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Обсуждаются процесс оплодотворения, положение ядра первичной клетки, особенности раннего
развития эндосперма и принципы его типизации. Предлагается дополненная и уточненная класси-
фикация способов развития эндосперма, образующих 3 уровня иерархии – типы, подтипы и вари-
ации. Типы различаются морфогенетическими потенциями первичных микропилярной и халазаль-
ной клеток: целллюлярный (кариокинез в обеих клетках сопровождается цитокинезом) и гелоби-
альный (в обеих клетках происходит только кариокинез, иногда халазальная клетка остается
одноядерной). Нуклеарный эндосперм рассматривается как подтип гелобиального типа. Подтипы
характеризуются разной степенью участия микропилярной и халазальной клеток в построении эн-
досперма. В подтипах выделены вариации на основании положения перегородок во время образо-
вания тетрад или триад в целлюлярном типе или числа ядер в халазальной клетке в гелобиальном
типе.
При сравнительном анализе цветковых растений типы эмбриогенеза можно сравнивать с подтипа-
ми и даже вариациями целлюлярного типа эндосперма, при этом оба признака (вклад производных
микропилярной и халазальной клеток в построение эндосперма; характер делений этих клеток и
форма тетрады) следует рассматривать одновременно. Также можно учитывать и возможности ге-
лобиального эндосперма – наличие 2 подтипов и 2 вариаций.

Ключевые слова: эндосперм, зародыш, развитие, строение, типизация
DOI: 10.31857/S0006813622020107

Эмбриологические признаки, выявленные в
ходе сравнительных исследований, могут быть
использованы при решении вопросов системати-
ки и филогении. Слабо изученными остаются
проблемы развития и типизации эндосперма, что
не позволяет в полной мере оценить значимость
его типов и способов для решения некоторых
проблем биологии развития растений. Современ-
ные исследователи практически не разрабатыва-
ют теоретические вопросы в области эндоспер-
могенеза. Имеющиеся литературные данные
требуют систематизации и переосмысления.
Проведем их анализ, начиная с процесса оплодо-
творения.

Значение эндосперма для развития зародыша у
цветковых растений. Эндосперм, как и зародыш,
возникает в результате двойного оплодотворе-
ния. Оно включает объединение одного спермия

с яйцеклеткой, а второго спермия (той же пары) –
с центральной клеткой зародышевого мешка).
Известно, что С.Г. Навашин (Nawaschin, 1898a, b)
сравнивал двойное оплодотворение с полиэм-
брионией. Такой же точки зрения придержива-
ются и некоторые современные исследователи
(Friedman, 1994, 1995; Friedman, Williams, 2004),
которые считают, что один из двух зародышей,
возникших в результате оплодотворения, посте-
пенно стал выполнять функцию эндосперма. Од-
нако одновременно развивающиеся зародыши
неизбежно вступают в конкуренцию за питатель-
ные вещества. Дополнительный зародыш дегене-
рирует, а образовавшиеся пластические вещества
могут использоваться для окончательного фор-
мирования единственного зародыша. У Dacty-
lorhiza fuchsii (Druce) Soó (Orchidaceae) в боль-
шинстве формирующихся семян на ранних ста-

УДК 581.3

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ



108

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 2  2022

ШАМРОВ

диях присутствуют глобулярные зародыши.
Однако в дальнейшем, вероятно, из-за наруше-
ний во время оплодотворения при образовании
эндосперма выявляются различные аномалии в
строении зародышей, что приводит к низкой се-
менной продуктивности (Andronova, 2011). Со-
временные исследования выявили, что трофиче-
ская функция не является основной для эндо-
сперма покрытосеменных растений. Наиболее
существенным является обеспечение и распреде-
ление сигналов, регулирующих процессы диффе-
ренциации и органогенеза зародыша. Значимость
эндосперма, возникающего при оплодотворении
центральной клетки спермием, особенно стано-
вится актуальной при апомиксисе. Эндосперм у
цветковых растений является, вероятно, структу-
рой de novo (подробнее об этом см. Shamrov, 2020).

Эндосперм выявлен у большинства покрыто-
семенных растений. Однако у некоторых из них
(Podostemaceae) функцию эндосперма выполняет
“нуцеллярный плазмодий”, который образуется
из клеток халазальной области нуцеллуса (Kapil,
1970). Уже на стадии 2-ядерного зародышевого
мешка происходит дезинтеграция клеток этой зо-
ны и постепенно возникает многоядерный сим-
пласт (Arekal, Nagendran, 1975). У видов сем. Or-
chidaceae, как уже было отмечено, наблюдаются
нарушения при объединении ядра спермия с яд-
рами центральной клетки (Calanthe aristulifera
Rchb.f., Listera nipponica Makino). Образование
эндосперма подавлено, при этом его первичное
ядро чаще всего, не делясь, быстро дегенерирует
(Savina, Poddubnaya-Arnoldi, 1990). У Gymnadenia
conopsea (L.) R.Br. и Listera ovata (L.) R.Br. тройное
слияние происходит нормально, но ядро первич-
ной клетки эндосперма не делится. Оно увеличи-
вается в размерах и находится вблизи клеток по-
стамента, в которых обнаруживаются декстрины.
В таком состоянии эндосперм присутствует до
начала отделения протодермы в глобулярном за-
родыше, обеспечивая развивающийся зародыш
различными веществами, в том числе необходи-
мых для его дифференциации и гистогенеза
(Shamrov, 2008). По-видимому, также функцио-
нирует эндосперм у Trapa natans L. (Trapaceae).
Первичное ядро эндосперма становится гипер-
трофированным и смещается в халазальную
часть, контактируя с клетками нуцеллуса, бога-
тыми белками и крахмалом. Эндосперм обнару-
живается на ранних стадиях эмбриогенеза (Titova
et al., 1997).

Особенности раннего эндоспермогенеза и типы
эндосперма. Во многих исследованиях выделяют
два типа развития эндосперма у цветковых расте-
ний в зависимости от особенностей карио- и ци-
токинеза при прохождении эндоспермогенеза:
целлюлярный (деления ядер сопровождаются ци-
токинезом) и нуклеарный (отсутствие цитокине-
за во время ранних стадий). Гелобиальный эндо-

сперм обычно рассматривается как эндосперм с
признаками обоих вышеназванных типов – пер-
вое деление в эндосперме приводит к образова-
нию двух клеток (камер), в которых (обычно в
микропилярной) происходят затем только сво-
бодноядерные деления (Khudyak, 1963; Poddub-
naya-Arnoldi, 1976; Kordyum, 1978; Vijayaraghavan,
Prabhakar, 1984). В ряде исследований число ти-
пов увеличивают до четырех, выделяя промежу-
точный тип, наряду с гелобиальным (Wunderlich,
1959), либо разделяя целлюлярный тип на соб-
ственно целлюлярный и тубифлоральный (Kame-
lina, 1997).

Тип развития во многом определяется положе-
нием ядра первичной клетки эндосперма. При
нуклеарном типе ядро часто находится в микро-
пилярной части. Однако для ряда растений ука-
зывается на его перемещение в среднюю (Onagra-
ceae, Vitaceae) и даже халазальную (Capparaceae,
Tiliaceae) области (Zhukova, 1997b). Возникшие
ядра распределяются по периферии возникающе-
го ценоцита, оттесненные крупной вакуолью. Да-
лее начинается процесс целлюляризации (рис. 1,
1–4). Нуклеарный эндосперм характерен как для
двудольных, так и однодольных растений. При
развитии целлюлярного эндосперма ядро пер-
вичной клетки располагается чаще всего в микро-
пилярной или средней частях (Shamrov, 1997a),
тогда как при гелобиальном типе оно обычно на-
ходится вблизи антипод (Vorsobina, Solntseva,
1979; Shamrov, 1997b). Его деление, как правило,
поперечное, реже продольное или наклонное.
Целлюлярный эндосперм характерен для дву-
дольных растений. Данные, полученные по его
развитию у ряда однодольных (Araceae, Burman-
niaceae, Lemnaceae), были подвергнуты сомне-
нию (Lawalrée, 1952; Maheshwari, Khanna, 1956;
Parameswaran, 1959). Так же обстоит дело и с гело-
биальным эндоспермом, который присущ одно-
дольным. Результаты его описания у некоторых
двудольных (Olacaceae, Santalaceae, Saxifragaceae)
также в дальнейшем не были подтверждены
(Swamy, Krishnamurthy, 1973). При гелобиальном
эндосперме после первого деления образуются
2 неравные камеры: в крупной микропилярной
происходит образование многоядерного ценоци-
та, а маленькая халазальная может оставаться од-
ноядерной или в ней возникает несколько ядер.
Затем в микропилярной, а иногда и халазальной
многоядерной камерах начинается формирова-
ние клеток.

Выявлены различия в поведении ядра первич-
ной клетки и характере дальнейшего развития
при разных типах эндосперма. В сем. Aquifoliace-
ae (целлюлярный эндосперм) деления в первых
двух клетках могут не сопровождаться цитокине-
зом (Herr, 1961), т. е. развитие эндосперма начи-
нается по гелобиальному типу. У представителей
сем. Saxifragaceae обнаружен эндосперм гелоби-
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ального типа, однако в некоторых случаях он
может быть целлюлярным или нуклеарным
(Korobova-Semenchenko, 1977). У ряда видов се-
мейств Balsaminaceae и Loganiaceae (целлюляр-
ный эндосперм) в результате деления микропи-
лярной клетки образуется ряд из трех клеток,
верхняя из которых преобразуется в микропиляр-
ный гаусторий, а в нижней и средней клетках, да-
ющих собственно эндосперм, происходят сво-
бодноядерные деления (Dahlgren, 1934; Yamazaki,
1963). В сем. Acanthaceae эндосперм, образую-
щийся на базе средней клетки, может быть с са-
мого начала либо клеточным, либо свободно-
ядерным (Mohan Ram, 1962; Karlström, 1974a, b;
Madhavan, Gupta, 1982). У Arabidopsis thaliana (L.)
Heynh. (нуклеарный эндосперм) на стадии 2-ядер-
ного эндосперма одно ядро мигрирует в халазаль-

ный район. Далее здесь образуется 2–8 ядер, ко-
торые отделяются плотной цитоплазмой от
остальной части эндосперма, имитируя халазаль-
ную камеру гелобиального эндосперма как по
строению, так и ее роли в дальнейшем развитии
(Herr, 1999). Подобная особенность строения и
развития эндосперма у этого вида и Capsella bursa-
pastoris (L.) Medik. (Brassicaceae) была отмечена
нами (Shamrov, 2002, 2007). У A. thaliana число
ядер в халазальной части составляло 4 (рис. 2, 1, 2),
а у C. bursa-pastoris значительно больше, при этом
наблюдалась агрегация ядер и их полиплоидиза-
ция. Ядра в халазальной области эндосперма у
Arabidopsis thaliana также могут сливаться, в ре-
зультате чего они становятся в 2–3 раза крупнее,
чем ядра микропилярной области, при этом их
плоидность возрастает (Baroux et al., 2004). У Ga-

Рис. 1. Строение и развитие эндосперма по нуклеарному типу у Gentiana lutea. Стадии развития: ценоцитная (1, 2) и
альвеолярная (3, 4). a – антиподы, en – эндосперм, z – зигота.
Fig. 1. Endosperm structure and development after Nuclear type in Gentiana lutea. Stages of development: coenocitic (1, 2) and
alveolar (3, 4). a – antipodals, en – endosperm, z – zygote.

z
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gea stipitata Merckl. ex Bunge (Liliaceae) (Shamrov,
1999) клеткообразование в халазальной части эн-
досперма, где формируются крупные полиплоид-
ные ядра, не происходит. Сходное поведение
нуклеарного эндосперма было описано у Hyperi-
cum acutum Moench. (Clusiaceae), когда в период
раннего эмбриогенеза ядра в халазальной части
эндосперма оказываются связанными между со-
бой (Stenar, 1938). У Allium schoenoprasum L. из сем.
Alliaceae (Vinogradova, 2018) выявлено несколько
способов прохождения начального этапа разви-
тия нуклеарного эндосперма. Чаще всего после
первого деления одно ядро и его производные
остаются в центральной части первичной клетки
(за счет них в дальнейшем создается основная
масса эндосперма), а второе мигрирует в хала-
зальную часть, при этом образующиеся ядра
крупнее по сравнению с центральными, более
хроматизированные и содержат больше ядрышек.
Во втором случае возникающие ядра остаются
только в центральной части первичной клетки
эндосперма. Очень редко деления происходят
только в халазальной части, что характерно, как
правило, для гелобиального эндосперма. Подоб-
ное отмечали при развитии нуклеарного эндо-
сперма у Dioscorea nipponica Makino (Torshilova,
2018).

Особенности формирования нуклеарного и гело-
биального типов эндосперма. При нуклеарном и
гелобиальном типах ценоцитная фаза сменяется
клеточной: вокруг каждого ядра обособляется
участок цитоплазмы и образуется клеточная обо-
лочка. По данным электронной микроскопии
клеточная оболочка ценоцита эндосперма снаб-
жена многочисленными выростами (Vijayaragha-
van, Prabhakar, 1984; Bhandari, Anuradha Mal,
1989). У многих растений такие выросты есть и в
центральной клетке зародышевого мешка
(Vazart B., Vazart J., 1966; Newcomb, 1973), что
способствует осуществлению латерального пути
транспорта после оплодотворения, особенно при
наличии интегументального тапетума.

Исследователи изучают гены, вовлеченные в
процессы митоза и связь между собой образую-
щихся ядер (Liu, Meinke, 1998; Liu et al., 2002; Ha-
ra et al., 2015; Guo et al., 2018). При этом, анализи-
руя состояние ядер во время анафазы, которая у
Arabidopsis thaliana (Brassicaceae) считается крити-
ческой стадией в клеточном цикле по синхрони-
зации образующихся ядер эндосперма, ценоцит-
ное состояние эндосперма авторы не корректно
называют синцитиальным (Hara et al., 2015; Guo
et al., 2018). Прежде всего, семантика термина
“синцитий” (греч. syn – вместе, kitos – клетка)
указывает на сохраняющуюся связь между поде-
лившимися клетками, а не ядрами, которые обра-
зуются при нуклеарном и гелобиальном типах.
Так, например, у человека синцитий образуется
во время сперматогониальных делений. В этом

случае цитокинез не доходит до конца и образу-
ются клоны взаимосвязанных клеток (Gilbert,
2003).

Клетки эндосперма формируются центростре-
мительно: сначала возникают периферические, а
затем – внутренние клетки. Начальные этапы
целлюляризации характеризуются некоторыми
особенностями. При образовании первого слоя
формируются радиальные и наружные танген-
тальные клеточные стенки, при этом со стороны
вакуоли клетки покрыты только плазмалеммой.
Такая стадия развития нуклеарного и гелобиаль-
ного эндосперма получила название альвеоляр-
ной (Lammeren van, 1988; Xu Han, Lammeren van,
1993, 1994). Термин “альвеола” был предложен
C. Sokolowa (1890) для обозначения радиально
удлиненных клеток, смыкающихся в центре жен-
ского гаметофита хвойных при переходе от нук-
леарной к целлюлярной стадии развития. Только
после образования внутренних клеточных стенок
начинаются деления клеток. Подобный эндо-
сперм у голосеменных обозначают как альвео-
лярный (Singh, 1978). У цветковых растений, в от-
личие от голосеменных, после образования пер-
вого альвеолярного слоя в его клетках происходят
периклинальные деления. Оформляется эпидер-
мальный слой, клетки которого имеют полные
оболочки. Нижележащий слой проявляет при-
знаки альвеолярной структуры. Процесс целлю-
ляризации продолжается до тех пор, пока вся ва-
куоль не будет занята клетками. У растений с до-
развитием (Paeoniaceae, Ranunculaceae) с
глобулярной стадии развития вокруг зародыша в
результате лизиса клеток эндосперма в центре об-
разуется эндоспермальная полость, которая ста-
новится выраженной на момент опадения семени
(Shamrov, 1997; Butuzova, 2018). У представителей
некоторых семейств эндосперм остается ядерным
(Cymodoceaceae, Juncaginaceae, Zosteraceae). Чис-
ло свободно-ядерных делений варьирует у раз-
личных таксонов.

