McDevit, Saunders, 2010), мы по-
лагаем, что различие 1.3% между последователь-
ностями камчатской и европейской S. latissima
следует рассматривать как межпопуляционное и
недостаточное для отнесения камчатских и севе-
роамериканских образцов из Гудзонового залива
к самостоятельному, отличному от S. latissima, ви-
ду или его форме.

В отношении последовательностей S. angustata
(Kjellm.) C.E. Lane, C. Mayes, Druehl et G.W. Saun-
ders, S. japonica (Aresch.) C.E. Lane, C. Mayes,
Druehl et G.W. Saunders, S. longissima (Miyabe)
C.E. Lane, C. Mayes, Druehl et G.W. Saunders, S. re-
ligiosa (Miyabe) C.E. Lane, C. Mayes, Druehl et
G.W. Saunders и S. ochotensis (Miyabe) C.E. Lane,
C. Mayes, Druehl et G.W. Saunders, использовав-
шихся для филогенетического анализа, ситуация
довольно странная. Исходя из того, что совпаде-
ние всех последовательностей в этой группе рав-
но 100%, их следовало бы объединить в один вид.
Детальное изучение представленных в NCBI
(NCBI, 2021) данных по гену COI (JX442493–
JX442496) позволяет предположить, что в опреде-
лении указанных выше видов (Liu et al., 2014) бы-
ли допущены ошибки. Проверить это сейчас до-
статочно сложно, поскольку в указанной работе
не приведены фотографии ваучерных образцов,
использовавшихся для молекулярно-филогене-
тического анализа, и не указаны места их сбора. В
процитированной выше работе нет ссылок на

статьи Йотсукуры с соавторами, в которых на ос-
новании филогенетического анализа показано,
что виды S. religiosa и S. ochotensis являются фор-
мами S. japonica, а S. angustata и S. longissima – са-
мостоятельными видами (Yotsukura et al., 2008,
2010; Zhang et al., 2019).

В построенном нами молекулярном дереве
совпадение последовательностей S. groenlandica
(Rosenv.) C.E. Lane, C. Mayes, Druehl et G.W. Saun-
ders (GU097739) с камчатскими образцами Hedo-
phyllum bongardianum (Postels et Rupr.) Yendo
(GU097729) по гену COI составляет 98.2%. Этого
достаточно для сведения S. groenlandica в синони-
мы Н. bongardianum, но только в том случае, если
определение образца S. groenlandica, зарегистри-
рованного в Генбанке под номером GU097739,
было правильным. Между тем, согласно данным
AlgaeBase (Guiry, Guiry, 2022), S. groenlandica яв-
ляется синонимом S. latissimа, хотя различия по
гену COI между этими видами составляют 4.5–
5.3%.

Выше уже отмечался высокий уровень генети-
ческого сходства между представителями камчат-
ской и канадской популяций S. latissima из атлан-
тического сектора Арктики. Для объяснения это-
го, безусловно, необходимо обращение к
геологической истории арктического региона и
наличие молекулярно-генетических данных из
других приполярных районов Тихого океана и
прилегающего к нему сектора Арктики. Такие
данные для S. latissima пока отсутствуют, поэтому
мы оставляем этот вопрос открытым.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное нами исследование позволило
определить таксономическое положение цельно-
листного представителя рода Saccharina, распро-
страненного вдоль берегов Камчатки, и показать,
что он принадлежит широко распространенному
в Северном полушарии виду S. latissima. Все на-
звания, под которыми он указывался во флоре
Камчатки (L. gurjanovae f. lanciformis, L. lanciformis,
Laminaria sp. avgub 1, Saccharina gurjanovae), явля-
ются синонимами названия Saccharina latissima.

В отношении типовой формы L. gurjanovae,
имеющей очень специфическое морфологиче-
ское строение, вопрос остается открытым. Для
того чтобы определить, является она самостоя-
тельным видом или формой вида S. latissima,
необходимо проведение специального молеку-
лярно-генетического анализа с обязательным
включением в него образцов из типового место-
обитания вида, залива Анива (Охотском море,
о. Сахалин).
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ND MOLECULAR PHYLOGENY
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The ecology, morphometric diversity and distribution of the whole-leaved kelp species from Kamchatka
were studied. These species were previously listed in this region under various names, including Lami-
naria gurjanovae, Laminaria gurjanovae f. lanciformis, Laminaria lanciformis, Laminaria sp. avgub 1,
Saccharina gurjanovae. The molecular-phylogenetic analysis based on COI sequences has shown a high level
of similarity with the samples of S. latissima from the Atlantic coast of Europe and the Canadian sector of the
Arctic – Hudson Bay (98.7–99% and 99.8%, respectively, based on COI gene), which indicates that our spe-
cies from Kamchatka belongs to S. latissima. Our molecular-phylogenetic data do not apply to the type form
of L. gurjanovae, which differs from S. latissima in morphology and ecology.