Направление заложения клеточных перегоро-
док варьирует в зависимости от таксона: может
начинаться с периферии ценоцита и идти к цен-
тру либо с одного из полюсов эндосперма и про-
двигаться в направлении продольной оси к друго-
му полюсу (чаще от микропилярного к халазаль-
ному концу). У Gentiana lutea L. (Gentianaceae)
клеткообразование начинается по достижению
128 свободных ядер. Первыми образуются клетки
вблизи зиготы, затем этот процесс смещается в
среднюю и нижнюю часть, что приводит к асин-
хронному формированию клеток. Так, в микро-
пилярной части уже имеются 2 слоя (соответству-
ет стадии 2-3-клеточного зародыша), тогда как в
халазальной части лишь инициируется заложе-
ние перегородок между ядрами (рис. 1, 1–4)
(Shamrov, ориг. данные).
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Механизмы образования клеточных перегоро-
док между ядрами ценоцита дискутируются:
(1) путем формирования клеточных пластинок (с
помощью вторичных фрагмопластов); (2) спосо-
бы клеткообразования, не связанные с митозом;
(3) инициация цитокинеза обусловлена свобод-
ным центростремительным ростом клеточных
стенок между ядрами пристенного слоя цито-
плазмы эндоспермального ценоцита. Наиболее
вероятным представляется первый способ. При
исследовании локализации микротрубочек в ходе
развития нуклеарного эндосперма Coronopus didy-
mus (L.) Sm. (Brassicaceae) было показано, что пе-
ред началом клеткообразования в перифериче-

ском слое формируются ядерно-цитоплазматиче-
ские домены: комплекс ядер и радиально
расходящихся от них микротрубочек (Nguyen et
al., 2002). В результате взаимодействия перекры-
вающихся микротрубочек соседних ядер образу-
ются вторичные фрагмопласты, в центре которых
формируются клеточные перегородки. Почти
также с помощью иммуноцитологического изу-
чения микротрубочек в нуклеарном эндосперме
Brassica napus L. было выявлено, что их лучи от од-
ного ядра взаимодействуют с микротрубочками
соседнего ядра (Lammeren van et al., 1997). У Gen-
tiana lutea после достижения критического числа
свободных ядер начинается их расхождение, при

Рис. 2. Формирующееся семя на стадии зиготы и первых ядер эндосперма у Arabidopsis thaliana.
Общий вид (1), микропилярная и халазальная части семени (2). ch n – халазальные ядра, en – эндосперм, i i – внутрен-
ний интегумент, m n – микропилярные ядра, n – нуцеллус, o i – наружный интегумент, v b – проводящий пучок, z –
зигота.
Fig. 2. Developing seed at the stage of zygote and first endosperm nuclei in Arabidopsis thaliana.
General view (1), micropylar and chalazal portions of the seed (2). ch n – chalazal nuclei, en – endosperm, i i – inner integument,
m n – micropylar nuclei, n – nucellus, o i – outer integument, v b – vascular bundle, z – zygote.
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этом в каждой паре ядер одно остается вблизи
стенки первичной клетки эндосперма, а другое
ядро смещается внутрь относительно первого под
углом в 45°. Расположение смежных ядер напо-
минает ломаную линию. В результате этого созда-
ется необходимое пространство для перекрещи-
вания микротрубочек, которые появляются во-
круг ядер. Между смежными ядрами возникают
радиальные стенки (рис. 1, 3, 4) (Shamrov, ориг.
данные). Подобный механизм, вероятно, являет-
ся общебиологическим. Именно с помощью его
происходит формирование тетрад микроспор по
симультанному типу (Sampson, 1969), образова-
ние клеток в зародышевом мешке. Хотя у живот-
ных цитокинез происходит без участия фрагмо-
пластов, борозды дробления возникают также
при участии микротрубочек. Цитоплазма мор-
ского ежа после митоза ядра зиготы делится на
2 части, благодаря сокращению микрофиламен-
тов в области будущей борозды дробления. Во-
круг обоих ядер создаются “звезды” микротрубо-
чек и начинается образование бластомеров (Gil-
bert, 2003).

Принципы типизации эндосперма. В классифи-
кациях эндоспермогенеза используют ряд крите-
риев для выделения иерархических категорий: 1 –
наличие или отсутствие клеточной перегородки
при делении первичной клетки эндосперма (цел-
люлярный и нуклеарный типы, соответственно);
2 – положение первой и второй перегородок (мо-
дификации в целлюлярном типе, обозначаемые
как “типы” (Mauritzon, 1935; Rosén, 1949; Wun-
derlich, 1967; Di Fulvio, 1983), “формы” (Schnarf,
1917, 1929; Glišić, 1936–1937) или “вариации” (Ka-
pil, Vijayaraghavan, 1962, 1965; Shamrov, Zhinkina,
1994); 3 – число ядер в халазальной клетке (“фор-
мы” в гелобиальном типе – Swamy, Parameswaran,
1963); 4 – положение ядер в первичной клетке эн-
досперма (“типы” и “подтипы” в нуклеарном ти-
пе – Di Fulvio, 1983, 1985; Di Fulvio, Cocucci,
1986).

Учитывалась также степень участия первич-
ных микропилярной и халазальной клеток в об-
разовании целлюлярного эндосперма семени.
Samuelsson (1913) выделил две серии: серия A –
обе клетки принимают участие в образовании эн-
досперма, серия B – только одна из клеток обра-
зует эндосперм, а другая функционирует как
гаусторий. На основании этих положений была
предложена новая общая классификация эндо-
сперма цветковых растений (Di Fulvio, 1983, 1985;
Di Fulvio, Cocucci, 1986). Выделены два способа
развития эндосперма (целлюлярный и нуклеар-
ный), которым придан статус мегатипов. Целлю-
лярный мегатип представлен 5 типами и 12 под-
типами. Типы образуют 2 группы, различающие-
ся положением перегородки во время первого
деления в эндосперме: продольное (первая груп-
па), поперечное (вторая группа). В нуклеарном

мегатипе на основании положения ядер в первич-
ной клетке эндосперма предложено различать ти-
пы и подтипы.

Предложенные критерии, на наш взгляд, не
полностью отражают все особенности развития
эндосперма. В литературе почти не рассматрива-
ется роль гелобиального типа в эволюции эндо-
сперма, хотя число таксонов, у которых он обна-
ружен, довольно значительно. Ряд исследовате-
лей его не рассматривают в качестве
самостоятельного и включают в нуклеарный
(Sporne, 1954) либо целлюлярный (Swamy, Gana-
pathy, 1957) типы. Лишь в одной из работ (Herr,
1995) гелобиальный тип рассматривается не как
промежуточный этап эволюции от целлюлярного
эндосперма к нуклеарному, а как параллельный
путь развития. Еще P. Maheshwari (1950) отмечал,
что между типами существуют переходные фор-
мы. По мнению Э.С. Терехина (Teryokhin, 1996),
способ развития эндосперма тесно связан с адап-
тивным характером прорастания семян.

Все это заставило нас пересмотреть представ-
ления о принципах типизации эндосперма. Еще
ранее (Shamrov, 2008) нами была представлена
возможная система способов развития и строе-
ния эндосперма. В дальнейшем в нее были внесе-
ны изменения, увеличено и уточнено число под-
типов и вариаций. Коррективы были внесены в
направления эволюции эндосперма, особенно с
учетом современных данных. Для понимания
возникновения различий в строении эндосперма
были пересмотрены существующие точки зрения
на значение эндосперма для развития зародыша,
проведен анализ критериев при построении клас-
сификаций и выявлены некоторые особенности
строения эндосперма. Все это позволило исполь-
зовать имеющиеся сведения для проведения
сравнительного анализа эндоспермогенеза и эм-
бриогенеза у цветковых растений.

Переработанная и уточненная классификация
включает три ступени иерархии: типы, подтипы,
вариации. Принцип ее построения в целом схо-
ден с таковым при выделении типов и вариаций
эмбриогенеза (Johansen, 1950). В классификации
учитываются следующие критерии: морфогене-
тические потенции первичных микропилярной и
халазальной клеток, степень их участия в постро-
ении эндосперма семени, положение клеточных
перегородок или число ядер после второго и по-
следующего делений, дефинитивная структурная
организация.

На основании морфогенетических потенций
первичных микропилярной и халазальной клеток
предлагаем различать два основных типа разви-
тия эндосперма: целлюлярный (в период раннего
эндоспермогенеза процессы кариокинеза в обеих
клетках завершаются цитокинезом) и гелобиаль-
ный (в обеих клетках, чаще всего в микропиляр-
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ной, осуществляется только кариокинез). Нукле-
арный тип рассматривается как подтип гелоби-
ального типа.

Типы подразделяются на ряд подтипов по сте-
пени участия микропилярной и халазальной кле-
ток в построении эндосперма.

Подтипы в целлюлярном типе:
микропилярный с халазальным гаусторием – эн-

досперм образуется за счет микропилярной клет-
ки, а халазальная клетка функционирует как
гаусторий (некоторые Icacinaceae, Fouquieriaceae,
Saururaceae, многие Nymphaeaceae, Hydatellaceae);

микропилярный с терминальными гаусториями –
эндосперм формируется из нижних производных
микропилярной клетки, а из халазальной клетки,
как и верхних производных микропилярной

клетки дифференцируются гаустории (Buddleja-
ceae, Crassulaceae, Gesneriaceae, Orobanchaceae,
Pedaliaceae, Plantaginaceae, Scrophulariaceae, Ver-
benaceae);

микропилярно-халазальный без гаусториев –
обе клетки принимают почти равное участие в об-
разовании эндосперма (Annonaceae, Aristolochia-
ceae, Ceratophyllaceae, Degeneriaceae, Monimiace-
ae, Nelumbonaceae, Sarraceniaceae, Winteraceae);

микропилярно-халазальный с терминальными
гаусториями – обе клетки двуклеточного эндо-
сперма формируют эндосперм, а также терми-
нальные гаустории (Callitrichaceae, Lentibulariace-
ae, Lobeliaceae, Stylidiaceae, некоторые Campanu-
laceae);

халазальный с микропилярным гаусторием –
микропилярная клетка становится гаусторием,
а халазальная образует эндосперм (Loasaceae,
некоторые Campanulaceae, Lamiaceae, Scrophu-
lariaeae.

Также можно предложить халазальный без
гаусториев подтип – эндосперм формируется
преимущественно производными халазальной
клетки (Austrobaileyaceae).

В подтипах целлюлярного типа можно выде-
лить ряд вариаций1 по положению перегородок
во время второго деления в эндосперме.

1 Даны приоритетные названия вариаций; примеры таксо-
нов – см. Shamrov, 1997a,b.
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Рис. 3. Целлюлярный тип, подтипы и вариации.
A – микропилярный с халазальным гаусторием под-
тип: Nymphaea-вариация; B – халазальный с микро-
пилярным гаусторием подтип: a – Pedicularis-вариа-
ция, b – Pentaphragma-вариация; С – микропиляр-
ный с терминальными гаусториями подтип: a –
Prunella-вариация, b – Callitriche-вариация; D – мик-
ропилярно-халазальный без гаусториев подтип: An-
nona-вариация; E – микропилярно-халазальный с
терминальными гаусториями подтип: a – Phyteuma-
вариация, b – Scutellaria-вариация. ch c – халазальная
клетка, ch h – халазальный гаусторий, m c – микропи-
лярная клетка, m h – микропилярный гаусторий (по:
Shamrov, 2008, с изменениями).
Fig. 3. Cellular type with its subtypes and variations.
A – Micropylar with chalazal haustorium subtype: Nym-
phaea-variation; B – Chalazal with micropylar haustori-
um subtype: a – Pedicularis-variation, b – Pentaphragma-
variation; С – Micropylar with terminal haustoria subtype:
a – Prunella-variation, b – Callitriche-variation; D – Mi-
cropylar-chalazal without haustoria subtype: Annona-
variation; E – Micropylar-chalazal with terminal hausto-
ria subtype: a – Phyteuma-variation, b – Scutellaria-
variation. ch c – chalazal cell, ch h – chalazal haustori-
um, m c – micropylar cell, m h – micropylar haustorium
(after Shamrov, 2008, modified).
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Микропилярный с халазальным гаусторием
подтип:

Nymphaea-вариация2 – в микропилярной клет-
ке происходят деления в различных направлени-
ях, а халазальная клетка функционирует как
гаусторий (рис. 3, A).

Микропилярный с терминальными гаустори-
ями подтип:

Prunella-вариация – второе продольное деле-
ние происходит только в микропилярной клетке,
образуется Т-образная триада клеток (Schnarf,
1929); включены Galeopsis-вариация (Schnarf,
1917), Alectorolophus-, Limosella-, Linaria- и Ve-
ronica-VI-вариации (Glišić, 1936–1937) (рис. 3,
C, a);

Callitriche-вариация – второе поперечное деле-
ние происходит в микропилярной клетке, возни-
кает линейная триада клеток (Jörgensen, 1923);
включены Incarvillea-вариация (Mauritzon, 1935)
и Stachys-вариация (Schnarf, 1917) (рис. 3, C, b).

Микропилярно-халазальный без гаусториев
подтип:

Annona-вариация – второе деление в обеих
клетках поперечное, образуется линейная тетрада
клеток (Schnarf, 1929); включена Ceratophyllum-
вариация (Schnarf, 1929); как производные вариа-
ции сюда могут быть отнесены Adoxa- и Lappula-
вариации, характеризующиеся продольным или
вариабельным заложением первой и ряда после-
дующих перегородок на ранних стадиях эндо-
спермогенеза (Schnarf, 1929) (рис. 3, D).

Микропилярно-халазальный с терминальны-
ми гаусториями подтип:

Phyteuma-вариация – микропилярная клетка
делится продольно, а халазальная – поперечно,
что приводит к формированию обратно Т-образ-
ной тетрады клеток (Rosén, 1949); включена Iso-
toma-вариация (Rosén, 1949) (рис. 3, E, a);

Scutellaria-вариация – второе деление в обеих
клетках продольное с образованием изобилате-
ральной тетрады клеток (Schnarf, 1917, 1929);
включены Catalpa-вариация (Govindu, 1950), Co-
donopsis- и Sphenoclea-вариации (Rosén, 1949),
Prolimosella-, Verbascum- и Veronica-I-V-вариа-
ции (Glišić, 1936–1937) (рис. 3, E, b).

Сюда можно также отнести Ericaceae-
(Schnarf, 1929) и Azorina- (Shamrov, Zhinkina,
1994) вариации, самостоятельность которых яв-
ляется спорной. В этих вариациях первые стадии
эндоспермогенеза идут в соответствии с Annona-
вариацией (тетрада клеток линейная). Однако
судьба производных микропилярной и халазаль-
ной клеток (образование терминальных гаусто-
риев) позволяет рассматривать их в составе мик-

2 Название предложено нами.

ропилярно-халазальныого с терминальными
гаусториями подтипа.

Халазальный с микропилярным гаусторием
подтип:

Pedicularis-вариация – делится поперечно
только халазальная клетка, в результате чего об-
разуется линейная триада клеток (Schnarf, 1917,
1929); включена Lavandula-вариация (Polish-
chyuk, Dzelvatovskii, 1971) (рис. 3, B, a);

Pentaphragma-вариация – в отличие от
предыдущей вариации деление в халазальной
клетке – продольное, а триада клеток являет-
ся обратно Т-образной (Kapil, Vijayaraghavan,
1962, 1965) (рис. 3, B, b).

В халазальном без гаусториев подтипе вариа-
ции не выделяются (Floyd, Friedman 2000, 2001).

Подтипы в гелобиальном типе:
микропилярный с халазальным гаусторием (соб-

ственно гелобиальный тип) – эндосперм форми-
руется из микропилярной клетки, а халазальная
клетка трансформируется в гаусторий (Aponoget-
onaceae, Asphodelaceae, Costaceae, Hydrocharitace-
ae, Limnocharitaceae, Phormiaceae, Pontederiaceae,
Potamogetonaceae, Ruppiaceae, Zannicheliaceae,
некоторые Cabombaceae, Nymphaeaceae);

микропилярный без гаусториев (= нуклеарный
тип) – во время раннего развития в первичной
клетке эндосперма происходят только процессы
кариокинеза (Brassicaceae, Cactaceae, Cyperaceae,
Eriocaulaceae, Fabaceae, Gentianaceae, Poaceae,
Restionaceae, Rosaceae, Zosteraceae).

В микропилярном с халазальным гаусторием
подтипе гелобиального типа выделяются две ва-
риации по числу ядер в халазальной клетке дву-
клеточного эндосперма:

Limnocharis3 (A-форма – Swamy, Parameswaran,
1963, или унинуклеарная – Shamrov, 1997c) – од-
но ядро в халазальной клетке (рис. 4, A);

Dianella4 (B-E-формы – Swamy, Parameswaran,
1963, или полинуклеарная – Shamrov, 1997c) –
много ядер в халазальной клетке (рис. 4, B).

В микропилярном без гаусториев подтипе вы-
деление вариаций затруднено (рис. 4, C), так как
нет четких критериев для их разделения. Некото-
рые авторы (Rocén, 1927) в зависимости от спосо-
ба перехода свободноядерной стадии развития к
клеточной различают у центроспермных не-
сколько типов (вариаций) клеткообразования.

Возможные эволюционные направления разви-
тия эндосперма. Становление существующих ти-
пов развития эндосперма происходило сопря-
женно с окружающими тканями семязачатка и
семени. Наибольшее значение, вероятно, имели
взаимосвязи эндосперма с зародышем, с одной

3 Название предложено нами.
4 Название предложено нами.
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стороны, и антиподами, а с другой, обусловлен-
ные спецификой транспорта питательных ве-
ществ в семязачатке и семени через систему по-
следовательно функционирующих специализи-
рованных гаусториальных структур.

Эволюция эндосперма двудольных и одно-
дольных растений происходила, вероятно, неза-
висимо. Об этом свидетельствует, прежде всего,
распределение типов эндосперма. Для однодоль-
ных характерны гелобиальный (34 семейства) и
нуклеарный (30 семейств), а для двудольных –
нуклеарный (156 семейств) и целлюлярный
(135 семейств) типы развития эндосперма (Kame-
lina, 1991). При этом у примитивных однодоль-
ных эндосперм преимущественно гелобиальный,
реже нуклеарный, а у продвинутых – только нук-
леарный тип эндосперма; у примитивных дву-
дольных наряду с целлюлярным эндоспермом

широко распространен нуклеарный эндосперм,
тогда как у продвинутых таксонов – либо нукле-
арный, либо целлюлярный с гаусториями.

Вопросы эволюционного становления типов
развития эндосперма цветковых растений до сих
пор дискутируются (Maheshwari, 1950; Wunder-
lich, 1959; Dahlgren, 1991; Teryokhin, 1996; Zhuko-
va, 1997; Baroux et al., 2002). В качестве исходного
типа одни авторы (Schnarf, 1929; Sporne, 1954;
Khudyak, 1963; Poddubnaja-Arnoldi, 1976;
Battaglia, 1980; Vijayaraghavan, Prabhakar, 1984; Ka-
melina, 1991) рассматривают нуклеарный, а другие
(Coulter, Chamberlain, 1903; Swamy, Ganapathy, 1957;
Bhatnagar, Sawhney, 1981; Friedman, 1994, 1995) –
целлюлярный. Существует точка зрения, что оба
типа возникли одновременно (Palm, 1915;
Kordyum, 1978). Также обсуждается вопрос о том,
какой из вариантов эндосперма (триплоидный

Рис. 4. Гелобиальный тип, подтипы и вариации.
A – микропилярный с халазальным гаусторием подтип: a – Limnocharis-вариация, b – Dianella-вариация; B – микро-
пилярный без гаусториев подтип (собственно нуклеарный тип). ch c – халазальная клетка, ch h – халазальный гаусто-
рий, m c – микропилярная клетка (по: Shamrov, 2008, с изменениями).
Fig. 4. Helobial type with its subtypes and variations.
A – Micropylar with chalazal haustorium subtype: a – Limnocharis- variation, b – Dianella-variation; B – Micropylar without
haustoria subtype (Nuclear type proper). ch c – chalazal cell, ch h – chalazal haustorium, m c – micropylar cell (after: Shamrov,
2008, modified).
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или диплоидный) является анцестральным (Ba-
roux et al., 2002).

По нашему мнению, исходным является эндо-
сперм, развитие которого характеризуется при-
знаками целлюлярного и гелобиального типов
(несбалансированность карио- и цитокинеза в
микропилярной клетке двуклеточного эндоспер-
ма) (рис. 5, 1). Такое своеобразное развитие эндо-
сперма отмечено у представителей ряда семейств,
и эти примеры были обсуждены ранее. Разнооб-
разие типов формирования (три типа развития)
описано в сем. Nymphaeaceae (Batygina, Shamrov,
1985). У большинства видов выявлен целлюляр-

ный, однако у Nymphaea stellata Willd. (Khanna,
1967) – гелобиальный, а у Euryale ferox Salisb. –
нуклеарный (Khanna, 1964) типы. Гелобиальный
тип обнаружен также у представителей сем.
Cabombaceae (Batygina, Shamrov, 1985), входяще-
го, как и сем. Nymphaeaceae, в порядок Nym-
phaeales (APG III, 2009).

Следует отметить, что представителей семей-
ства Hydatellaceae на основании современных мо-
лекулярно-генетических данных также включают
в пор. Nymphaeales (Stevens, 2007; APG IV, 2016).
У них был обнаружен моноспорический уни-
полярный 4-клеточный зародышевый мешок

Рис. 5. Схема возможных направлений эволюции эндосперма у цветковых растений (объяснение в тексте).
a – антиподы, ch c – халазальная клетка, ch h – халазальный гаусторий, em – зародыш, en – эндосперм, m c – микро-
пилярная клетка, m h – микропилярный гаусторий.
Fig. 5. Scheme of possible evolutionary trends of endosperm in f lowering plants (see the text for explanation).
a – antipodals, ch c – chalazal cell, ch h – chalazal haustorium, em – embryo, en – endosperm, m c – micropylar cell, m h –
micropylar haustorium.
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(Rudall et al., 2008), как и у ранее исследованных
видов пор. Austrobaileyales (Friedman et al., 2003;
Tobe et al., 2007). Обычно его описывают в рамках
Oenothera-типа из микропилярной мегаспоры
триады или тетрады мегаспор. У видов семейств
Cabombaceae, Nymphaeaceae и Hydatellaceae заро-
дышевый мешок возникает из халазальной мега-
споры, подобно Polygonum-типу развития. Выяв-
лены корреляции в способе формирования заро-
дышевого мешка и состоянием нуцеллуса. При
Oenothera-типе в массивной микропилярной зо-
не нуцеллуса, включая париетальную ткань, на-
капливаются питательные вещества (Chudzik,
Śnieźko, 1999). Ранняя лигнификация клеток ги-
постазы и отложение в них танинов блокируют
поступление метаболитов из проводящего пучка,
что приводит к смене базального транспорта на
апикальный транспорт через париетальную
ткань. У большинства изученных представителей
сем. Nymphaeaceae (cюда включено монотипное
сем. Barclayaceae c родом Hydrostemma) парие-
тальная ткань дегенерирует во время развития за-
родышевого мешка, что делает невозможным
осуществление апикального транспорта. Это кор-
релирует с формированием моноспорического
зародышевого мешка Schizandra-, а не Oenothera-
типа, поскольку функциональной в тетраде или
триаде является не микропилярная, а халазальная
мегаспора (Winter, Shamrov, 1991a, b; Shamrov,
Winter, 1991; Winter, 1993). На примере Nuphar lu-
tea (L.) Sm. было показано, что в ходе развития
происходит усиленный рост формирующегося
зародышевого мешка (его халазальный полюс
становится заостренным) сначала в направлении
микропиле, а затем халазы. Процесс сопровожда-
ется деструкцией клеток постамента (Shamrov,
1998b), что позволяет рассматривать халазальный
полюс зародышевого мешка как гаусторий. Та-
ким образом, трудно согласиться с существую-
щей точкой зрения о том, что диплоидный эндо-
сперм, возникающий на базе униполярного 4-кле-
точного зародышевого мешка, является
анцестральным (Baroux et al., 2002). Такой эндо-
сперм (образуется при слиянии центральной
клетки, содержащей одно полярное ядро, со
спермием) возник в эволюции при постепенной
дегенерации халазального полюса зародышевого
мешка и замене функции антипод либо в ходе
ранней специализации функциональной мега-
споры и развивающего зародышевого мешка как
халазального гаустория (Nymphaeaceae), либо
смены путей транспорта метаболитов в формиру-
ющийся зародышевый мешок с базального (через
антиподы) на апикальный (через париетальную
ткань) (Onagraceae).

В дальнейшем было выявлено, что формиро-
вание целлюлярного эндосперма с халазальным
гаусторием и наличие перисперма и оперкулума в
семени характерно не только для сем. Nym-

phaeaceae, но и сем. Hydatellaceae (Rudall et al.,
2009). По мнению этих авторов, раннее состоя-
ние эндосперма у Trithuria (Hydatellaceae) и кув-
шинковых, а именно наличие халазального
гаустория, напоминает гелобиальный эндосперм
многих однодольных. По сравнению с ними при
сходном развитии зародышевого мешка у пред-
ставителей пор. Austrobaileyales эндосперм семе-
ни образуется не за счет производных микропи-
лярной клетки, а только халазальной клетки, при
этом гаусторий отсутствует (Floyd, Friedman,
2000, 2001).

У двудольных наиболее близок к анцестраль-
ному целлюлярный эндосперм Fouqieriaceae и
Saururaceae, который образуется за счет делений
микропилярной клетки, а халазальная клетка
трансформируется в гаусторий (микропилярный
с халазальным гаусторием подтип) (рис. 5, 2).
Значительно большее значение в эволюции имел
эндосперм, формирующийся за счет делений
обеих клеток (первичных микропилярной и ха-
лазальной). Он характеризовался меньшей сте-
пенью тканевой дифференциации, при этом от-
сутствовали такие специализированные струк-
туры, как гаустории (микропилярно-
халазальный без гаусториев подтип) (Cerato-
phyllaceae, Monimiaceae, Nelumbonaceae, Win-
teraceae). Отсутствие гаусториев в этом случае
компенсируется формированием крупных,
долго сохраняющихся антипод (иногда они уве-
личиваются в числе), которые участвуют в обес-
печении питательными веществами растущего
эндосперма на первых стадиях развития (рис. 5,
3). На основе этого в дальнейшем мог сформиро-
ваться эндосперм с терминальными гаусториями.
В гаустории трансформируются либо верхние
производные обеих клеток (микропилярно-хала-
зальный с микропилярным и халазальным
гаусториями подтип – Campanulaceae, Lentibular-
iaceae, Lobeliaceae), либо один из них, халазаль-
ный гаусторий, является прямым продолжением
одноименной клетки (микропилярный с микро-
пилярным и халазальным гаусториями подтип –
Gesneriaceae, Plantaginaceae) (рис. 5, 4). На базе
эндосперма, относящегося к микропилярно-ха-
лазальному без гаусториев подтипу, мог возник-
нуть также эндосперм ряда таксонов, характери-
зующийся продольным или вариабельным зало-
жением первой и последующих перегородок – от
поперечного через наклонное до продольного
(некоторые Adoxaceae, Asteraceae Boraginaceae,
Chloranthaceae, Circaeasteraceae, Diapensiaceae,
Dipsacaceae, Piperaceae, Valerianaceae).

Нуклеарный эндосперм у двудольных расте-
ний, предположительно, возник в результате по-
степенной редукции халазальной клетки, функ-
цию которой стали выполнять другие структуры,
например, антиподы (Casuarinaceae, Myricaceae,
Myristicaceae, Ranunculaceae, некоторые Hama-
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melidaceae, Papaveraceae и др.). Дальнейшая эво-
люция была связана с гетероморфностью и гете-
рополярностью эндосперма и функционирова-
нием его микропилярного и халазального
районов как гаусториев (рис. 5, 7). Более плотная
цитоплазма и скопления ядер, часто гипертрофи-
рованных и полиплоидных, обнаруживаются ли-
бо только на халазальном полюсе (Aizoaceae,
Gentianaceae, Polygonaceae, Rosaceae, Sapindaceae
и др.), либо на обоих полюсах (Brassicaceae, Cari-
caceae, Sterculiaceae и др.), при этом на халазаль-
ном полюсе клеткообразование может не проис-
ходить, что приводит затем к формированию
многоядерного халазального гаустория (Amaran-
thaceae, Elaeagnaceae, Fabaceae, Nyctaginaceae,
Rhamnaceae). Прослеживается корреляция между
наличием гаусториев в нуклеарном эндосперме и
временем существования антипод. У растений с
долго сохраняющимися антиподами эндосперм
не образует гаусториев (рис. 5, 6), тогда как в слу-
чае эфемерных антипод гаустории и, прежде все-
го халазальный (рис. 5, 5), формируются.

При обсуждении направлений эволюции эн-
досперма у однодольных растений отметим пор.
Alismatales, у видов которого обнаружены все ти-
пы эндосперма. Этот порядок очень обширный и
включает 14 семейств (APG, 2016). Считают, что
его представители, главным образом сем. Araceae,
дали начало порядкам Acorales (одно сем. Acora-
ceae) и Petrosaviales (одно сем. Petrosaviaceae). У
Lysichiton, Orontium, and Symplocarpus подсем.
Orontioideae (базальной группы сем. Araceae), в
отличие от ранее существовавших данных о нук-
леарном эндосперме, было выявлено, что эндо-
сперм является целлюлярным (Tobe, Kadokawa,
2010). У Acorus (сестринской группы для осталь-
ных однодольных) возникновение целлярного
эндосперма коррелирует с наличием крупных ан-
типод (Rudall, Furness, 1997) и отсутствием хала-
зального эндоспермального гаустория (Floyd,
Friedman, 2000). Сравнительный анализ с други-
ми родственными однодольными показал, что
признак наличия целлюлярного эндосперма яв-
ляется плезиоморфным для порядков Alismatales,
Acorales и Petrosaviales. Эволюционные транс-
формации эндосперма происходили в них два-
жды от целлюлярного способа к нуклеарному:
один раз они коснулись пор. Alismatales, а во вто-
рой раз нуклеарный эндосперм в качестве сина-
поморфного признака появился у 8 оставшихся
порядков однодольных, включая Dioscoreales,
Liliales, Asparagales и Poales. Гелобиальный эндо-
сперм затронул всех однодольных и возник неза-
висимо (Tobe, Kadokawa, 2010).

У однодольных растений на базе исходного ва-
рианта в микропилярной, а иногда и халазальной,
клетке стали происходить преимущественно про-
цессы кариокинеза. И, таким образом, первона-
чально преимущественное развитие получил ге-

лобиальный тип эндосперма (рис. 5, 8, 9). Даль-
нейшая эволюция происходила, вероятно, в
направлении постепенной редукции его хала-
зальной клетки и становления нуклеарного эндо-
сперма (рис. 5, 10). Об этом свидетельствует, на-
пример наличие обоих типов развития эндоспер-
ма в ряде семейств (Alismataceae, Amaryllidaceae,
Asparagaceae, Liliaceae, Melanthiaceae и др.).
Функцию халазальной клетки, выполняющей
роль гаустория, стал осуществлять весь халазаль-
ный полюс нуклеарного эндосперма. В халазаль-
ной части эндосперма ряда таксонов (Iridaceae,
Juncaginaceae, Najadaceae, Zosteraceae и др.) отме-
чены более плотная цитоплазма и скопления
ядер, часто неправильной формы, иногда форми-
руется гаусторий (Arecaceae, Commelinaceae и
др.). Возникновение нуклеарного эндосперма у
однодольных коррелирует с общей редукцией се-
мязачатка, становлением тенуинуцеллятности и
формированием двуслойных интегументов
(Shamrov, 1997e, 1998a, 2000, 2008).

Сравнительный анализ классификаций типов
развития зародыша и эндосперма. Как мы уже от-
мечали, принципы классификаций типов разви-
тия зародыша и эндосперма сходны. Однако меж-
ду этими системами существуют значительные
различия, особенно в плане оценки уровня
иерархии (типов, подтипов и вариаций) для целей
систематики и филогении.

Используемая в современной литературе клас-
сификация типов развития зародыша (Jonansen,
1950), представляет собой трансформированный
вариант существовавших ранее классификаций.
E. Carano (1915) впервые предложил различать
два типа: Cruciferae-тип (эмбриогенез Capsella
bursa-pastoris) и Asteraceae-тип (эмбриогенез
представителей сем. Asteraceae). Эти типы выде-
лены, исходя из особенностей строения четырех-
клеточного зародыша и последовательности де-
лений его клеток в ходе дальнейшего развития.
Позже A. Chiarugi (1925) на основании специфи-
ки строения тетрады клеток зародыша, а также
степени участия апикальной и базальной клеток в
построении зародыша обосновал необходимость
выделения еще Solanaceae- и Chenopodiaceae-ти-
пов. В последний он включил эмбриогенез пред-
ставителей сем. Caryophyllaceae. K. Schnarf (1929)
дал иное толкование критерия, касающегося уча-
стия базальной клетки в построении зародыша. В
типах, предложенных Chiarugi (1925), базальная
клетка принимает участие в образовании органов
зародыша. Поскольку у представителей сем.
Caryophyllaceae базальная клетка не участвует в
этом процессе, Schnarf (1929) предложил выде-
лить его развитие в оригинальный Caryophyllace-
ae-тип. Всего в классификации представлено
5 типов развития зародыша, при этом деление зи-
готы происходит в поперечном направлении.
D. Jonansen (1950) изменил названия типов эм-
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бриогенеза и дополнил классификацию Piperad-
типом (этот тип до сих пор плохо изучен и его
сравнительный анализ с другими типами весьма
затруднен) – зигота делится продольно.

Был выделен также Paeoniad-тип (Yakovlev,
1958), характеризующийся ценоцитным состоя-
нием зародыша на ранних стадиях, образованием
ценоцитно-клеточной структуры, на которой
формируются несколько зародышеподобных
структур. Одна из них развивается в хорошо диф-
ференцированный зародыш. Возможно, что по-
добное развитие зародыша происходит партено-
генетически, поскольку у Paeonia lactiflora Pall.
при развитии множественного археспория мега-
спороциты в халазальной части нуцеллуса прохо-
дят нормальный мегаспорогенез, а другие мега-
спороциты в микропилярной части вступают на
путь апомейоза и становятся инициалями дипло-
спорических зародышевых мешков. В ходе разви-
тия большинство зародышевых мешков дегене-
рирует. Остается один зародышевый мешок неиз-
вестной природы (с участием или без участия
мейоза), в котором яйцеклетка без оплодотворе-
ния, возможно, развивается по пути партеногене-
за (Shamrov, 1997d). Пыльцевые трубки отмеча-
лись в микропиле и верхней части зародышевого
мешка, что позволяет предположить у Paeonia на-
личие псевдогамии. Еще один Graminad-, или
Poad-тип выделен на основании наклонного по-
ложения перегородок в раннем периоде форми-
рования зародыша и специфике его органогенеза
на последующих этапах развития (Batygina, 1974).

На современном этапе развития эмбриологии
обычно используют только cистему D. Johansen
(1950), которая включает 5 типов: Asterad-, Caryo-
phyllad-, Chenopodiad-, Onagrad- и Solanad. В
каждом типе на основании характера первых де-
лений в проэмбрио, числа этажей в нем, строения
органов формирующегося зародыша (эти призна-
ки не являются универсальными и в каждом слу-
чае указывают лишь на некоторые особенности
эмбриогенеза) различают разное число вариаций.
Именно поэтому они не могут использоваться
для целей систематики и филогении. Существует
еще система типов эмбриогении, предложенная
R. Souèges (1939), однако она сложна для воспри-
ятия и почти не используется в настоящее время.