Keywords: Laminaria gurjanovae f. lanciformis, Kamchatka, molecular phylogeny, Laminariales, Saccharina
latissima
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Изучение популяций Aulacoseira subarctica из водоемов и водотоков европейской части России, За-
падной и Восточной Сибири, Дальнего Востока c помощью сканирующей электронной микроско-
пии позволило выявить морфологическую изменчивость количественных (диаметр створки и высо-
та ее загиба, отношение высота/диаметр, число штрихов и ареол в 10 мкм на загибе створки) и ка-
чественных признаков (расположение ареол на лицевой части створки и ее загибе, размер
кольцевидной диафрагмы и шипов). Анализ морфологических признаков A. subarctica в исследован-
ных популяциях показал, что водоросль из оз. Красное выделяется бóльшим диаметром створки,
небольшим значением отношения высоты загиба створки к ее диаметру, расположением ареол по
всей лицевой части створки и расположением ареол на загибе створки в прямых рядах. На основа-
нии выявленных морфологических особенностей описан новый для науки вид Aulacoseira makarovae
Genkal et I.S.Trifonova sp. nov.

Ключевые слова: водоемы, водотоки, европейская часть России, Западная и Восточная Сибирь,
Дальний Восток, Bacillariophyta, Aulacoseira subarctica, Aulacoseira makarovae, морфология, электрон-
ная микроскопия, новый вид
DOI: 10.31857/S0006813622090022

В водоемах северо-запада Англии был выявлен
подвид Melosira italica subsp. subarctica O. Müller,
который по форме шипов и структуре лицевой
части створки получил ранг самостоятельного ви-
да Aulacoseira subarctica (O. Müller) Haworth (Ha-
worth, 1988). Вид космополитный, широко рас-
пространенный в олиготрофных и мезотрофных
озерах и реках умеренной зоны, в том числе на
Северо-Западе России (Genkal, Trifonova, 2001,
2009; Trifonova, Genkal, 2001; Кulikovskiy et al.,
2016; Houk et al., 2017; Genkal et al., 2020). Во мно-
гих мезотрофных озерах вид вегетирует в течение
всего периода открытой воды, образуя несколько
пиков развития. В некоторых водоемах определя-
ет весенний максимум численности диатомей,
после вскрытия льда, которая может достигать
значительных величин – например, в несколько
миллионов клеток на литр в мезотрофном оз.

Красном (Карельский перешеек) и реках бассей-
на Ладожского озера Вуокса и Свирь (Trifonova,
Genkal, 2001).

Работ, посвященных изучению морфологии
этого вида, немного. В них рассмотрены вопросы
изменчивости как количественных (диаметр
створки и высота ее загиба, число штрихов и аре-
ол в 10 мкм, число двугубых выростов и другие),
так и качественных (расположение ареол на ли-
цевой части створки и ее загибе, форма ареол,
расположение двугубых выростов) признаков
(Siver, Kling, 1997; Gibson et al., 2003; Houk, 2003;
Tuji, Houki, 2004; Usoltseva, Likhoshway, 2006;
Lepskaya et al., 2010). В ряде работ приводится
сходный по морфологии вид A. subborealis
(Nygaard) Denys, Muylaert et Krammer и некото-
рые исследователи считают его синонимом
A. subarctica (Denys et al., 2003; Genkal, Кulikovskiy,

СИСТЕМАТИЧЕСКИЕ ОБЗОРЫ И НОВЫЕ ТАКСОНЫ

EDN: IVNSXI
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2009). Показана более широкая морфологическая
изменчивость A. subarctica (Haworth, 1988; Genkal
et al., 2015, 2020; Genkal, Yarushina, 2018) по срав-
нению с предыдущими исследованиями.

Цель исследования: на основе изучения новых
материалов и изображений створок из иконотеки
С.И. Генкала провести анализ морфолгических
признаков A. subarctica из исследованных популя-
ций.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Пробы фитопланктона были собраны в во-

доемах и водотоках европейской части России:
Угличское (V-1973, Кузьмин) и Горьковское
(VIII-1975, С.И. Генкал) водохранилища, oз.
Красное (Карельский перешеек, VI, VIII-2004,
И.С. Трифонова), Западной (Обская губа, IX-1987,
Л.А. Семенова) и Восточной Сибири (оз. Фроли-
ха, VIII-1963, Г.И. Поповская), Дальнего Востока

(оз. Майорское, Чукотка, IX-1978, С.И. Генкал),
оз. Саранное (о-в Беринга, XII-2003, Е.В. Леп-
ская).

Освобождение створок диатомей от органиче-
ского вещества проводили методом холодного
сжигания (Balonov, 1975). Приготовленные пре-
параты изучали в сканирующем электронном
микроскопе JSM-25S, полученные в процессе
этих исследований негативы с изображением
створок диатомовых водорослей хранятся в ико-
нотеке С.И. Генкала.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Типичный экземпляр Aulacoseira subarctica

представлен на нашей иллюстрации (рис. 1, 1), и
такие формы мы наблюдали в исследованных по-
пуляциях. В исследованных популяциях этого ви-
да диапазоны изменчивости количественных
признаков (табл. 1) соответствовали литератур-

Таблица 1. Диапазоны изменчивости количественных морфологических признаков Aulacoseira subarctica соответ-
ственно нашим данным
Table 1. Ranges of variation in quantitative morphological characteristics of Aulacoseira subarctica according to orig-
inal data

Диаметр
створки, мкм

Valve diameter, μm

Высота
створки, мкм

Valve height, μm

Отношение 
высота/диаметр

Height/diameter ratio

Число рядов
ареол в 10 мкм

Number of areolae 
rows in 10 μm

Число аре-
ол в 10 мкм
Number of

areolaein 10 μm

Водоем/водоток
Reservoir/watercourse

5.0–7.3 5.7–11.3 0.39–3.14 12–20 16–28 Горьковское вдхр.
Gorky Reservoir

4.5–10 2.2–14.5 0.28–3.23 14–20 14–32 Угличское вдхр.
Uglich Reservoir

4.5–12.2 4–12.2 0.36–2.72 12–16 16–20 Оз. Фролиха
Frolikha Lake

4–9.7 2–13.6 0.20–3.52 14–20 16–24 Oбская губа
Ob Bay

3.4–7.7 7.2–14.5 0.94–3.87 10–16 18–24 Майорское оз.
Mayorskoe Lake

3.5–6.6 1.1–9.0 0.33–2.85 17–25 22–30 Оз. Саранное
Sarannoe Lake
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ным данным (табл. 2), за исключением мини-
мальных значений высоты загиба створки в оз.
Саранное, числа штрихов в 10 мкм в оз. Майор-
ское и минимальных и максимальных значений
отношения высота/диаметр (табл. 2). Здесь необ-
ходимо учитывать, что в публикации Gibson et al.
(2003) приведены суммарные данные по A. subarc-
tica и A. subborealis, а для последнего характерны
небольшие значения высота/диаметр.

В нашем материале ареолы на лицевой части
створки отсутствовали или располагались по
краю створки в виде одного кольца. В материале
из типового местонахождения ареолы на лицевой
поверхности створки отсутствуют (Tuji, Houki,
2004). По другим источникам может присутство-
вать одно кольцо ареол по краю створки или вто-
рое с их неравномерным расположением (Kram-
mer, Lange-Bertalot, 1991; Siver, Kling, 1997; Houk,

Рис. 1. 1–11 – Aulacoseira subarctica (СЭМ): створки с наружной поверхности, шипы, загиб створки. 4, 6, 8–11 – лице-
вая часть створки, 7 – кольцевидная диафрагма. Масштаб: 1, 2, 6 – 5 мкм, 3–5, 7–11 – 2 мкм. 1–11 – оз. Саранное.
Fig. 1. 1–11 – Aulacoseira subarctica (SEM): external view of the valve, spines, mantle. 4, 6, 8–11 – valve face, 7 – ringleist.
Scale bars: 1, 2, 6 – 5 μm, 3–5, 7–11 – 2 μm. 1–11 – Lake Sarannoe.
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2003; Houk et al., 2017), в редких случаях по всей
поверхности (Usoltseva, Likhoshway, 2006).

Форма шипов (длинные, остроконечные) в ис-
следованных популяциях соответствует литера-
турным данным, за исключением некоторых
створок из оз. Cаранное, на которых наблюдали
короткие, конические шипы.

В исследованных популяциях на загибе створ-
ки круглые, реже овальные ареолы расположены
в спиральных рядах, за исключением оз. Красное,
в котором ареолы расположены преимуществен-
но в прямых рядах. По литературным данным ря-

ды ареол на загибе створки cпиральные, правоза-
крученные (Krammer, Lange-Bertalot, 1991; Siver,
Kling, 1997; Gibson et al., 2003; Houk, 2003; Tuji,
Houki, 2004; Кulikovskiy et al., 2016; Houk et al.,
2017).

В нашем материале створки имели широкую
кольцевидную диафрагму (0.25–0.5 радиуса
створки), что соответствует литературным дан-
ным (Krammer, Lange-Bertalot, 1991; Siver, Kling,
1997; Gibson et al., 2003; Houk, 2003; Tuji, Houki,
2004; Кulikovskiy et al., 2016; Houk et al., 2017).

Таблица 2. Диапазоны изменчивости количественных морфологических признаков Aulacoseira subarctica соответ-
ственно литературным данным
Table 2. Ranges of variation in quantitative morphological characteristics of Aulacoseira subarctica according to published
data

Примечание. * – как A. italica subsp. subarctica (O. Müller) Davydova; ** – cогласно измерениям по микрофотографиям.
Note. * – as A. italica subsp. subarctica (O. Müller) Davydova; ** – according to measurements from micrographs.

Диаметр 
створки, мкм

Valve dia-
meter, μm

Высота 
створки, мкм
Valve height, 

μm

Отношение 
высота/диаметр 
Height/diameter 

ratio

Число рядов 
ареол в 10 мкм

Number of areolae 
rows in 10 μm

Число аре-
ол в 10 мкм

Number of are-
olae in 10 μm

Источник
References

6–10 7–10 0.52–3.0** 15–20 – Haworth, 1988

3–15 2.5–18 0.8–3.0 17–21 17–22 Krammer, Lange-Bertalot, 1991

3–15 2.5–18 – 18–20 – Davydova, Moiseeva, 1992*

6.4–12.1 7.2–12 – 14–22 16–22 Trifonova, Genkal, 2001

3–10 5–14 1.0–4.28** 16–20 22–24 Tuiji, Houki, 2004

3.8–14.3 2.0–12.1 0.36–3.16 13–32 – Gibson et al., 2003

3–15 3.5–18 0.57–4.0** 12–20 – Houk, 2003

3.2–12.1 1.6–17.1 2.9** 14–22 16–30 Genkal, Тrifonova, 2009

5.5–24.4 2.1–18.9 0.68–1.47** 11–18 12–20 Genkal et al., 2015

3–15 2.5–18 – 14–21 17–22 Кulikovskiy et al., 2016

3–15 3.5–18 0.60–3.46** 12–20 – Houk et al., 2017

13.2–15 7.1–23.6 0.31–3.73** 12–20 12–22 Genkal, Yarushina, 2018

3–24.4 1.6–18.9 0.37–3.46** 11–25 12–30 Genkal et al., 2020

3.4–12.2 1.1–14.5 0.28–3.87 10–25 14–32 Собственные суммарные данные
Authors’ summary data
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К сожалению, в нашем материале отсутствова-
ли разрушенные створки, на которых можно бы-
ло бы наблюдать двугубые выросты c внутренней
поверхности. Вероятно, по причине редкой
встречаемости таких створок в исследуемых мате-
риалах, в литературе очень мало данных по этому