При анализе систем развития эндосперма и за-
родыша рассмотрим предложенную нами класси-
фикацию типов развития эндосперма и класси-
фикацию типов эмбриогенеза Johansen (1950). В
обеих системах деления первичной клетки эндо-
сперма и зиготы происходят, как правило, попе-
речно. В литературе есть данные, свидетельству-
ющие о том, что первое деление может быть про-
дольным или наклонным, или даже не
сопровождаться образованием перегородки.
Примеры подобного развития эндосперма были

рассмотрены выше. Об особых типах эмбриоге-
неза мы также уже упоминали (Paeoniad-, Pip-
erad-, Poad-типы). Таким образом, в результате
первого деления у многих покрытосеменных рас-
тений возникают 2 клетки (микропилярная и ха-
лазальная применительно к эндосперму и апи-
кальная и базальная применительно к зародышу)
(рис. 6, 1–3). Именно после этого начинается
процесс диверсификации.

Деления осуществляются в обеих клетках
(целлюлярный) либо в них или хотя бы в микро-
пилярной клетке происходят ядерные деления
(гелобиальный) типы эндосперма. Формально
после стадии 2-клеточного проэмбрио Asterad-,
Caryophyllad-, Chenopodiad-, Onagrad- и Solanad-
типы не идентифицируются. Существующие спо-
собы развития зародыша образуют кластеры, ко-
торые различаются комплексом признаков. В
Onagrad- и Asterad-типах в результате деления
апикальной (продольно) и базальной (попереч-
но) клеток формируется Т-образная тетрада кле-
ток. В Solanad-, Chenopodiad- и Caryophyllad-ти-
пах 4 клетки, возникающие в ходе второй генера-
ции, располагаются линейно. При анализе вклада
производных апикальной и базальной клеток в
построение органов зрелого зародыша состав
кластеров меняется. При Onagrad- и Solanad-ти-
пах основная часть зародыша образуется из дери-
ватов апикальной клетки, тогда как из производ-
ных базальной клетки возникают гипофизис и
подвесок; при Asterad- и Chenopodiad-типах обе
клетки принимают более или менее равное уча-
стие в организации зародыша, при этом из апи-
кальной клетки возникают семядоли и апекс по-
бега, а из базальной – гипокотиль, зародышевый
корень и подвесок; при Caryophyllad-типе основ-
ные структуры зародыша формируются на базе
апикальной клетки, а базальная клетка дает лишь
часть подвеска. Следовательно, типам развития
эндосперма соответствуют не “типы” эмбриоге-
неза, а иной статус. Оба признака при выделении
типов эмбриогенеза (вклад производных апи-
кальной и базальной клеток в построение заро-
дыша; характер делений апикальной и базальной
клеток и форма тетрады) используются нами при
характеристике подтипов (вклад производных
микропилярной и халазальной клеток) и вариа-
ций (характер делений микропилярной и хала-
зальной клеток и форма тетрады) эндосперма.

Поскольку в формирующемся семени возни-
кают структуры, выполняющие сходные функ-
ции в транспорте метаболитов, то их наличие
(гаустории и подвесок) позволяет нам также про-
водить сравнительный анализ между двумя систе-
мами развития эндосперма и зародыша. Однако,
при таком рассмотрении из типов эндосперма ис-
ключается гелобиальный, поскольку после ста-
дии двух клеток в последних обычно происходят
ядерные деления. Кроме того, в зародыше, как



120

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 2  2022

ШАМРОВ

правило, присутствует один вариант гаустория –
подвесок, сравнимый с халазальным гаусторием.

В эндосперме могут формироваться халазаль-
ный и микропилярный (терминальные) гаусто-
рии. Тем не менее аналогично выделенным под-
типам в целлюлярном типе эндосперма (по степе-
ни участия микропилярной и халазальной клеток
в построении эндосперма), микропилярный с ха-

лазальным гаусторием подтип (эндосперм фор-
мируется за счет микропилярной клетки, а хала-
зальная клетка функционирует как гаусторий)
сопоставим с Caryophyllad-типом эмбриогенеза
(у последнего базальная клетка входит в состав
подвеска). Поскольку деления в микропилярной
клетке эндосперма происходят в разных направ-
лениях, в том числе и наклонно, то форму тетра-

Рис. 6. Схема возможных взаимосвязей между развитием зародыша и эндосперма.
1 – инициальная клетка зародыша (зигота) или эндосперма (первичная клетка эндосперма); 2 – диада клеток (апи-
кальная и базальная клетки в зародыше и микропилярная и халазальная в эндосперме); 4, 6, 9, 11, 12, 17, 18 – тетрады
или триады клеток; 3, 5, 8, 10, 13, 14–16, 19 – вклад апикальной и базальной клеток в построение зародыша, а также
микропилярной и халазальной клеток в образование эндосперма; 7 – стадия развития эндосперма. ch c – халазальная
клетка, ch h – халазальный гаусторий, m c – микропилярная клетка, m h – микропилярный гаусторий. Точками пока-
заны производные апикальной и микропилярной клеток, а белым – производные базальной и халазальной клеток.
Последовательные стадии формирования обозначены стрелками. Пунктирными стрелками показаны возможные
способы развития.
Fig. 6. Scheme of possible interconnections between embryo and endosperm development.
1 – initial cell of embryo (zygote) or endosperm (primary cell of endosperm); 2 – dyad of cells (apical and basal cells in embryo,
and micropylar and chalazal ones in endosperm); 4, 6, 9, 11, 12, 17, 18 – tetrads or triads of cells; 3, 5, 8, 10, 13, 14–16, 19 –
contribution of apical and basal cells in embryo construction, and of micropylar and chalazal cells in endosperm formation; 7 –
development stage of endosperm. ch c – chalazal cell, ch h – chalazal haustorium, m c – micropylar cell, m h – micropylar haus-
torium. The derivatives of the apical and micropylar cells are shown in dotted filling, and the derivatives of the basal and chalazal
cells – in white. Successive stages of formation are shown by arrows. Dotted arrows show possible ways of development.
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ды трудно определить. Поэтому такой подтип эн-
досперма представлен лишь одной Nymphaea-ва-
риацией (рис. 6, 3). Второй микропилярно-
халазальный без гаусториев подтип эндосперма
(обе клетки принимают почти равное участие в
образовании эндосперма) можно сравнить с As-
terad- и Chenopodiad-типами. При этом наличие
единственной Annona-вариации в микропиляр-
но-халазальном без гаусториев типе эндосперма
(второе деление в обеих клетках поперечное, воз-
никает линейная тетрада клеток) характеризует
только Chenopodiad-тип эмбриогенеза (рис. 6, 9,
10). У представителей сем. Ceratophyllaceae с As-
terad-типом эмбриогенеза (Т-образная тетрада
клеток проэмбрио) нет гаусториев не только при
образовании эндосперма, но и при формирова-
нии зародыша (подвесок отсутствует) (Shamrov,
Batygina, 1994). Хотя эндосперм у Ceratophyllum
после двух генераций представлен линейной тет-
радой, после третьей генерации в самой верхней
клетке происходит продольное деление (рис. 6, 7,
8). Следовательно, эндосперм начинает напоми-
нать строение зародыша с Asterad- типом эмбрио-
генеза (Т-образная тетрада клеток проэмбрио).
Среди растений с Asterad- и Chenopodiad-типами
эмбриогенеза есть такие, которые характеризу-
ются подвеском (Amaranthaceae, Asteraceae, Che-
nopodiaceae). Таким образом, строение и разви-
тие их зародыша можно сравнить с микропиляр-
но-халазальным с терминальными гаусториями
подтипом целлюлярного типа эндосперма: мик-
ропилярная клетка делится продольно, а хала-
зальная – поперечно (Т-образная тетрада клеток,
Phyteuma-вариация), как при Asterad-типе эм-
бриогенеза (рис. 6, 5, 6), второе деление в обеих
клетках продольное (изобилатеральная тетрада,
Scutellaria-вaриация), как в Chenopodiad-типе
(тетрада клеток сначала линейная, но уже на ста-
дии октантов апикальная часть зародыша напо-
минает изобилатеральную тетраду) (рис. 6, 4, 5).

Микропилярный с терминальными гаустори-
ями подтип (эндосперм формируется из нижних
производных микропилярной клетки, а халазаль-
ная клетка, как и верхние производные микропи-
лярной клетки образуют терминальные гаусто-
рии) близок к Onagrad- и Solanad-типам эмбрио-
генеза. При этом Prunella-вариация (второе
продольное деление происходит только в микро-
пилярной клетке, образуется Т-образная триада
клеток) близка к Onagrad-типу эмбриогенеза
(рис. 6, 11, 13), а Callitriche-вариация (второе по-
перечное деление происходит в микропилярной
клетке, возникает линейная триада клеток) – к
Solanad-типу (рис. 6, 12, 13).

Следует отметить, что Caryophyllad-тип эм-
бриогенеза (апикальная клетка образует тело за-
родыша, а базальная – только часть подвеска)
сравним с гелобиальным эндоспермом (микро-
пилярная клетка образует собственно эндосперм,

а халазальная – халазальный гаусторий (одно-
ядерный гаусторий – Limnocharis-вариация,
многоядерный гаусторий – Dianella-вариация;
халазальная клетка редуцируется в ходе онто- или
филогенеза – собственно нуклеарный эндо-
сперм) (рис. 6, 14–16). Кроме этого, среди моде-
лей эмбриогенеза нет таких, которые были бы по-
хожи на ранних стадиях на халазальный с микро-
пилярным гаусторием подтип целлюлярного
эндосперма: халазальная клетка делится попереч-
но, линейная триада клеток, Pedicularis-вариа-
ция; халазальная клетка делится продольно, об-
ратно Т-образная триада клеток, Pentaphragma-
вариация (рис. 6, 17–19). Подобное можно пред-
положить и для халазального без гаусториев под-
типа. В этом случае собственно эндосперм фор-
мируется только из производных халазальной
клетки. Примеры такого способа развития заро-
дыша не известны.

Таким образом, при сравнительном анализе
цветковых растений из особенностей развития
зародыша чаще всего используют типы эмбриоге-
неза. Что касается эндосперма, то, как мы и отме-
чали, типам его развития соответствуют не “ти-
пы” эмбриогенеза, а иной статус. Прежде всего, в
этот анализ можно включить целлюлярный спо-
соб развития эндосперма, которому некоторые
авторы (Di Fulvio, 1983; Di Fulvio, Cocucci, 1986)
придавали статус мегатипа из 5 типов и 12 подти-
пов. Однако типы и подтипы этими авторами не-
достаточно обоснованы, при этом не использова-
ны литературные данные о наличии разных спо-
собов (форм, вариаций) эндосперма. Не прибегая
к использованию категории мегатипа, типы эм-
бриогенеза можно сравнивать с подтипами (6) и
даже вариациями (8) целлюлярного типа эндо-
сперма, при этом оба признака (вклад производ-
ных микропилярной и халазальной клеток в по-
строение эндосперма; характер делений этих кле-
ток и форма тетрады) следует учитывать
одновременно. Видимо, также можно учитывать
и возможности гелобиального эндосперма – на-
личие 2 подтипов и 2 вариаций.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное исследование по сравнительно-

му анализу развития и строения эндосперма и за-
родыша выявило большое число черт сходства
между ними. С одной стороны, это подтверждает
мнение ряда авторов, что двойное оплодотворе-
ние у цветковых растений можно сравнить с по-
лиэмбрионией, при этом эндосперм уподоблен
одному из зародышей. Однако для эндосперма
характерны некоторые признаки, которые отсут-
ствуют при развитии зародыша: наличие микро-
пилярного гаустория, возможность формирова-
ния собственно эндосперма из производных ха-
лазальной клетки. Особенность развития и
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функционирования эндосперма проявляется так-
же в изменении потоков метаболитов после опло-
дотворения. На примере Luzula pedemontana Boiss
et Reut. (Juncaceae) было показано, что уже в пе-
риод зиготогенеза начинаются активные процес-
сы деструкции нуцеллуса и внутреннего интегу-
мента и в развивающемся семени устанавливают-
ся два пути поступления метаболитов: более
интенсивный базальный – через проводящий пу-
чок, гипостазу, подиум, антиподы и базальную
камеру эндосперма в микропилярную камеру
(собственно эндосперм), и менее интенсивный
апикальный – через париетальную ткань из окру-
жающих клеток нуцеллуса в развивающийся за-
родыш, базальная клетка которого снабжена
мощной полисахаридной оболочкой с протубе-
ранцами. К стадии глобулярного зародыша про-
исходит снижение интенсивности потока ве-
ществ из проводящего пучка, вызванное лигни-
фикацией стенок и накоплением танинов в
клетках гипостазы. В ходе дальнейшего развития
семени потоки метаболитов как в эндосперм, так
и зародыш обеспечиваются преимущественно ре-
сурсами самого семени (Shamrov, 2008). У Tropae-
olum majus L. (Tropaeolaceae) было выявлено, что
клетки подвеска на глобулярной стадии зароды-
ша характеризуются высоким содержанием пе-
роксидазы. Со стадии сердечка активность этого
фермента отмечалась лишь в клетках собственно
зародыша. Кроме того, происходит разрушение
изоляционного слоя зародыша – кутикулы, по-
крывающей наружные тангентальные стенки
клеток эпидермы (Singh et al., 1979). В эндосперме
вокруг зародыша возникает зона лизиса. Все это
свидетельствует об изменении пути транспорта
метаболитов в развивающийся зародыш: веще-
ства начинают поступать апопластически через
эпидерму зародыша из окружающих клеток эндо-
сперма, а не через суспензор. Можно предполо-
жить, что эндосперм, как питательная ткань, на-
чинается использоваться только на поздних ста-
диях эмбриогенеза. До этого он сам формируется
и участвует в обеспечении и распределении сиг-
налов, регулирующих процессы дифференциа-
ции и органогенеза зародыша. Как было отмече-
но ранее, в отсутствии эндосперма глобулярный
зародыш останавливается в развитии. Известно,
что это одна из критических стадий эмбриогенеза
(Meinke, 1991). Эта особенность наблюдается и
при апомиксисе. Партеногенетический глобу-
лярный зародыш не приступает самостоятельно к
дифференциации и ожидает момента, когда в ре-
зультате псевдогамии (после оплодотворения
центральной клетки) сформируется эндосперм и
запустит этот процесс (Yudakova et al., 2018). В
случае адвентивной эмбрионии нуцеллярные и
интегументальные соматические зародыши заме-
няют остановившийся в развитии зиготический

зародыш только при наличии эндосперма поло-
вой природы (Shamrov, 2019).

Ранее в нашем исследовании (Shamrov, 2020)
было высказано предположение, как важно вы-
явить дублирующие механизмы у цветковых рас-
тений, которые при отсутствии эндосперма или
нарушениях в процессе слияния спермия и цен-
тральной клетки, также участвуют в обеспечении
и распределении сигналов, регулирующих про-
цессы дифференциации и органогенеза зароды-
ша. Современные исследования свидетельствуют
о том, что к числу таких сигналов относятся ди-
пептиды, фитогормоны, центральную роль среди
которых играет ауксин (Costa et al., 2014; Locascio
et al., 2014; Doll et al., 2017). У мутантов Arabidopsis
thaliana (L.) Heynh. (Brassicaceae) было выявлено,
что до оплодотворения ауксин присутствует пре-
имущественно в нуцеллусе, при этом он не обна-
ружен в функциональной мегаспоре. Градиент
ауксина обусловливает спицификацию клеток в
зрелом зародышевом мешке. Он возрастает от ан-
типод до клеток яйцевого аппарата, при этом
больше всего ауксин аккумулируется в синерги-
дах (Pagnussat et al., 2009). Важную роль в разви-
тии, вероятно, выполняют и цитокинины
(Terceros et al. 2020). У растений с эфемерными
антиподами, которые участвуют в создании пула
ауксина до оплодотворения, эту функцию после
оплодотворения начинают выполнять халазаль-
ные гаустории, обеспечивая развитие зародыша
сигнальными молекулами. У растений с длитель-
но существующими антиподами и без халазаль-
ных эндоспермальных гаусториев, антиподы про-
должают поставлять фитогормоны в зародыш
опосредованно через эндосперм, даже если эндо-
сперм развивается автономно, как при некоторых
формах апомиксиса, например, в семействах As-
teraceae, Rosaceae (Kamelina, 2009). Как было по-
казано нами (Shamrov, 1998b), у Nuphar lutea при
отсутствии антипод халазальный полюс зароды-
шевого мешка еще до оплодотворения функцио-
нирует как гаусторий, на месте которого появля-
ется халазальный гаусторий эндосперма. Подоб-
ное, вероятно, присуще представителям сем.
Podostemaceae, которые также лишены антипод,
при этом функцию эндосперма выполняет “ну-
целлярный плазмодий”, который образуется из
клеток халазальной области нуцеллуса (Kapil,
1970; Arekal, Nagendran, 1975).

Исследование по анализу особенностей разви-
тия зародыша и эндосперма у цветковых расте-
ний выявило комплекс признаков, которые могут
быть использованы для целей систематики и фи-
логении.