признаку. На СЭМ-иллюстрациях показано на-
личие 1–2 выростов, расположенных близ коль-
цевидной диафрагмы (Likhoshway, Crawford, 2001;
Usoltseva, Likhoshway, 2006; Lepskaya et al., 2010) и
также на расстоянии от нее (Нouk et al., 2017), но
в последних публикациях в диагнозе для A. sub-

Рис. 2. 1–9 – Aulacoseira makarovae (СЭМ): створки с наружной поверхности, шипы, загиб створки: 3–5 – лицевая
часть створки, 6–8 – кольцевидная диафрагма, 9 – инициальная створка. Масштаб: 1, 9 – 10 мкм, 2, 5, 6, 8 – 5 мкм,
3, 4, 7 – 2 мкм. 1–9 – Красное озеро.
Fig. 2. 1–9 – Aulacoseira makarovae (SEM): external view of the valve, spines, mantle: 3–5 – valve face, 6–8 – ringleist, 9 –
initial valve. Scale bars: 1, 9 – 10 μm, 2, 5, 6, 8 – 5 μm, 3, 4, 7 – 2 μm. 1–9 – Lake Krasnoye.
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arctica число и расположение двугубых выростов
не приводятся (Kulikovskiy et al., 2016; Нouk et al.,
2017; Genkal et al., 2020).

При изучении материала особый интерес вы-
звали популяции A. subarctica из озер Саранное и
Красное. В первом отмечен небольшой диапазон
изменчивости диаметра створки, минимальное
значение высоты загиба створки (табл. 1) и не-
большие шипы на створках преимущественно с
невысоким загибом створки (рис. 1, 4–11). При
этом, в популяции наблюдали типичные для
A. subarctica створки (рис. 1, 2, 3) и переходные
(рис. 1, 4–8) к створкам с невысоким загибом
(рис. 1, 9–11), которые раннее не наблюдали. В
исследованной популяции на некоторых створ-
ках у отдельных шипов в основании на загибе
створки наблюдали 2 или 3 ряда ареол (рис. 1, 5,
7–9), что характерно для A. pusilla (F. Meister) Tuji
et Houki (Houk et al., 2017). Интересная форма
представлена на рис. 1 (11), которая выделяется
очень низким загибом створки, крупными арео-
лами по всей поверхности створки и большими
глубокими желобами между шипами. Вполне ве-
роятно, что это просто тератологическая форма.
Среди исследованных популяций форма из оз.
Красное выделяется значительно бóльшим диа-
метром створки, небольшим диапазоном высоты
загиба створки (табл. 1) и соответственно неболь-
шим отношением высота/диаметр (0.21–1.01),
бóльшим диапазоном изменчивости ширины
кольцевидной диафрагмы (0.30–0.68) и рядом ка-
чественных признаков (расположением ареол на
лицевой части створки и ее загибе, длинными
шипами) (рис. 2), что дает основания для описа-
ния нового вида.

Aulacoseira makarovae Genkal et I.S. Trifonova sp.
nov. (Fig. 2).

Cells cylindrical, solitary or joined into short colo-
nies (2–3). Valve dimensions: diameter 6.4–21.1 μm,
mantle height 3.2–6.7 μm. Valve face f lat with scat-
tered areolae. Ring of long spines ca. 2 μm presents at
the valve face/valve mantle junction. Valve mantle
showing straight, sometimes slightly spiral running
dextrorse rows of circular to slightly pervalvary elon-
gate areolae, 13–16 rows in 10 μm, 15–25 areolae in 10
μm in a row. Collar low, ringleist wide. Openings of la-
biate processes and copulae were not observed.

Holotype: Slide № 1008 (Fig. 2, 1) in S.I. Genkal’s
collection, Papanin Institute for Biology of Inland
Waters, Russian Academy of Sciences (IBIW RAS),
Lake Krasnoye, 16.06.2004.

Type locality: phytoplankton, Lake Krasnoye,
Leningrad Region, Russia. 58°84.77' N, 46°31.82' E.
Collector: I.S. Trifonova.

Etymology: The species is named in honour of the
famous diatomologist I.V. Makarova.

Distribution: Lake Krasnoye, Leningrad Region,
Russia.

Клетки цилиндрические, одиночные или со-
единены в короткие колонии (2–3). Размеры
створок: диаметр 6.4–21.1 мкм, высота загиба
створки 3.2–6.7 мкм. Лицевая часть створки
плоская с разбросанными ареолами. На границе
лицевой части створки с ее загибом кольцо длин-
ных шипов приблизительно 2 мкм. На загибе
створки круглые или слегка первавальварно
удлиненные ареолы в прямых, иногда слегка спи-
ральных правозакрученных рядах, 13–16 рядов в
10 мкм, 15–25 ареол в 10 мкм в ряду. Краевой гре-
бень низкий, кольцевидная диафрагма широкая.
Отверстия двугубых выростов и вставочные обод-
ки не наблюдали.

Голотип: слайд № 1008 (отмечен здесь на
рис. 2, 1) из коллекции С.И. Генкала, Институт
биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина
Российской академии наук (ИБВВ РАН), озеро
Красное, 16.06.2004.

Типовое местонахождение: оз. Красное, Ле-
нинградская обл., Россия.

Этимология: вид назван в честь известного ди-
атомолога И.В. Макаровой.

Распространение: оз. Красное, Ленинградская
обл., Россия.

Оз. Красное расположено в центральной части
Карельского перешейка и относится к бассейну
р. Вуоксы – одного из основных притоков Ла-
дожского озера. Озеро является объектом много-
летних исследований, его характеристика приво-
дится в ранее опубликованных работах (Trifonova,
1990). Площадь зеркала 9.13 км2, длина 6.9 км,
максимальная ширина 3.0 км, максимальная глу-
бина 14.6 м, средняя – 6.6 м. Водная масса озера
обменивается в среднем за 1.2 года. Прозрачность
1.6–2.3 м, цветность – 35–64 мг/л-1 Pt, pH 6.7–
8.5, общая минерализация 63 м/л-1. По среднего-
довому содержанию общего фосфора (32–
67 мг/л-1) и среднему за вегетационный период
содержанию хлорофилла “а” 10–15 мг/л-1
оз. Красное можно считать слабоэвтрофным.
A. makarovae вегетирует в оз. Красном в течение
всего периода открытой воды, образуя несколько
максимумов, как правило, в июне и в конце авгу-
ста при температуре воды +15–+18С°.

Дифференциальный диагноз. Вид A. makarovae
имеет большое сходство с A. subarctica, отличается
бóльшим диаметром створки, небольшим диапа-
зоном изменчивости высоты загиба створки, рас-
положением ареол на всей поверхности створки и
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в прямых рядах на загибе створки (табл. 2). A. ma-
karovae также морфологически сходен с A. nippo-
nica (Skvortzov) Tuju, отличается бóльшим диа-
метром створки, меньшей высотой загиба створ-
ки, меньшим числом ареол и рядов ареол на заги-
бе створки в 10 мкм, наличием ареол на лицевой
части створки и меньшей длиной шипов.

Differential diagnosis. The species A. makarovae
has a great similarity with A. subarctica. It is distin-
guished by a larger valve diameter, a small range of
variability in the mantle height, the areolae located
over the whole surface of the valve and in straight rows
on the mantle (Table 2). A. makarovae is also morpho-
logically similar to A. nipponica (Skvortzov) Tuju, dif-
fering in a larger valve diameter, a smaller height of the
mantle, a fewer number of areolae and rows of areolae
at the mantle in 10 μm, the presence of areolae on the
front of the valve and shorter spines.
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The electron microscopy study of Aulacoseira subarctica populations from waterbodies and watercourses in
the European part of Russia, Western and Eastern Siberia, and the Far East made it possible to reveal mor-
phological variability of quantitative (valve diameter, mantle height, height/diameter ratio, number of striae
and areolae in 10 μm on mantle) and qualitative (areola arrangement on the valve face and mantle, size of
ringleist and spines) characteristics. The analysis of morphological features in the studied populations shows
that the form from Krasnoye Lake is distinguished by a larger valve diameter, smaller ratio of the mantle
height to valve diameter, areolae spread over the whole surface of the valve face and arranged in straight rows
on the mantle. These distinctive features allow to describe the form from Krasnoye Lake as a new species,
Aulacoseira makarovae Genkal et I.S. Trifonova.

Keywords: reservoirs, watercourses, European part of Russia, Western and Eastern Siberia, Far East, Bacil-
lariophyta, Aulacoseira subarctica, Aulacoseira makarovae, morphology, electron microscopy, new species
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Для лихенобиоты Дагестана приводится 5 новых видов: Biatoridium monasteriense, Lepraria elobata,
L. vouauxii, Muellerella hospitans, Ochrolechia parella, из них два вида Muellerella hospitans, Biatoridium
monasteriense и род Biatoridium ранее не были известны для Восточного Кавказа. Для видов приво-
дится информация о местонахождениях и распространении на Кавказе и в России, а также некото-
рые комментарии.
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Материалом для статьи послужили результаты
обработки коллекции, собранной в разных райо-
нах Дагестана, а также результаты пересмотра не-
определенных образцов более раннего периода
исследований. Выявлено пять новых видов и
один новый род (Biatoridium J. Lahm ex Körb.) для
лихенофлоры Дагестана. Наибольший интерес
представляет находка вида Muellerella hospitans,
который ранее не был известен для Восточного
Кавказа. Также очень интересной оказалась на-
ходка Biatoridium monasteriense – нового вида, об-
наруженного нами в Дагестане в широколиствен-
ных лесах в предгорьях. Ранее представители рода
Biatoridium для этой территории не указывались.