На основании особенностей развития зародыша
можно выделить 2 группы типов эмбриогенеза.
Группа I – типы эмбриогенеза с поперечным де-
лением зиготы: Onagrad-тип (2-я генерация эм-
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бриогенеза завершается образованием Т-образ-
ной тетрады клеток, большая часть зародыша воз-
никает из производных апикальной клетки),
Asterad-тип (2-я генерация эмбриогенеза завер-
шается образованием Т-образной тетрады кле-
ток, производные апикальной и базальной клеток
принимают равное участие в формировании за-
родыша), Solanad-тип (2-я генерация эмбриоге-
неза завершается образованием линейной тетра-
ды клеток, большая часть зародыша возникает из
производных апикальной клетки), Chenopodiad-
тип (2-я генерация эмбриогенеза завершается об-
разованием линейной тетрады клеток, производ-
ные апикальной и базальной клеток принимают
равное участие в формировании зародыша),
Caryophyllad-тип (2-я генерация эмбриогенеза за-
вершается образованием линейной триады кле-
ток, базальная клетка не делится, большая часть
зародыша возникает из производных апикальной
клетки). Группа II – типы эмбриогенеза с непопе-
речным делением зиготы: Piperad-тип (продоль-
ное деление зиготы и ее производных), Paeoniad-
тип (образование ценоцитной структуры на пер-
вых стадиях деления зиготы), Poad-тип (наклон-
ные деления на первых стадиях деления зиготы и
ее производных), новые типы с иным характером
деления зиготы и ее производных.

На основании особенностей развития эндо-
сперма можно также выделить 2 группы типов.
Группа I – типы эндоспермогенеза с поперечным
делением первичной клетки эндосперма: под-
группа a (целлюлярный эндосперм) – микропиляр-
ный с халазальным гаусторием подтип (в микропи-
лярной клетке происходят деления в различных на-
правлениях, а халазальная клетка функционирует
как гаусторий, Nymphaea-вариация), микропи-
лярный с терминальными гаусториями подтип
(второе продольное деление происходит только
в микропилярной клетке, образуется Т-образная
триада клеток, Prunella-вариация), микропиляр-
ный с терминальными гаусториями подтип (вто-
рое поперечное деление происходит в микропиляр-
ной клетке, возникает линейная триада клеток,
Callitriche-вариация), микропилярно-халазаль-
ный без гаусториев подтип (второе деление в обе-
их клетках поперечное, образуется линейная тет-
рада клеток, Annona-вариация), микропилярно-
халазальный с терминальными гаусториями под-
тип (микропилярная клетка делится продольно, а
халазальная – поперечно, что приводит к форми-
рованию обратно Т-образной тетрады клеток,
Phyteuma-вариация), микропилярно-халазаль-
ный с терминальными гаусториями подтип (вто-
рое деление в обеих клетках продольное с образо-
ванием изобилатеральной тетрады клеток второе
деление в обеих клетках продольное с образова-
нием изобилатеральной тетрады клеток, Scutel-
laria-вариация), халазальный с микропилярным
гаусторием подтип (делится поперечно только ха-

лазальная клетка, в результате чего образуется ли-
нейная триада клеток, Pedicularis-вариация), ха-
лазальный с микропилярным гаусторием подтип
(деление в халазальной клетке – продольное, а
триада клеток является обратно Т-образной, Pen-
taphragma-вариация), халазальный без гаусториев
подтип (вариации не выделяются); подгруппа b
(гелобиальный эндосперм): микропилярный с
халазальным гаусторием подтип (эндосперм фор-
мируется из микропилярной клетки, а халазаль-
ная трансформируется в одноядерный гаусторий,
Limnocharis-вариация), микропилярный с хала-
зальным гаусторием подтип (эндосперм форми-
руется из микропилярной клетки, а халазальная
трансформируется в многоядерный гаусторий,
Dianella-вариация), микропилярный без гаусто-
риев подтип (эндосперм формируется из микро-
пилярной клетки, а халазальная редуцируется в
ходе филогенеза, собственно нуклеарный эндо-
сперм). Группа II – типы эндоспермогенеза с не-
поперечным делением первичной клетки эндо-
сперма: новые типы с иным характером деления
этой клетки и ее производных.
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SIGNIFICANCE OF ENDOSPERM DEVELOPMENT TRAITS
FOR COMPARATIVE ANALYSIS OF ENDOSPERMOGENESIS

AND EMBRYOGENESIS IN ANGIOSPERMS
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Most classifications distinguish two main types of endosperm development: Cellular and Nuclear. The He-
lobial endosperm is usually considered a type possessing features of both the above-mentioned types. Some
authors add the number of types, or they describe the beginning of endosperm development as following one
type, and the continuation of its development as following another type. We proposed a new classification of
endosperm development modes. It consists of three hierarchial levels, amely types, subtypes and variations,
each of them having its own criteria. The classification distinguishes only two types on the basis of morpho-
genetic potentialities of the primary micropylar and chalazal cells: Cellular (karyokinesis is completed with
cytokinesis in both cells) and Helobial (only karyokinesis takes place in both cells and sometimes the chalazal
cell remains uninucleate); a number of subtypes according to the degree of participation of micropylar and
chalazal cells in construction of endosperm: within the Cellular type – Micropylar with chalazal haustorium,
Micropylar with terminal haustoria, Micropylar-chalazal with terminal haustoria, Micropylar-chalazal with-
out haustoria, Chalazal with micropylar haustorium, Chalazal without haustoria subtypes; within the Helo-
bial type – Micropylar with chalazal haustorium, Micropylar without haustorium (= Nuclear) subtypes.
Within the Cellular endosperm type, there is a number of variations according to the position of the walls
during the second division – Nymphaea-variation in Micropylar with chalazal haustorium subtype, Pedicu-
laris- and Pentaphragma-variations in Chalazal with micropylar haustorium subtype, Prunella- and Calli-
triche-variations in Micropylar with terminal haustoria subtype, Phyteuma- and Scutellaria-variations in Mi-
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cropylar-chalazal with terminal haustoria subtype, Annona-variation in Micropylar-chalazal without haus-
toria subtype. Variations within the Helobial type are distinguished according to the number of nuclei in the
chalazal cell of the two-celled endosperm – Limnocharis- and Dianella-variations in Micropylar with chala-
zal haustorium subtype, and no variations in Nuclear subtype.
In a comparative analysis of f lowering plants, the types of embryogenesis are most often used among the
characteristics of the embryo development. As for the endosperm, the types of its development correspond to
a different status, instead of the “types” of embryogenesis. The types of embryogenesis can be compared with
subtypes (6) and even variations (8) of the Cellular type of endosperm, and both traits (the contribution of
derivatives of micropylar and chalazal cells to the formation of endosperm; the division patterns of these cells
and the form of the tetrad) should be taken into account simultaneously. Apparently, one can also take into
account the possibilities of the Helobial endosperm – the presence of 2 subtypes and 2 variations.

Keywords: endosperm, embryo, development, structure, typization
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Выполнен морфологический и молекулярно-генетический анализ четырех штаммов почвенных эу-
стигматофитовых водорослей, выделенных из серых лесных почв Московской и Тульской областей
России. По данным 18S рРНК и ITS2 филогении, изученные штаммы Альгологической коллекции
ACSSI (Algal Collection of Soil Science Institute) являются представителями рода Vischeria. Морфоло-
гически они близки к V. magna, однако только один штамм ACSSI 026 с высокой статистической
поддержкой кластеризовался с аутентичным штаммом SAG 2554. Остальные штаммы образовали
отдельную независимую группу.
Систематика рода представляется проблемной из-за неразрешенности филогенетического дерева
18S рРНК и ITS2, неинформативности вариабельных регионов V4–V5 и V8–V9 гена 18S рРНК и без-
успешности CBC-подхода, основанного на разделении близкородственных видов при наличии хотя
бы одной CBC в консервативных регионах вторичной структуры ITS2. Предполагается, что увели-
чение количества штаммов эустигматофитовых водорослей, выделенных из различных биотопов,
использование пластидных генов или глубокого секвенирования всего пластидного генома, изуче-
ние ультраструктурных, физиологических, биохимических характеристик позволит разработать
концепцию вида у эустигматофитовых водорослей в целом и рода Vischeria в частности.

Ключевые слова: эустигматофитовые водоросли, световая микроскопия, филогения, 18S рРНК,
ITS2, CBC-подход
DOI: 10.31857/S0006813622020119

Пятьдесят лет назад Hibberd и Leedale (1971),
исследовав 12 родов коккоидных желто-зеленых
водорослей, обнаружили у них уникальные уль-
траструктурные и биохимические особенности,
позволившие выделить их в новый класс водорос-
лей – Eustigmatophyceae. В настоящее время эу-
стигматофитовые водоросли представляют собой
самостоятельную линию отдела Ochrophyta, со-
стоящую из 102 таксономически признанных ви-
дов, принадлежащих 18 родам, восемь из которых
являются монотипными (Guiry, Guiry, 2021). Это
свидетельствует о недостаточной изученности
таксономического разнообразия группы, боль-
шинство новых членов которой только предстоит
описать. Полагают, что в настоящее время обна-
ружено только от 0.2 до 2% видов эустигматофи-
товых водорослей (Norton et al., 1996). Группа
представлена, как правило, мелкими неподвиж-
ными одноклеточными, реже колониальными

коккоидными водорослями различной формы
(шаровидной, эллипсоидной, цилиндрической,
яйцевидной, полиэдрической, звездчатой, вере-
теновидной или дисковидной), некоторые из них
имеют ножку или разветвленные выступы. В
клетке имеется обычно один желто-зеленый хло-
ропласт с одним или несколькими пиреноидами
(реже без пиреноида). Типичными характеристи-
ками является отсутствие хлорофилла с и присут-
ствие виолаксантина. Воспроизведение происхо-
дит путем образования автоспор и зооспор с 1–
2 передними различными по строению жгутика-
ми (иногда присутствует задний голый жгутик).
Прямых наблюдений полового процесса не опи-
сано, однако данные полногеномного секвениро-
вания предполагают его присутствие у некоторых
видов (Elias et al., 2017). Большинство эустигмато-
фитовых живут в пресной воде, два рода морские
(Nannochloropsis Hibberd, Microchloropsis Fawley,

СООБЩЕНИЯ
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Jameson et Fawley), а некоторые представители
встречаются в наземных экосистемах, в которых
редко доминируют. Часть таксонов предпочита-
ют обитать в условиях среды с pH менее 7. Боль-
шой интерес к эустигматофитовым водорослям
со стороны биотехнологии обусловлен их способ-
ностью к синтезу липидов, в том числе полинена-
сыщенных жирных кислот (Pal et al., 2013; Gao et
al., 2016, 2018; Wang et al., 2018), а также пигмен-
тов, стеролов, витаминов (Patterson et al., 1994;
Durmaz, 2007; Li et al., 2012; Stoykova et al., 2019;
Stoyneva-Gärtner et al., 2019; Martins et al., 2021).
Оптимизируя лабораторные условия их культи-
вирования, можно многократно увеличить про-
дукцию нужных метаболитов (Cepák et al., 2014;
Remias et al., 2020). Кроме того, описано эффек-
тивное применение штаммов эустигматофитовых
водорослей для биоремедиации загрязненных
сред (Fukuda et al., 2014; Upadhyay et al., 2016). По-
добная востребованность группы говорит о необ-
ходимости поиска и открытия новых таксонов,
инвентаризации и ревизии коллекционных
штаммов, что требует их правильной идентифи-
кации.

Традиционно роды Eustigmatos Hibberd и Vische-
ria Pascher различались наличием выростов на
клеточной оболочке у последнего (Hibberd, 1981;
Ettl, Gärtner, 1995). Хотя было отмечено, что ста-
рые культуры (свыше 6 месяцев культивирова-
ния) E. magnus (Petersen) Hibberd характеризова-
лись присутствием клеток с выростами (Safiullina
et al., 2014). Внутри рода Eustigmatos было описано
четыре вида, различающиеся размерами вегета-
тивных клеток и зооспор. Для E. vischeri Hibberd
диаметр клеток составлял 7–9 мкм (максимально
до 20–30 мкм), для E. polyphem (Pitschmann) Hib-
berd 14–25 мкм в диаметре и зооспоры до 24 мкм
длиной, у E. magnus клетки 14–34 мкм в диаметре
и зооспоры 12 мкм длиной, у E. calaminaris
Trzcinska et Pawlik-Skowronska клетки 7–12 мкм в
диаметре (редко до 18–30 мкм) и зооспоры 7–
12 мкм длиной. Последняя ревизия на основе
данных морфологии, 18S рРНК и ITS2-филоге-
нии объединила роды Eustigmatos и Vischeria в
один (Krivenda et al., 2018). В настоящее время род
Vischeria насчитывает 16 таксономически приня-
тых видов, при этом для девяти из них (V. aculeata
Pascher, V. aster Pascher, V. gemma Pascher, V. gibbosa
Pascher, V. regularis Pascher, V. rimosa Pascher, V. tet-
raedroides Pascher, V. torta Pascher, V. undulata Pas-
cher) отсутствуют депонированные нуклеотидные
последовательности в GenBank, а длина последо-
вательности 18S рРНК аутентичного штамма
V. magna (Petersen) Kryvenda, Rybalka, Wolf et
Friedl SAG 2554 не превышает 300 п.н. Таким об-
разом, филогения данного рода остается все еще
слабо изученной.

Целью настоящей работы является морфоло-
гический и молекулярно-генетический анализ

четырех штаммов эустигматофитовых водорос-
лей из Альгологической коллекции ACSSI.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Изоляция штаммов и условия культивирования.

Штаммы ACSSI 012 и 081 были выделены из верх-
него гумусового горизонта серой лесной почвы
Московской области (54°50'03"N 37°34'24"E),
штаммы ACSSI 013 и 026 – из второго гумусового
горизонта в виде кротовин, серой лесной почвы
Тульской области (54°23'30.1"′N 38°10'53.5"E). Из
образцов стерильно отобранных почв готовили
водно-почвенную суспензию и наносили ее на
поверхность твердой питательной среды BG11
(1%-ный агар, pH = 7.0) на чашке Петри, одно-
временно образцы почвы добавляли к жидкой
среде BG11 в 96-луночном культуральном план-
шете. Далее культуры были доведены до альголо-
гически чистых с помощью многократного пере-
сева. Культивирование штаммов проводили в
климатостате KC-200, (Смоленское СКТБ СПУ,
Россия) при стандартных условиях (температура
+23–25°С, свет 60–75 μмоль фотонов м–2 с–1, фо-
топериод 12 ч.).

Морфологический анализ. Морфологию и жиз-
ненные циклы штаммов эустигматофитовых изу-
чали методами световой микроскопии (светлое
поле и интерференционный контраст) с помо-
щью микроскопов Leica DM750 и Carl Zeiss Axio
Scope A1 (Германия). Результаты наблюдений до-
кументированы рабочими рисунками и фотогра-
фиями, снятыми с помощью цветной цифровой
камеры Carl Zeiss MRc 5 (Германия), морфологи-
ческие характеристики приведены в табл. 1. Сро-
ки наблюдения составляли от 2 недель до
6 месяцев. При морфологической идентифика-
ции штаммов учитывали тип организации талло-
ма; форму и размеры клеток; наличие и толщину
слизистых оболочек; количество и тип хлоропла-
стов; наличие пиреноида и структуру крахмаль-
ной обкладки; способы размножения, присут-
ствие гигантских клеток и шиповидных выро-
стов. Для оценки размеров вегетативных клеток
проводили 100 измерений для каждого штамма,
для автоспор – 20. Расчеты минимального, мак-
симального, среднего значения и стандартного
отклонения выполняли в ПО Видеозавр (Россия).
Каждый штамм был предварительно идентифи-
цирован на основе данных морфологии.

Экстракция ДНК, амплификация, секвенирова-
ние. Далее идентификация морфовидов подтвер-
ждалась с помощью молекулярно-генетических
методов. Суммарную ДНК выделяли с помощью
набора DNeasy Plant Mini Kit (Qiagen, США), сле-
дуя протоколу производителя. Для амплифика-
ции использовали готовую смесь для ПЦР Screen
Mix-HS (Евроген, Россия). Праймеры и условия
для амплификации выбранных маркеров указаны
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в табл. 2. Детекцию целевых ПЦР-продуктов про-
водили электрофоретически в 1%-ном агарозном
геле. Для дальнейшей очистки ампликонов из ге-
ля применяли набор Cleanup Mini (Евроген, Рос-
сия). Секвенирование нуклеотидных последова-
тельностей осуществляли на базе ЗАО “Синтол”
(Россия).

Молекулярно-генетический анализ. Для фило-
генетического анализа штаммов был выполнен
поиск гомологии нуклеотидных последователь-
ностей по алгоритму BLAST в GenBank, составле-
ны наборы из собственных и депонированных в
GenBank последовательностей (табл. 3). Назва-
ния штаммов, нуклеотидные последовательности
которых были использованы в этом исследова-
нии, приведены в соответствии с их названиями в
генетической базе данных. Всего в анализ вошло
86 последовательностей гена 18S рРНК длиной
1781 п.н. и 18 последовательностей спейсера ITS2
длиной 397 п.н. В программе BioEdit по алгорит-
му ClustalW было выполнено множественное вы-
равнивание. Для выбора модели нуклеотидных

замен использовали программу jModelTest. Ре-
конструкцию филогенетических взаимосвязей
осуществляли методом максимального правдопо-
добия (ML) в программе PhyML. Статистическая
поддержка топологии дерева была оценена с по-
мощью бутстрэп-анализа (1000 повторностей) и
указана в узлах ветвей в виде процентов (рис. 2).
Генетические различия между нуклеотидными
последовательностями гомологичных генов оха-
рактеризовали с помощью генетических дистан-
ций. Мерой генетических различий являлся про-
цент несовпадений нуклеотидов при попарном
сравнении выровненных последовательностей,
вычисление которого проводили в программе
MEGA 5.0. Филогенетические деревья визуализиро-
вали с помощью программы FigTree v1.3.1. Границы
вариабельных участков V4-V5 и V8-V9 гена 18S рРНК
были обнаружены автоматическим поиском при вы-
равнивании последовательностей и праймеров
v4_Reuk454FWDI (CCAGCASCYGCGGTAATTCC)
и v4-v5_1132r (CCGTCAATTHCTTYAART), V8_V8f
(ATAACAGGTCTGTGATGCCCT) и V9_1510r

Таблица 1. Морфологическая характеристика штаммов ACSSI
Table 1. Morphological features of ACSSI strains

Примечание. Для зрелых клеток указаны минимальные и максимальные значения диаметра, в скобках – среднее значение ±
стандартное отклонение, для автоспор указаны минимальные и максимальные значения длины и ширины, в скобках – сред-
нее значение ± стандартное отклонение.
Note. For mature cells, the minimum and maximum diameters are specified, with the mean ± standard deviation in parentheses. For
autospores, the minimum and maximum values of length and width are specified, with the mean ± standard deviation in parentheses.