Коллекция образцов обрабатывалась в лабора-
тории интродукции и генетических ресурсов дре-
весных растений Горного ботанического сада
ДФИЦ РАН (г. Махачкала) и в лаборатории лихе-
нологии и бриологии Ботанического института
им. В.Л. Комарова РАН (г. Санкт-Петербург).
Изучение состава вторичных лишайниковых ве-
ществ представителей рода Lepraria и Ochrolechia
проведено методом высокоэффективной тонко-
слойной хроматографии (HPTLC) (Arup et al.,
2007).

Ниже новые выявленные виды приводятся в
алфавитном порядке с данными о местонахожде-
нии и информацией о распространении на Кав-
казе и в России. Образцы хранятся в гербарии
ГорБС ДФИЦ РАН (DAG).

Biatoridium monasteriense J. Lahm ex Körb.
(рис. 1) – Кайтагский район, окр. с. Турага (отро-

ги хр. Джуфудаг), 41°57'24.1" с.ш., 47°46'53.2" в.д.,
1500 м над ур. м., широколиственный лес. На ос-
новании ствола бука в микротрещинах расслаи-
вающейся коры, 10 VI 21 (DAG 1448). – Новый
вид и новый род для Восточного Кавказа. Впер-
вые был найден на Кавказе в Ставропольском
крае (Urbanavichene, Urbanavichus, 2018), в насто-
ящее время известен также из Адыгеи (Urbanavi-
chus et al., 2020), Кабардино-Балкарии (Urbanavi-
chus et al., 2021), Северной Осетии – Алании (Ur-
banavichene, Urbanavichus, 2019). За пределами
Кавказа в России приводится для северных и цен-
тральных регионов европейской части (Urbanavi-
chus, 2010).

Лишайник с евразиатско-североамерикан-
ским распространением, произрастает, в основ-
ном, в областях с умеренным климатом. Несмот-
ря на широкий ареал, встречается нечасто и счи-
тается находящимся под угрозой исчезновения во
многих европейских странах (Łubek, 2012). Как
правило, вид встречается в малонарушенных лес-
ных сообществах, вследствие чего рассматривает-
ся как индикаторный вид (Łubek, 2012). Занесен в
Красную книгу Новгородской области со стату-
сом уязвимого (Krasnaya…, 2015).

На Кавказе также встречается близкий вид
Biatoridium delitescens (Arnold) Hafellner (Urbanavi-
chene, Urbanavichus, 2016; Urbanavichus et al.,
2020), который отличается менее развитым тал-
ломом (часто отсутствующим), короткими, ши-
рокими сумками с более крупными многочислен-
ными спорами (Hafellner, 1994). На Кавказе Biato-

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

EDN: MCKBPZ
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ridium delitescens выявлен на коре клена, тогда как
B. monasteriense отмечен на коре бука, барбариса,
вяза, ивы, клена и осины.

Lepraria elobata Tønsberg – Гунибский район,
Гунибское плато, 41°24'15.1" с.ш., 46°54'55.6" в.д.,
1800 м над ур. м., березовый лес на склоне север-
ной экспозиции. На коре березы в основании
ствола, 26 V 2009 (DAG 1440). – На Кавказе вид
известен из Краснодарского края (Krivorotov,
1997), Адыгеи (Urbanavichus, Urbanavichene,
2014), Кабардино-Балкарии (Urbanavichus et al.,
2021), Северной Осетии – Алании (Urbanavi-
chene, Urbanavichus, 2019). За пределами Кавказа
в России приводится для северных и центральных
регионов европейской части, севера и юга Урала,
севера Дальнего Востока (Urbanavichus, 2010).

HPTLC: стиктовая и констиктовая кислоты,
атранорин, зеорин, жирные кислоты.

Lepraria elobata предпочитает влажные, зате-
ненные местообитания. Произрастает на коре,
древесине, реже на почве, мхах.

На Кавказе встречается вид Lepraria finkii
(B. de Lesd.) R.C. Harris со схожим составом вто-
ричных метаболитов. Он отличается хорошо раз-
витой сердцевиной и зернистыми соредиями с
выступающими гифами, тогда как у L. elobata
сердцевина отсутствует, соредии мучнистые без
выступающих гиф.

Lepraria vouauxii (Hue) R. C. Harris – Тляратин-
ский район, окр. с. Салда (отроги Главного Кав-
казского хребта), 41°58'03.5" с.ш., 46°30'28.2" в.д.,
1815 м над ур. м., ущелье реки Джоахор, сланце-
вые скалы по правому берегу реки. На сланцах в
затененных условиях, 07 VII 2018 (DAG 1138). –
На Кавказе известен из Краснодарского края
(Himelbrant, Kuznetsova, 2002), Северной Осе-
тии – Алании (Urbanavichene, Urbanavichus,
2019), Армении (Harutyunyan, Mayrhofer, 2009). За
пределами Кавказа в России приводится для се-
верных и центральных регионов европейской ча-

сти, для Северного Урала и арктической Сибири
(Urbanavichus, 2010).

HPTLC: 6-метиловый эфир паннаровой кис-
лоты.

Как и многие виды из рода Lepraria, лишайник
L. vouauxii не имеет четкой субстратной приуро-
ченности, но примечательно, что все известные
находки в пределах Кавказа связаны с древесным
субстратом, тогда как в Дагестане вид произрас-
тал на сланцевых скалах.