Штамм
Strain

Диаметр вегетатив-
ных клеток, мкм

Diameter of vegeta-
tive cells, μm

Наличие гиган-
тских клеток

Presence of
giant cells

Наличие шипо-
видных выростов

Presence of cell 
wall projections

Размеры автоспор, мкм
Autospore size, μm

Количество 
автоспор

Number of 
autospores

V. magna 
ACSSI 012

8.4–11.9 (10.0 ± 0.87) До 32 мкм
Up to 32 μm

Не наблюдали
Not observed

8.1–11.6 × 5.6–8.2
(9.8 ± 0.87 × 6.9 ± 0.75)

2–4

V. magna 
ACSSI 013

7.1–13.7 (10.1 ± 1.42) Не наблюдали
Not observed

5.7–11.1 × 3.9–8.2
(9.1 ± 1.23 × 6.4 ± 1.08)

V. magna 
ACSSI 026

7.9–15.1 (10.7 ± 1.51) 6.0–11.5 × 5.1–10.1
(9.0 ± 1.60 × 7.3 ± 1.40)

2

V. magna 
ACSSI 081

6.9–13.4 (9.6 ± 1.21) До 24 мкм
Up to 24 μm

4.9–8.1 × 3.8–5.8
(6.4 ± 0.68 × 5.0 ± 0.54)

2–6

Таблица 2. Праймеры и условия амплификации эустигматофитовых водорослей
Table 2. Primers and amplification conditions for eustigmatophyte algae

Локус
Locus

Праймер
Primer

Последовательность (5'–3')
Sequence

Условия амплификации
Amplification conditions

Ссылка
Reference

18S рРНК
18S rRNA 

18S F AACCTGGTTGATCCTGCCAGT 95°C – 5 min; 95°C – 1 min, 
55°C – 1 min, 72°C – 2 min,
25 cycles; 72°C – 5 min

Katana et al., 2001
Fawley et al., 2014Eustig R1 GTTATAAACTCGTTGAACGCA

ITS2 ITS-F-Visch GCGCCGTTGGCTTCTAGCC 94°C – 3 min; 94°C – 1 min, 
53°C – 1 min, 72°C – 2 min,
35 cycles; 72°C – 10 min

Procházková, 2012
ITS4-Eustig TCCTCCGCTTAGTTATATGC
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(CCTTCYGCAGGTTCACCTAC), соответственно
(Bradley et al., 2016).

В качестве инструмента разделения видов был
использован подход, предложенный A. Coleman
(2000, 2009), которая показала, что наличие хотя
бы одной компенсаторной замены (compensatory
base change, CBC) в консервативных регионах
ITS2 (10 пар нуклеотидов для II шпильки и 18 пар –
для III шпильки) у двух водорослей коррелирует с
их полной половой несовместимостью. Напро-
тив, замены в менее консервативных регионах (I
и IV шпильки), а также полукомпенсаторные за-
мены (hCBC) в консервативных регионах не бы-
ли связаны со способностью скрещиваться. На
основе мета-анализа большого числа данных
Müller с соавт. (2007) установили, что наличие да-
же одной CBC в 93% исследованных случаев ука-
зывает на принадлежность организмов к разным
видам. Для анализа вторичной структуры ITS2
была выполнена аннотация спейсера в ITS2-Da-
taBase (http://its2.bioapps.biozentrum.uni-wuerz-
burg.de), его фолдинг с помощью RNAfold web
server (http://rna.tbi.univie.ac.at/cgi-bin/RNAWeb-
Suite/RNAfold.cgi), визуализация посредством
программы PseudoViewer3 (Byun, Han, 2009), вы-
равнивание ITS2 с учетом вторичной структуры и
поиск CBC осуществляли в программе 4SALE.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Морфологический анализ. Наблюдения за

штаммами ACSSI 012, 013, 026 и 081 показали их
морфологическое сходство с V. magna (≡ E. mag-
nus): шаровидные одиночные клетки в среднем
9.6–10.7 мкм в диаметре, для штаммов ACSSI 012
и 081 отмечено присутствие “гигантских” клеток
с максимальным диаметром – 32 и 24 мкм, соот-
ветственно. Клеточная оболочка гладкая, не-
скульптурированная, шиповидных выростов не
наблюдали. Хлоропласт пристенный, лопастной
с 1 полиэдрическим пиреноидом и большой крас-
ной глобулой (рис. 1). Размножение преимуще-
ственно 2–4 (ACSSI 012, ACSSI 013), 2 (ACSSI 013)
или 2–6 (ACSSI 081) автоспорами. Автоспоры эл-
липсоидной и широкоовальной формы, самые
крупные – у штаммов ACSSI 012 и 026, самые
мелкие – у штамма ACSSI 081 (табл. 1). Половой
процесс и зооспоры не наблюдали.

Молекулярно-генетический анализ. Проведен-
ный 18S рРНК-анализ подтвердил принадлеж-
ность штаммов ACSSI к роду Vischeria со 100%-
ной статистической поддержкой (рис. 2). Сест-
ринскими являются род Chlorobotrys и Characiop-
sis-подобный род, представители которого при-
надлежат эустигматофитовым, а не желто-зеле-
ным водорослям. На филогенетическом дереве
некультивируемые клоны эустигматофитовых
водорослей образуют несколько независимых
филогенетических линий, которые, возможно, в

будущем будут описаны как новые самостоятель-
ные роды. Основным местообитанием проанали-
зированных штаммов являются пресноводные
пруды и озера. Изоляты двух родов (Nannochloro-
psis и Microchloropsis) были выделены в основном
из лагун и открытого моря. Все штаммы рода
Vischeria были изолированы из почв, исключение
составляют некультивируемые клоны WS072.033
и WS071.070 из Южно-Китайского моря (табл. 3).

Кластеризация внутри рода Vischeria характе-
ризовалась низкими бутстрэп-значениями, что
свидетельствует о недостаточном филогенетиче-
ском сигнале гена, кодирующего 18S рРНК, на
видовом уровне. Анализ вариабельных регионов
V4-V5 и V8-V9, которые широко используются в
качестве ДНК-баркодов при идентификации со-
обществ эукариотических организмов, показал
наличие только двух замен у V. stellata (Chodat)
Pascher SAG 887-2 и штаммов ACSSI, соответ-
ственно. Таким образом, данная работа под-
твердила и дополнила вывод о том, что для эу-
стигматофитовых водорослей ген 18S рРНК
можно использовать для выделения высоких
таксономических рангов (Fawley et al., 2014), на-
пример, порядков. Однако, ни целый ген, ни его
вариабельные области V4-V5 и V8-V9 не подходят
для разграничения видов, в том числе в метаге-
номных исследованиях. Поэтому для уточнения
филогенетического статуса штаммов ACSSI был
проанализирован более изменчивый молекуляр-
но-генетический маркер – ITS2 (рис. 3). По дан-
ным ITS2-филогении все четыре изученных
штамма ACSSI вошли в одну группу с аутентич-
ным штаммом Eustigmatos magna SAG 2554 со ста-
тистической поддержкой 64%. Внутри данной
группы штаммы ACSSI 012, 013 и 081 образовали
первую подгруппу, штамм ACSSI 026 и SAG 2554 –
вторую (рис. 3). Высокими поддержками характе-
ризовались клада “V. punctata + V. helvetica” и “V.
stellata” – 93 и 100% соответственно. Следует от-
метить, что часть штаммов, по морфологии иден-
тифицированные как V. magna (≡ E. magnus), на
дереве ITS2 образовывали самостоятельные фи-
логенетические линии, не группируясь с аутен-
тичным штаммом SAG 2554, и, следовательно,
могут быть отдельными криптическими таксона-
ми. Аналогично штамм CCAP 860/7б, идентифи-
цированный как V. vischeri (≡ E. vischeri), не объ-
единился с аутентичным штаммом SAG 860-1.
Применение более вариабельного маркера ITS2
привело к снижению доли консервативных участ-
ков с 78% до 35% по сравнению с маркером 18S
рРНК.

Тем не менее использование первичной струк-
туры ITS2 не позволило разрешить филогению
рода Vischeria. Поэтому далее мы изучили вторич-
ную структуру ITS2 штаммов ACSSI и сравнили
ее со всеми доступными аутентичными штамма-
ми видов рода Vischeria. Длина спейсера состави-
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Рис. 1. Строение клеток штаммов Vischeria magna.
а – вегетативные клетки ACSSI 012, b – гигантские зрелые клетки ACSSI 012, с – вегетативные клетки ACSSI 013, d –
вегетативные клетки ACSSI 026, e – вегетативные клетки ACSSI 081,  f – гигантские зрелые клетки ACSSI 081. Шкала:
10 мкм.
Fig. 1. Cell structure of Vischeria magna strains.
a – vegetative cells ACSSI 012, b – giant mature cells ACSSI 012, c – vegetative cells ACSSI 013, d – vegetative cells ACSSI 026,
e – vegetative cells ACSSI 081,  f – giant mature cells ACSSI 081. Scale: 10 μm.

(a) (b)

(c) (d)

(e) (f)
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Рис. 2. Укорененное филогенетическое дерево эустигматофитовых водорослей, построенное методом максимального
правдоподобия (ML), на основе последовательностей гена 18S рРНК.

В качестве статистической поддержки узлов дерева указаны бутстреп-значения ML; значения <70% не показаны. Модель
нуклеотидных замен: GTR + I + G. Жирным шрифтом выделены штаммы ACSSI, * отмечены аутентичные штаммы.

Fig. 2. Rooted phylogenetic tree of eustigmatophyte algae constructed by the maximum likelihood (ML) method, based on the
18S rRNA gene (1781 bp).

ML bootstrap values are specified as statistical support for tree nodes; values < 70% are not shown. Nucleotide Substitution Mod-
el: GTR + I + G. ACSSI strains are highlighted in bold, authentic strains are marked with asterisk (*).
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Рис. 3. Укорененное филогенетическое дерево эустигматофитовых водорослей рода Vischeria, построенное методом
максимального правдоподобия (ML), на основе анализа первичной структуры ITS2.

В качестве статистической поддержки узлов дерева указаны бутстреп-значения ML; значения <70% не показаны. Мо-
дель нуклеотидных замен: SYM. Жирным шрифтом выделены штаммы ACSSI, * отмечены аутентичные штаммы.

Fig. 3. Rooted phylogenetic tree of the genus Vischeria constructed by the maximum likelihood (ML) method, based on the anal-
ysis of the primary structure of ITS2 (397 bp).

ML bootstrap values are specified as statistical support for tree nodes; values <70% are not shown. Nucleotide Substitution Mod-
el: SYM. ACSSI strains are highlighted in bold, authentic strains are marked with asterisk (*).
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ла 255 п.н., третья шпилька была самая длинная и

разветвленная (рис. 5), что было показано для

всех штаммов рода Vischeria. Во второй шпильке

присутствовал U-U мисматч, на верхушке тре-

тьей шпильки – консервативный мотив GGUC-
GG (рис. 4, 5). При сравнении вторичных струк-

Рис. 4. Сравнение вторичной структуры шпилек I, II, IV ITS2 штаммов ACSSI и аутентичных штаммов рода Vischeria.
Fig. 4. Comparison of the ITS2 secondary structure of helices I, II, IV for ACSSI strains and authentic strains of the
genus Vischeria.
a – ACSSI 013, b – ACSSI 026, c – ACSSI 081, d – Vischeria calaminaris, e – V. helvetica, f – V. magna, g – V. polyphem, h –
V. punctata, i – V. stellata, j – V. vischeri.
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тур ITS2 четырех штаммов ACSSI с аутентичными

штаммами видов V. calaminaris (Trzcinska et Paw-

lik-Skowronska) Kryvenda, Rybalka, Wolf et Friedl

CCALA 1014, V. helvetica (Vischer et Pascher) Hib-

berd UTEX 49, V. magna SAG 2554, V. polyphem
(Pitschmann) Kryvenda, Rybalka, Wolf et Friedl SAG

38.84, V. punctata Vischer SAG 887-1, V. stellata SAG

887-2, V. vischeri (Hibberd) Kryvenda, Rybalka, Wolf

et Friedl SAG 860-1 не было обнаружено ни одной

CBC ни между исследуемыми штаммами ACSSI,

ни между штаммами из других коллекций. Тем не

менее была найдена одна CBC во второй шпильке

Рис. 5. Сравнение вторичной структуры шпилек III ITS2 штаммов ACSSI и аутентичных штаммов рода Vischeria.
Fig. 5. Comparison of the ITS2 secondary structure of helix III for ACSSI strains and authentic strains of the genus Vischeria.
a – ACSSI 013, b – ACSSI 026, c – ACSSI 081, d – Vischeria calaminaris, e – V. helvetica, f – V. magna, g – V. polyphem, h –
V. punctata, i – V. stellata, j – V. vischeri.
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ITS2 при сравнении штаммов ACSSI с неаутен-
тичным штаммом E. magnus SAG 2506 и одна CBC
в четвертой шпильке ITS2 при сравнении с
E. magnus SAG 36.89. Данные замены не учитыва-
ются при разделении видов. Таким образом,
CBC-подход не позволяет разделить описанные
виды рода Vischeria: V. magna, V. calaminaris, V. stel-
lata, V. helvetica, V. punctata, V. vischeri и V. polyphem.
Несмотря на отсутствие CBC, необходимо отме-
тить другие различия, которые были обнаружены
во всех четырех шпильках ITS2 (рис. 4, 5). Штамм
ACSSI 026 и аутентичный штамм V. magna SAG
2554 отличались от других штаммов одной заме-
ной С → U на вершине I шпильки ITS2 (рис. 4b,
f). Штамм V. stellata SAG 887-2 отличался от
остальных видов рода одной заменой С → U на
неспаренной вершине I шпильки ITS2 (рис. 4i).
Во II шпильке ITS2 штаммов V. punctata SAG 887-1 и
V. stellata SAG 887-2 были обнаружены по одной
hCBC (рис. 4h, i), а для штамма V. vischeri SAG
860-1 был характерен распаренный участок
UUGCA, а не CUGCA как у остальных штаммов
(рис. 4j). Кроме трех hCBC и мутаций неспарен-
ных участков основания и верхушки III шпильки,
были обнаружены вставки в коротком стебле раз-
ветвленной III шпильки GC у V. helvetica UTEX 49
(рис. 5e) и V. punctata SAG 887-1 (рис. 5 h), а также
в длинном стебле разветвленной III шпильки СC
у V. calaminaris CCALA 1014 (рис. 5 d) и V. stellata
(рис. 5i), а также UC у V. vischeri SAG 860-1
(рис. 5j). Шпилька IV была наиболее вариабель-
ной и имела одинаковую hCBC у штаммов ACSSI
и V. magna SAG 2554 A-U (рис. 4a, b, c, f), U-U
мисматч у V. helvetica UTEX 49 (рис. 4e) и V. punc-
tata SAG 887-1 (рис. 4h), а также мутации на вер-
хушке шпильки. Однако наличие нескольких па-
ралогичных последовательностей ITS2 в пределах
одного штамма (Kryvenda et al., 2018) затрудняет
использование этого маркера для надежного раз-
граничения видов рода Vischeria.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенный молекулярно-генетический
анализ подтвердил, что все четыре изученных
штамма ACSSI являются представителями рода
Vischeria. Несмотря на то, что по морфотипу они
были близки к V. magna, только ACSSI 026 с высо-
кой статистической поддержкой кластеризовался
с аутентичным штаммом SAG 2554. Систематика
рода представляется проблемной из-за низкого
разрешения ветвей на филогенетическом дереве
18S рРНК и ITS2. Используемые для других групп
водорослей вариабельные регионы V4-V5 и V8-V9
гена 18S рРНК оказались неинформативны для
видовой идентификации внутри рода. CBC-под-
ход, основанный на разделении близкородствен-
ных видов при наличии хотя бы одной CBC в кон-
сервативных регионах ITS2, также не имел успе-

ха. Другие обнаруженные различия во вторичной
структуре ITS2 могут быть непоказательны вслед-
ствие внутригеномной вариации последователь-
ностей ITS2 внутри одного штамма. Вероятно,
увеличение объема выборки эустигматофитовых
водорослей, использование пластидных генов, в
частности rbcL, или глубокого секвенирования
всего пластидного генома (Amaral et al., 2020),
изучение ультраструктурных, физиологических,
биохимических характеристик позволит надежно
разделить виды рода Vischeria.
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MORPHOLOGICAL AND MOLECULAR GENETIC ANALYSIS 
OF GENUS VISCHERIA (EUSTIGMATACEAE, OCHROPHYTA)
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Morphological and molecular genetic analysis of four strains of soil eustigmatophyte algae isolated from grey
forest soils of Moscow and Tula regions of Russia and kept in the Algal Collection of Soil Science Institute
(ACSSI) was carried out. According to the 18S rRNA and ITS2 phylogeny data, the studied strains are the
members of the Vischeria genus. They are morphologically close to V. magna; however, only one ACSSI 026
strain with high statistical support clustered with the authentic SAG 2554 strain. The other strains formed a
separate independent group. The paper shows that the taxonomy of the genus seems to be problematic due to
the unresolved phylogenetic tree of 18S rRNA and ITS2, the lack of information content of the variable re-
gions V4-V5 and V8-V9 of the 18S rRNA gene and the failure of the CBC approach based on the separation
of closely related species in the presence of at least one CBC in the conservative regions of the secondary
structure of ITS2. It is assumed that an increase in the number of strains of eustigmatophyte algae isolated
from various biotopes, the use of plastid genes or deep sequencing of the whole plastid genome, the study of
ultrastructural, physiological, and biochemical characteristics will make it possible to develop the concept of
a species in eustigmatophyte algae in general and in the genus Vischeria in particular.