Muellerella hospitans Stizenb. (рис. 2) – Кайтаг-
ский район, окр. с. Турага (отроги хр. Джуфудаг),
41°57'24.1" с.ш., 47°46'53.2" в.д., 1500 м над ур. м.,
широколиственный лес. В апотециях лишайника
Bacidia rubella (Hoffm.) A. Massal., растущего на
коре клена, 10 VI 21 (DAG 1450). – Новый лихено-
фильный гриб для Восточного Кавказа. На Кав-
казе известен из Краснодарского края (Otte,
2004), Адыгеи (Urbanavichus, Urbanavichene,
2014), Северной Осетии – Алании (Urbanavi-
chene, Urbanavichus, 2019), Ставропольского края
(Zhurbenko, Kobzeva, 2014). За пределами Кавказа
в России приводится для севера европейской ча-
сти и арктической Сибири (Urbanavichus, 2010).

Лихенофильный гриб Muellerella hospitans из-
вестен почти исключительно в Северном полу-
шарии, где он обычно растет в гимении видов
Bacidia fraxinea Lönnr. и B. rubella (Zhurbenko, Ko-
bzeva, 2016). Характеризуется округлыми, до эл-
липсоидных, одноклеточными коричневатыми
спорами 2.5–3.5(4) × 2–2.5 мкм по 150–300 в сум-
ках.

Ochrolechia parella (L.) A. Massal. – Гунибский
район, Гунибское плато, 41°24'15.1" с.ш.,
46°54'55.6" в.д., 1800 м над ур. м., березовый лес на
склоне северной экспозиции. На скальных выхо-
дах под пологом леса, 26 V 2009, (DAG 1453). – На
Кавказе вид известен из Грузии, Армении, Азер-
байджана, Северной Осетии – Алании (Barkhalov,
1983), Чеченской Республики (Zakutnova, Musina,
1986). В России приводится для арктической Си-

Рис. 1. А – Biatoridium monasteriense (шкала – 0.5 мм); B – сумки со спорами (шкала – 25 мкм).
Fig. 1. А – Biatoridium monasteriense (scale bar – 0.5 mm); B – asci with spores (scale – 25 μm).

(A) (B)



928

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 9  2022

ИСМАИЛОВ

бири, северных и южных областей европейской
части, Урала, Дальнего Востока (Urbanavichus,
2010).

HPTLC: леканоровая и гирофоровая кислоты,
атранорин, комплекс муроловых кислот.

Ochrolechia parella морфологически и химиче-
ски неотличим от вида O. pallescens, часто встре-
чающегося на Кавказе. Для этих таксонов харак-
терны схожие вариации в развитии и окраске тал-
лома. Но ключевым отличием видов является
субстрат: Ochrolechia parella – эпилит, O. pallescens –
эпифит. Некоторые авторы не считают их отдель-
ными видами, но молекулярные исследования
показали низкое сходство нуклеотидных после-
довательностей их ядерной ДНК, что позволяет
не считать их конспецифичными (Kukwa, 2011).
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На северо-востоке Амурской области в Зейском заповеднике обнаружено новое местонахождение
Cypripedium shanxiense S.C. Chen (Orchidaceae), являющееся первым документированным местом
произрастания вида на территории области. Приведены данные о численности особей и дана харак-
теристика местообитания вида.

Ключевые слова: Cypripedium shanxiense S.C. Chen, Orchidaceae, Амурская область, Дальний Восток
России
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Cypripedium shanxiense S.C. Chen (Orchidaceae) –
редкий вид с восточно-азиатским ареалом, охва-
тывающим северо-восточный и центральный
районы Китая, Корейский п-ов и Японию
(о. Хоккайдо). В России встречается на юго-во-
стоке Забайкальского края и на Дальнем Востоке
России (юге и востоке Хабаровского и Примор-
ского краев, юге о. Сахалин) (Averyanov, 1999;
Vakhrameeva et al., 2014; Krasnaya…, 2017;
Krasnaya…, 2019). По литературным данным вид
отмечен и для юго-запада Амурской области
(Averyanov, 1999), однако из-за отсутствующих
современных сборов произрастание C. shanx-
iense на территории Амурской области В.М.
Старченко считала сомнительным, приводя в
конспекте флоры (Starchenko, 2008) вид под зна-
ком “?” (рис. 1).

Достоверность произрастания C. shanxiense на
территории Амурской области была подтвержде-
на только в 2010 г. В.В. Якубовым (по устному со-
общению и фотоматериалам), который обнару-
жил единственное растение с 4-мя генеративны-
ми побегами в Селемджинском районе, в 30 км
западнее поселка Февральск. Растение произрас-
тало на высоком левом берегу р. Селемджа, в
лиственном лесу из Betula platyphylla Sukacz.,
Populus tremula L., Alnus hirsuta (Spach) Fisch. ex

Rupr. с примесью темнохвойных пород – Abies
nephrоlepis (Trautv. ex Maxim.) Maxim. и Picea obo-
vata Ledeb. (рис. 1).

В 2019 г. при мониторинговых наблюдениях
за популяцией Cypripedium calceolus L. на терри-
тории Зейского заповедника нами было обна-
ружено новое место произрастания C. shanx-
iense в Амурской области. В связи с невзрачно-
стью цветков C. shanxiense и малозаметностью в
природе, а также более поздним периодом цве-
тения (в сравнении с C. сalceolus), раннее не
удавалось обнаружить этот вид в заповеднике
(Veklich, 2016). Выявленное местонахождение на-
ходится значительно севернее предыдущего, обо-
значая северо-западный предел распространения
вида (рис. 1).