Key words: eustigmatophyte algae, light microscopy, phylogeny, 18S rRNA, ITS2, CBC approach
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Представлены сведения о разнообразии стоматоцист золотистых водорослей степной зоны Южно-
го Урала. Выявлены 14 морфотипов стоматоцист, 4 из которых впервые зарегистрированы на тер-
ритории России. Два морфотипа описаны как новые для науки. Для всех обнаруженных стомато-
цист приведены морфологические описания, микрофотографии (СЭМ) и данные о географической
локализации. Высокое разнообразие стоматоцист золотистых водорослей свидетельствует о значи-
тельном их развитии в водоемах степной зоны Южного Урала, что определяет актуальность и пер-
спективность дальнейших исследований.
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Способность к формированию эндогенных
стоматоцист, представляющих собой покоящую-
ся стадию жизненного цикла и обеспечивающих
выживание в неблагоприятных условиях, – ха-
рактерная особенность хризофитовых водорос-
лей (Chrysophyceae). Исследование стоматоцист
Chrysophyceae является важным направлением в
изучении биоразнообразия данной группы авто-
трофных протистов, их экологии и ареала (Volos-
hko, 2016). Кроме того, благодаря своему кремне-
вому составу и способности длительно сохра-
няться в донных отложениях, стоматоцисты
также являются качественными палеоэкологиче-
скими индикаторами, на основе которых осу-
ществляется реконструкция трофических, кли-
матических и гидрохимических условий окружа-
ющей среды (Pang, Wang, 2013; Bai et al., 2018). На
сегодняшний день изучение стоматоцист прово-
дится по всему миру (Facher, Schmidt, 1996; Brown
et al., 1997; Pla, 2001; Betts-Piper et al., 2004;
Cabała, Piątek, 2004; Soróczki˗Pintér et al., 2014;
Pang, Wang, 2014, 2016). На территории России
подобные исследования охватывают северо-за-
падную часть страны (Ленинградская и Вологод-
ская области) (Voloshko, 2016, Kapustin et al., 2016;
Shadrina, 2019; Shadrina, Safronova, 2020), Припо-
лярный, Средний и Южный Урал (Snitko et al.,
2016, 2018, 2019; Kapustin et al., 2019), Восточную

Сибирь (Gilbert et al., 1997; Firsova et al., 2017,
2018), юг и юго-восток Западной Сибири (Mitro-
fanova, 2018; Bazhenova, Igoshkina, 2020; Bazheno-
va, 2021). В этой работе мы приводим новые дан-
ные о морфологическом разнообразии стомато-
цист степной зоны Южного Урала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для исследования послужили

пробы воды, обрастания камней и смывы пери-
фитона с поверхности высших водных растений
озера Журманколь (50°58'45.3"N 61°09'08.1"E), со-
бранные в мае 2020 г. Озерная котловина Жур-
манколь расположена на территории заповедного
участка “Ащисайская степь” Государственного
природного заповедника “Оренбургский” (во-
сточная часть Оренбургской области, Южный
Урал). Участок “Ащисайская степь” без крупных
изменений сохранился с неогена (Chibilyov, 2014).
Климат Ащисайской степи отличается резкой
континентальностью и сухостью. Максимальные
температуры в летний период достигают …+38°С,
минимальные в зимний …–35°С. Озеро Журман-
коль является самым крупным водоемом (550 м ×
× 700 м) участка “Ащисайская степь”, занимаю-
щим котловину суффозионно-тектонического
происхождения. Вода озера относится к гидро-

СООБЩЕНИЯ
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карбонатному классу, кальциево-натриевой
группы, пресная, жесткость воды около
2.1 мг экв/л. Наполнение озера происходит талы-
ми водами, подпитки грунтовыми водами нет.
Чистоводье в летнюю межень занимает менее
1/4 площади. Преобладающие глубины 0.7–1.0 м
(Chibilyov, 2014). Озеро почти полностью зараста-
ет Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud. Водоем
является местом гнездования водоплавающих
птиц, а также используется для водопоя кабана-
ми.

Изучение морфологии стоматоцист проводи-
ли с использованием сканирующей электронной
микроскопии (СЭМ) на микроскопе Tescan Mira3
в Центре выявления и поддержки одаренных
детей “Гагарин” (Оренбург). Для этого аликвоту
исследуемого образца, предварительно сконцен-
трированного седиментационным методом, отмы-
вали от фиксатора (40%-ный раствор формальде-
гида) дистиллированной водой путем трехкратно-
го центрифугирования (при 3000 об/мин,
5 мин) с помощью центрифуги Microspin 12, на-
носили на обезжиренные покровные стекла и вы-
сушивали при комнатной температуре. Далее по-
кровные стекла с высушенными образцами кре-
пили двусторонним углеродным скотчем к
столикам СЭМ и напыляли золотом с использо-
ванием ионно-плазменной напылительной уста-
новки Quorum Q150R S plus.

Стоматоцисты идентифицировали на основе
атласов (Duff et al., 1995; Wilkinson et al., 2001;
Firsova, Likhoshway, 2006; Bazhenova, 2021) и ста-
тей (Zeeb, Smol, 1993; Facher, Schmidt, 1996;
Brown et al., 1997; Cabała, Piątek, 2004; Piątek,
Piątek, 2008; Wołowski et al., 2011; Pang, Wang,
2013, 2014, 2016). Новые морфотипы описаны в
соответствии с правилами международной рабо-
чей группы ISWG (International Statospore Working
Group) (Cronberg, Sandgren, 1986).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенных исследований в оз.
Журманколь (Государственный природный запо-
ведник “Оренбургский”, Оренбургская область)
выявлено 14 морфотипов стоматоцист, их описа-
ния приведены ниже:

I. Неорнаментированные стоматоцисты
Стоматоциста 120, Duff et Smol in Duff et al.,

1992 emend. Zeeb et Smol, 1993. Рис. 1, 1
Видовая принадлежность: может быть проду-

цирована несколькими видами Chrysophyceae, в
том числе Chrysosphaerella longispina Lauterborn
(Duff et al., 1995).

Описание: cтоматоциста гладкая, сфериче-
ская, диам. 7.1 мкм. Пора вдавленная, внутрен-
ний диам. поры 0.4 мкм, внешний 1.2 мкм.

Данный морфотип имеет сходство со стомато-
цистой 29 Duff et Smol, 1989 emend. Zeeb et Smol,
1993 и стоматоцистой 42 Duff et Smol, 1989, отли-
чаясь от последних размерами: ≤5.9 мкм и
≥9.0 мкм, соответственно (Duff et al., 1995).

Распространение: широко распространенный
морфотип, обнаружен в образцах мха о. Южная
Георгия (Van de Vijver, Beyens, 1997), в водоемах
Канады, США, Гренландии (Duff et al., 1995),
западного побережья архипелага Шпицберген
(Betts-Piper et al., 2004), испанской части Пире-
неев (Pla, 2001), Польши (Cabała, Piątek, 2004),
Китая (Bai et al., 2018). На территории России сто-
матоциста 120 отмечена на северо-востоке Сиби-
ри в торфяниках бассейна р. Лены (Gilbert et al.,
1997), р. Омь и водоеме природного парка “Пти-
чья гавань”, Омская область (Bazhenova, 2021; Ba-
zhenova, Kapustin, 2021).

Стоматоциста 181, Brown et Smol, 1994 emend.
Taylor et Smol, 1997. Рис. 1, 2

Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: cтоматоциста сферическая, диам.

6.1 мкм, с гладкой поверхностью. Воротничок
выс. 0.7 мкм, конический, широкий (базальный
диам. 2.8 мкм), с неровным внешним краем и за-
кругленным апексом. Пора (диам. 0.5 мкм) окру-
жена плоским аннулусом.

Распространение: стоматоциста 181 имеет ши-
рокое распространение, она отмечена в Канаде,
США, Гренландии, Аляске (Zeeb et al., 1996;
Wilkinson et al., 2001), архипелаге Шпицберген
(Betts-Piper et al., 2004), Польше (Piątek, 2007),
Китае (Pang, Wang, 2016; Bai et al., 2018). На терри-
тории России выявлена на северо-востоке Сиби-
ри в торфяниках бассейна р. Лены (Gilbert et al.,
1997), в устье р. Кичера, Бурятия (Firsova et al.,
2018), грунте на северо-западе Финского залива
Балтийского моря, г. Сестрорецк, парк “Дубки”
(Shadrina, 2019), в водоеме природного парка
“Птичья гавань”, Омская область (Bazhenova,
2021).

Стоматоциста 127, Duff et Smol in Duff et al.,
1992. Рис. 1, 3

Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: cтоматоциста сферическая, диам.

12.0 мкм, поверхность гладкая. Воротничок ци-
линдрический, диам. 2.8 мкм, выс. 0.56 мкм, с
утолщенным, округлым, неровным апексом. По-
ра (диам. 0.5–0.7 мкм) окружена плоским аннулу-
сом диам. 0.4–0.7 мкм. Соотношение диам. во-
ротничка к диам. цисты составляет 0.23.

Примечание: данный морфотип имеет сход-
ство со стоматоцистой 52, Duff et Smol, 1991
emend. Duff et al., 1995, стоматоцистой 234 Duff et
al., 1995 и стоматоцистой 197, Duff et Smol, 1994,
отличаясь от них размерами: <5.0 мкм, 5.0–
9.9 мкм и >15.0 мкм, соответственно. Выявлен-
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ный нами морфотип по форме апекса отличается
от первоописания (Duff et al., 1995), но аналоги-
чен стоматоцисте 127, Duff et Smol in Duff et al.,
1992, приведенной в работе J. Piątek (Piątek, 2017).

Распространение: стоматоциста 127 отмечена
в Канаде и США (Duff et al., 1995), Центральной
Европе (Facher, Schmidt, 1996), испанской части
Пиренеев (Pla, 2001), Китае (Pang, Wang, 2014),
Африке (Piątek, 2017), на архипелаге Шпицберген
(Betts-Piper et al., 2004). На территории России за-
регистрирована в торфяниках бассейна р. Лены
(Gilbert et al., 1997), Богучанском водохранилище
(Firsova et al., 2019), р. Омь, водоеме природного

парка “Птичья гавань” Омской области (Bazhe-
nova, 2021).

Стоматоциста 135, Duff et Smol in Duff et al.,
1992. Рис. 1, 4–6

Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: стоматоциста от овальной, слегка

яйцевидной до почти сферической формы, раз-
мером 7.7–9.9 мкм × 8.7–10.1 мкм, поверхность
гладкая или микротекстурированная. Отличается
сложным строением воротничка. Пору окружает
первичный конический воротничок (диам. 1.45 мкм,
выс. 0.78 мкм). Вторичный воротничок (выс. 0.8–
1.1 мкм) имеет выступ, загнутый внутрь и нависа-

Рис. 1. Стоматоцисты (СЭМ). 1 – стоматоциста 120, Duff et Smol in Duff et al., 1992 emend. Zeeb et Smol, 1993; 2 – сто-
матоциста 181, Brown et Smol, 1994 emend. Taylor et Smol, 1997; 3 – стоматоциста 127, Duff et Smol in Duff et al., 1992; 4–
6 – стоматоциста 135, Duff et Smol in Duff et al., 1992; 7 – стоматоциста 47, Pang et Wang, 2014; 8 – стоматоциста 17, Pang
et Wang, 2013; 9 – стоматоциста 42, Facher et Schmidt, 1996. Масштабная линейка: 2 мкм.
Fig. 1. Stomatocysts (SEM). 1 – stomatocyst 120, Duff et Smol in Duff et al., 1992 emend. Zeeb et Smol, 1993; 2 – stomatocyst
181, Brown et Smol, 1994 emend. Taylor et Smol, 1997; 3 – stomatocyst 127, Duff et Smol in Duff et al., 1992; 4–6 – stomatocyst
135, Duff et Smol in Duff et al., 1992; 7 – stomatocyst 47, Pang et Wang, 2014; 8 – stomatocyst 17, Pang et Wang, 2013; 9 – sto-
matocyst 42, Facher et Schmidt, 1996. Scale bar: 2 μm.
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ющий над порой. Третичный воротничок широ-
кий (диам. 5.7–6.1 мкм, выс. 0.93–0.96 мкм), с
ровным или волнистым краем, отделен от вто-
ричного воротничка плоским интераннулусом.

Распространение: один из самых распростра-
ненных морфотипов, обнаруженный практиче-
ски повсеместно: США, Канада, Аргентина, Да-
ния, Испания, Италия, Румыния, Польша, Укра-
ина, Китай, архипелаг Кергелен (Zeeb, Smol,
1993; Duff et al., 1995; Brown et al., 1997; Piątek,
Piątek, 2008; Wołowski et al., 2011; Kapustin, 2013;
Pang, Wang, 2014; Soróczki˗Pintér et al., 2014; Bai et
al., 2018). В России зарегистрирован на северо-во-
стоке Сибири в торфяниках бассейна р. Лены
(Gilbert et al., 1997), в устье Ангаро-Кичерской
дельты оз. Байкал (Firsova et al., 2018) и водоемах
Омского Прииртышья (Bazhenova, 2021).

Стоматоциста 47, Pang et Wang, 2014. Рис. 1, 7
Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: cтоматоциста овальная 10.5 мкм ×

11.6 мкм, поверхность гладкая. Воротничок ци-
линдрический, широкий (диам. 4.2 мкм, выс.
1.1 мкм).

Примечание: от первоописания (Pang, Wang,
2014) отличается незначительно меньшими раз-
мерами.

Распространение: стоматоциста 47 найдена в
Китае (Jinjianggou, осоковое болото) при темпе-
ратуре 17°С, рН = 6.3 (Pang, Wang, 2014). В России
отмечена впервые.

Стоматоциста 17, Pang et Wang, 2013. Рис. 1, 8
Видовая принадлежность: Mallomonas eoa

E. Takahashi
Описание: стоматоциста овальная 9.4 мкм ×

11.3 мкм, поверхность шероховатая. Воротничок
обратноконический, базальный диам. 3.4 мкм,
выс. 0.7 мкм. Край воротничка состоит из ряда
выростов неправильной формы, похожих на щу-
пальца.

Распространение: данный морфотип отмечен
в озере Труммен, Южно-шведское нагорье (Lake
Trummen, South Swedish Highlands) (Cronberg,
1973), а также в Китае (Pang, Wang, 2013, 2014).
В России указывается впервые.

II. Орнаментированные стоматоцисты
Стоматоциста 42, Facher et Schmidt, 1996.

Рис. 1, 9
Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: стоматоциста сферическая, диам.

7.7 мкм, поверхность орнаментирована много-
численными хаотично расположенными боро-
давчатыми выростами, расстояние между ними
варьирует от 0.2 мкм до 0.6 мкм. Пора вдавленная,
диам. 0.7 мкм, окружена низким воротничком
(диам. 1.9 мкм), по краю которого также имеются
бородавчатые выросты.

Примечание: данный морфотип имеет сход-
ство со стоматоцистами 330 Wilkinson et Smol,
1998 и 19 Pang et Wang, 2014, отличаясь от первой
отсутствием интераннулуса, окружающего пору,
а от второй – меньшими размерами.

Распространение: стоматоциста 42 отмечена в
озерах Центральной Европы (Facher, Schmidt,
1996), Китае (Pang, Wang, 2014), на территории
России зарегистрирована впервые.

Cтоматоциста 178, Duff et Smol, 1993. Рис. 2, 1
Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: стоматоциста сферическая, диам.

5.6 мкм; воротничок низкий (выс. 0.3 мкм), ци-
линдрический (апикальный диам. 1.6 мкм), по-
верхность цисты орнаментирована регулярными
гексагональными лакунами диам. 0.2–0.3 мкм.

Распространение: широко распространенный
морфотип, обнаружен в США, Канаде, Швеции
(Duff et al., 1995), испанской части Пиренеев (Pla,
2001), Польше (Cabała, Piątek, 2004), Китае (Pang,
Wang, 2014), образцах мха о. Южная Георгия (Van
de Vijver, Beyens, 1997). В России отмечен в Ла-
дожском озере (Voloshko, 2016), Дагарском устье
Ангаро-Кичерской дельты, оз. Байкал (Firsova et
al., 2018), на северо-западе Финского залива Бал-
тийского моря, г. Сестрорецк (Shadrina, 2019).