В июне 2020 г. во время массового цветения
C. shanxiense проведено специальное изучение це-
нопопуляции, в ходе которого установлена общая
площадь, занимаемая популяцией – около 300 м2.
Выявлено 11 куртин, насчитывающих от 3-х до
32 побегов; всего ценопопуляция C. shanxiense
представлена 112 побегами, среди которых 84 на-
ходились в фазе цветения и бутонизации (рис. 2).
Находка C. shanxiense подтверждена гербарным
образцом, хранящимся в Гербарии Амурского
филиала Ботанического сада-института ДВО

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

EDN: BKVWTM
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РАН в г. Благовещенск (Амурская область, Зей-
ский район, Зейский заповедник, 53°53'18.7''N
127°21'37.8''E, 342 м над ур. м., склон юго-восточ-
ной экспозиции левого берега залива Известковый,
березово-лиственничный спирейно-разнотравный
лес, 17 VI 2020. Т.Н. Веклич, Н.А. Кочунова – ABGI
123209 и отсканированным образцом, переданным
на хранение в БИН РАН (LE01082538 https://en.her-
bariumle.ru/?t=occ&id=133878).

Изученные растения произрастали на камени-
стой почве с выходами известняка в нижней и
средней части склона высокого берега Зейского
водохранилища. Среднюю часть склона, наибо-
лее крутую, занимает березово-лиственничный
лес с участием Tilia amurensis Rupr. и Populus trem-

ula L. Высота Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen. состав-
ляет 18–20 м, Betula platyphylla Sukaczev и Populus
tremula – 15–17 м, Tilia amurensis – 12–14 м. Со-
мкнутость крон древостоя – 60%. Кустарниковый
ярус образован преимущественно Spiraea media
F. Schmidt с проективным покрытием до 25%.
Травяной ярус представлен осоками (Careх mac-
roura Meinsh., С. falcata Turcz., C. vanheurckii Muell.
Arg.) и лугово-лесными разнотравными видами
такими как: Convallaria keiskei Miq., Galium boreale L.,
Polygonatum humile Fisch. ex Maxim., Adenophora
sublata Kom., Campanula punctata Lam., Potentilla
fragarioides L., Geranium maximowiczii Regel et
Maack, Aquilegia parviflora Ledeb. и др.

Рис. 1. Современное распространение Cypripedium shanxiense в Амурской области.
Fig. 1. Current distribution of Cypripedium shanxiense in the Amur Region. d – Sites of findings of Cypripedium shanx-
iense,  – Zeya Reserve.
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В нижней части склона древостой более разре-
женный, хорошо выражен кустарниковый ярус
(проективное покрытие до 70%). Из кустарников
кроме Spiraea media местами в большом обилии
встречается Rosa acicularis Lindl. Травяной покров
образован вейником (Calamagrostis barbata V. Vas-
sil.), осоками (Careх macroura Meinsh., С. falcata
Turcz., C. globularis L.) и разнотравьем (Polygona-
tum humile, Sanguisorba officinalis L., Saussurea re-
curvata (Maxim.) Lipsch., Convallaria keiskei, Bu-
pleurum longiradiatum Turcz., Aster tataricus L. и др.).

В целом экологические условия произраста-
ния C. shanxiense на территории Амурской обла-
сти являются характерными для вида, предпочи-
тающего смешанные и лиственные леса в местах
выходов известняков (Perner, Averyanov, 1995;
Vakhrameeva et al., 2014; Krasnaya…, 2019). Исходя
из литературных данных (Krasnaya…, 2017;
Krasnaya…, 2019) обнаруженная нами популяция
C. shanxiense является довольно крупной, как по
занимаемой площади, так и по численности осо-
бей. Следует отметить, что отдельные куртины

Рис. 2. Cypripedium shanxiense в Зейском заповеднике. 16 июня 2020 г.
Fig. 2. Cypripedium shanxiense in the Zeya Reserve. 16 June 2020.
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насчитывали 20–32 побега, для сравнения, в За-
байкальском крае общее количество побегов в
куртинах во всех известных популяциях данного
вида не превышает 7–10.

Несмотря на то, что популяция C. shanxiense
довольно крупная и её местонахождение прихо-
дится на природоохранную территорию Амур-
ской области – Зейский заповедник, учитывая
произрастание растений на склоне, обращенном
к Зейскому водохранилищу, популяция является
уязвимой. Уязвимость популяции обусловлена
подтоплением мест произрастания растений в
нижней части склона при поднятии уровня воды
в водохранилище. Лимитирующими факторами
являются как смыв растений, так и их затенение в
результате разрастания и смыкания кустарнико-
вого яруса вследствие выпада древостоя.

В связи с редкой встречаемостью и уязвимо-
стью C. shanxiense на территории Амурской обла-
сти, а также произрастанием на северо-западной
границе своего ареала, считаем необходимым
включить вид в Красную книгу Амурской области
с охранным статусом 2 (уязвимый вид, числен-
ность которого сокращается в результате измене-
ний условий существования или разрушения ме-
стообитаний).
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The population of Cypripedium shanxiense S.C. Chen (Orchidaceae) was discovered in the northeast of the
Amur Region in the Zeya Reserve. It is the first documented locality of the species in the region. Data on the
species rarity and description of the habitat conditions are provided.
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