Стоматоциста 464, Firsova et Bessudova, 2018.
Рис. 2, 2

Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: стоматоциста сферическая, диам.

5.7 мкм; воротничок цилиндрический диам.
1.6 мкм, выс. 0.2 мкм. Отсутствие четкой визуали-
зации воротничка не позволяет провести полное
и корректное описание его внешней поверхно-
сти, формы апекса, а также поры. Поверхность
стоматоцисты покрыта равномерным рисунком,
сформированным из лакун (диам. 0.2 мкм), края
которых образованы тонкими гребнями со слегка
закругленными вершинами. В срединной части
цисты имеются шипы длиной до 3.4 мкм, количе-
ство которых, в соответствии с первоописанием,
может варьировать от 3 до 5 (Firsova et al., 2018).

Примечание: согласно А.Д. Фирсовой и др.
(Firsova et al., 2018), данный морфотип сходен с
cysta equatorialis (Gritten, 1977), основное различие
между ними определяется строением воротнич-
ка; также стоматоциста 464 по типу орнамента-
ции поверхности близка к стоматоцистам 11 Vo-
robyova et al., 1996 (Vorobyova et al., 1996) и 17
Cabała, 2004 (Cabała, Piątek, 2004), отличаясь от
последних наличием шипов.

Распространение: на сегодняшний день выяв-
лена только в Дагарском устье Ангаро-Кичерской
дельты, оз. Байкал, Россия (Firsova et al., 2018).

Стоматоциста 1, Игнатенко, Яценко-Степано-
ва, описана впервые. Рис. 2, 3

Видовая принадлежность: неизвестна.
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Номер изображения: 20_2
Описание: стоматоциста сферическая, 7.92 мкм в

диам., с рельефной, шероховатой поверхностью. Во-
ротничок выс. 0.3 мкм, цилиндрический (апикаль-
ный диам. 2.47 мкм) с широким апексом, орнамен-
тированный по внешней стороне близкорасполо-
женными своеобразными распорками (вмятинами).
Пора диам. 0.6 мкм, окружена вздутым аннулусом. В
нижней части стоматоцисты неравномерно распола-
гаются 7 (возможно больше) шипов.

Примечание: стоматоциста имеет сходство со
стоматоцистой 464, Firsova et Bessudova, 2018, но

отличается типом орнаментации поверхности,
количеством шипов и их расположением.

Местонахождение: озеро Журманколь, Госу-
дарственный природный заповедник “Оренбург-
ский”, Оренбургская область, при температуре
воды +19°С и рН = 6.82.

Stomatocyst 1, Ignatenko, Yatsenko-Stepanova,
nov. Fig. 2, 3

Biological affinity: unknown.

Image number: 20_2

Рис. 2. Стоматоцисты (СЭМ). 1 – стоматоциста 178, Duff et Smol, 1993; 2 – стоматоциста 464, Firsova et Bessudova, 2018;
3 – стоматоциста 1, Ignatenko, Yatsenko-Stepanova; 4 – стоматоциста 136, Duff et Smol in Duff et al., 1992 (forma A); 5 –
стоматоциста 136, Duff et Smol in Duff et al., 1992 (forma B); 6 – стоматоциста 205, Duff et Smol, 1994; 7 – стоматоциста
cf. 405, Pla, 2001; 8 – стоматоциста 2, Ignatenko, Yatsenko-Stepanova; 9 – стоматоциста 2, Ignatenko, Yatsenko-Stepanova,
увеличенный фрагмент воротничка (белая линия – первичный воротничок, черная линия – вторичный воротничок).
Масштабная линейка: 2 мкм.
Fig. 2. Stomatocysts (SEM). 1 – stomatocyst 178, Duff et Smol, 1993; 2 – stomatocyst 464, Firsova et Bessudova, 2018; 3 – sto-
matocyst 1, Ignatenko, Yatsenko-Stepanova; 4 – stomatocyst 136, Duff et Smol in Duff et al., 1992 (forma A); 5 – stomatocyst
136, Duff et Smol in Duff et al., 1992 (forma B); 6 – stomatocyst 205, Duff et Smol, 1994; 7 – stomatocyst cf. 405, Pla, 2001; 8 –
stomatocyst 2, Ignatenko, Yatsenko-Stepanova; 9 – stomatocyst 2, Ignatenko, Yatsenko-Stepanova, enlarged fragment of the col-
lar (white line – primary collar, black line – secondary collar). Scale bar: 2 μm.

1 2 3

4 5 6

7 8 9



154

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 2  2022

ИГНАТЕНКО, ЯЦЕНКО-СТЕПАНОВА

Description: this stomatocyst is spherical, diam.
7.92 μm, with a raised, rough surface. The collar is cy-
lindrical (apical diam. 2.47 μm, height 0.3 μm) with a
wide apex, ornamented on the outside by closely
spaced peculiar struts (dents). The pore, 0.6 μm in
diam., is surrounded by a swollen annulus. There are 7
(possibly more) spines are unevenly located in the
lower part of the stomatocyst.

Comments: this stomatocyst is distinguished from
stomatocyst 464, Firsova et Bessudova, 2018 on the
basis of the type of surface ornamentation, the number
of spines and their location.

Locality: Zhurmankol Lake, State Nature Reserve
“Orenburgsky”, Orenburg region, temperature 19°C,
pH = 6.82.

Стоматоциста 136, Duff et Smol in Duff et al.,
1992. Рис. 2, 4 (forma A), 2, 5 (forma B).

Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: cтоматоциста сферическая, диам.

6.5–7.9 мкм, поверхность гладкая. Пора окружена
коническим воротничком выс. 0.26–0.46 мкм, во-
круг которого расположены 4–6 выступов: forma
A имеет ряд из 4 длинных, изогнутых, уплощен-
ных, с круглыми вершинами выступов, а также
ряд выступов аналогичной формы, но меньшего
размера;  forma B характеризуется наличием длин-
ных, загнутых внутрь выступов, не имеющих
уплощенных, круглых вершин.

Распространение: стоматоциста 136 имеет ши-
рокое распространение, отмечена в США и Кана-
де (Duff et al., 1995), Китае (Pang, Wang, 2016; Bai
et al., 2018), Польше (Piątek, Piątek, 2008), Румы-
нии (Soróczki˗Pintér et al., 2014). В России зареги-
стрирована в торфяниках в бассейне р. Лены и во-
доемах Омского Прииртышья (Gilbert et al., 1997;
Bazhenova, 2021).

Стоматоциста 205, Duff et Smol, 1994. Рис. 2, 6
Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: cтоматоциста сферическая, диам.

11.8 мкм. Внутренний диам. поры 0.9–1.0 мкм,
внешний 1.8 мкм. На расстоянии 1.5–1.7 мкм от
поры в виде кольца расположены 6 выростов не-
правильной формы.

Распространение: стоматоциста 205 отмечена
в водоемах США, Аргентины, Канады, Польши
(Duff et al., 1995); в России зарегистрирована в во-
доемах Омского Прииртышья (Bazhenova, 2021).

Стоматоциста cf. 405, Pla, 2001. Рис. 2, 7
Видовая принадлежность: неизвестна.
Описание: стоматоциста сферическая, диам.

9.5 мкм, поверхность орнаментирована высоки-
ми гребнями (выс. 0.7–0.9 мкм) разной длины. От
воротничка отходят пять (возможно больше)
гребней. Часть гребней расположены в задней по-
лусфере стоматоцисты. Гребни не соединяются
друг с другом. Воротничок цилиндрический, ди-
ам. 2.0 мкм и выс. 0.7 мкм.

Примечание: данный морфотип отличается от
первоописания (Pla, 2001) большими размерами,
но соответствует описанию стоматоцисты cf. 405,
Pla, 2001, приведенному в работе K. Wołowski et al.
(Wołowski et al., 2011). Стоматоциста cf. 405 имеет
сходство со стоматоцистой 295, Gilbert, Zeeb et
Smol, однако у последней гребни соединяются
друг с другом, формируя нерегулярный ретику-
лум, и непосредственно от вершины воротника
отходят до трех гребней (Gilbert et al., 1997).

Распространение: отмечена в испанской части
Пиренеев (Pla, 2001) и США (Wołowski et al.,
2011). На территории России зарегистрирована
впервые.

Стоматоциста 2, Игнатенко, Яценко-Степано-
ва, описана впервые. Рис. 2, 8, 9

Видовая принадлежность: неизвестна.
Номер изображения: 19
Описание: стоматоциста овальная, 7.3 мкм ×

8.0 мкм. Воротничок двойной. Первичный ворот-
ничок конический с апикальным диам. 1.1 мкм,
выс. 0.5 мкм. Вторичный цилиндрический, выс.
1.3–1.6 мкм с лопастнорассеченным и несколько
вывернутым апексом. Базальный диам. вторич-
ного воротничка составляет 2.9 мкм. Пора не на-
блюдалась. Поверхность стоматоцисты орнамен-
тирована гребнями, высота которых варьирует от
0.2 мкм до 0.5 мкм.

Примечание: данная стоматоциста не имеет
сходства с ранее опубликованными морфотипа-
ми.

Местонахождение: озеро Журманколь, Госу-
дарственный природный заповедник “Оренбург-
ский”, Оренбургская область, при температуре
воды +19° С и рН = 6.82.

Stomatocyst 2, Ignatenko, Yatsenko-Stepanova,
nov. Fig. 2, 8, 9

Biological affinity: unknown.
Image number: 19
Description: this stomatocyst is oval, 7.3 μm × 8.0 μm.

The collar is double. The primary collar is conical with
apical diam. 1.1 μm. The secondary collar is cylindri-
cal, with a height of 1.3–1.6 μm with a lobed-dissected
and slightly inverted apex. The basal diam. of the sec-
ondary collar is 2.9 μm. The pore was not observed.
The surface of the stomatocyst is ornamented with
ridges, the height of which varies from 0.2 μm to
0.5 μm.

Comments: this stomatocyst has no similarity with
previously published morphotypes.

Locality: Zhurmankol Lake, State Nature Reserve
“Orenburgsky”, Orenburg region, temperature 19°C,
pH = 6.82.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, нами обнаружено 14 морфоти-

пов стоматоцист Chrysophyceae (6 – из группы не-
орнаментированных и 8 – обладающие орнамен-
тированной поверхностью). Для 12 стоматоцист
определен номер морфотипа, из них две соответ-
ствовали стоматоцистам конкретных таксонов:
стоматоциста 120, Duff et Smol in Duff et al., 1992
emend. Zeeb et Smol, 1993 – Chrysosphaerella
longispina; стоматоциста 17, Pang et Wang, 2013 –
Mallomonas eoa. Два морфотипа стоматоцист опи-
саны впервые для науки; четыре – впервые заре-
гистрированы на территории России. В целом,
выявленное нами высокое разнообразие стомато-
цист хризофитовых водорослей свидетельствует о
значительном развитии данной группы авто-
трофных протистов в водоемах степной зоны
Южного Урала и определяет актуальность и пер-
спективность дальнейших исследований.
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DIVERSITY OF CHRYSOPHYCEAN STOMATOCYSTS 
OF THE STEPPE ZONE OF THE SOUTH URALS
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The data on the diversity of chrysophycean stomatocysts of the steppe zone of the South Urals are presented.
14 morphotypes of the stomatocysts were identified, four of which were registered for the first time in Russia.
Two morphotypes are described as novel. The morphological descriptions of the cysts based on the electron
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microscopical observations, micrographs and the data on geographical localities are provided for all detected
stomatocysts. A high diversity of chrysophycean stomatocysts indicates a significant development of chryso-
phyte f lora in the waterbodies of the steppe zone of the South Urals, and for this reason their further research
is relevant and promising.

Keywords: stomatocysts, morphotype, Chrysophyceae, distribution, South Urals
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Изучение диатомовых водорослей из водоемов и водотоков России (европейская часть, Западная и
Восточная Сибирь, Дальний Восток) c помощью сканирующей электронной микроскопии позво-
лило получить сведения по морфологии 21 представителя диатомовых водорослей рода Placoneis,
три из которых определены только до рода. Выявлены диапазоны изменчивости основных количе-
ственных диагностических признаков (длина и ширина створки, число штрихов и ареол в 10 мкм).
Для P. hambergii, P. ignorata, P. rostratum, P. undulata впервые установлено число ареол в 10 мкм. Уточ-
нено систематическое положение ряда представителей, в том числе, недавно описанного вида
P. nanoclementis, и распространение исследованных видов в пределах России. Выявлены новые виды
для флоры России – P. clementispronina и P. lucinensis. Уточнен список представителей рода Placoneis для
России, который на сегодняшний день составляет 30 таксонов видового и внутривидового ранга.

Ключевые слова: водоемы и водотоки России, Bacillariophyta, Placoneis, электронная микроскопия,
морфология, таксономия, распространение, новые находки
DOI: 10.31857/S000681362202003X

Род Placoneis Mereschkowsky был выделен из
рода Navicula Bory на основе строения хлоропла-
ста (Mereschkowsky, 1903). Однако до последнего
времени виды этого рода рассматривались в пре-
делах обширного рода Navicula s.l. (Zabelina et al.,
1951; Patrick, Reimer, 1966; Krammer, Lange-Ber-
talot, 1986; Genkal, 1992 и др.). Позднее род Pla-
coneis был восстановлен (Cox, 1987). Характерным
признаком его представителей являются одно-
рядные штрихи из ареол, закрытых тектулюмом
(Kulikovskiy et al., 2016). В работах Cox (1987, 2003)
приводятся 30 таксонов этого рода, в том числе в
качестве синонимов и базионимов названий
представителей Navicula (N. amphibola Cleve,
N. anglica Ralfs, N. dicephala var. elginensis (Greg.)
Grunow, N. exigua (Greg.) O. Müll., N. gastrum Eh-
renb., N. placentula (Ehrenb.) Grunow, N. subplacen-
tula Hust.), которые фигурируют в одной из пер-
вых отечественных систематических сводок по
диатомовым водорослям (Zabelina et al., 1951) и
переведены в Placoneis. Позднее, во флоре России
были отмечены и другие представители рода Pla-
coneis: P. abiskoensis (Hust.) Lange-Bert. et Met-
zeltin, P. clementioides (Hust.) Cox, P. clementis

(Grun.) Cox, P. constans (Hust.) Cox, P. elginensis
(Geg.) Cox, P. explanata (Hust.) Lange-Bert., P. igno-
rata (Schimanski) Lange-Bert., P. opportuna (Hust.)
Cox, P. placentula (Ehrenb.) Heinzerling, P. porifera
(Hust.) Cox, P. pseudanglica (Lange-Bert.) Cox,
P. symmetrica (Hust.) Lange-Bert., P. undulata (Oes-
trup) Lange-Bert. (Genkal, 1992; Karayea, Genkal,
1993; Genkal, Vekhov, 2007; Genkal, Trifonova,
2009; Тrifonova, Genkal, 2010; Genkal et al., 2011,
2015; Genkal, Lepskaya, 2014; Chudaev, Gololobova,
2016; Kulikovskiy et al., 2016; Genkal, Yarushina,
2018). В некоторых водоемах материал был опре-
делен только до рода (Genkal, Vekhov, 2007; Gen-
kal et al., 2012, 2015; Kulikovskiy et al., 2012), а зна-
чительное число новых видов рода Placoneis (13),
вероятно, эндемиков, были недавно описаны из
озера Байкал (Kulikovskiy et al., 2012). Вид P. clem-
entis относится к широко распространенным
(Karayeva, Genkal, 1993; Genkal et al., 2011, 2015;
Genkal, Yarushina, 2018), и в одной из недавних
публикаций из комплекса P. clementis выделено
3 вида: P. clementispronina Lange-Bert. et Wojtal,
P. nanoclementis Lange-Bert. et Wojtal и P. parvapo-
lonica Lange-Bert. et Wojtal (Lange-Bertalot, Wojtal,

СООБЩЕНИЯ
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Таблица 1. Перечень районов сбора и статей, где ранее были опубликованы обработанные данные
Table 1. List of localities of data collecting and references to the published data were published

Регион
Region

Водоемы и водотоки
Reservoirs and watercourses

Публикации
References

Российская Арктика 
Russian Arctic

Архипелаг Новая Земля и о. Вайгач
Novaya Zemlya Archipelago and Vaygach Island

Genkal, Vekhov, 2007

Европейская часть 
России
European Russia

Каскад волжских водохранилищ, низовье Волги, Нарва и Нарв-
ское водохранилище, Невская губа, р. Ийоки, р. Лава, р. Назия, 
р. Морье, р. Авлога, Ладожское озеро, оз. Воицкое, оз. Судно, 
оз. Сямозеро, оз. Сонкусярви, оз. Крошнозеро, оз. Окунево,
р. Шоба, р. Колежма, р. Лекса, р. Сума, р. Оланга, р. Нюхча,
р. Шелтозерка, р. Кемь, р. Шигеренджа
Cascade of the Volga River reservoirs, lower Volga River, Narva River 
and Narva reservoir, Neva Bay; the rivers Ijoki, Lava, Naziya, Morje, 
Avloga; Ladoga Lake; the lakes Voitskoe, Sudno, Syamozero, 
Sonkusjarvi, Kroshnozero, Okunevo; the rivers Shoba, Kollezhma, 
Lexa, Suma, Olanga, Nyukhcha, Sheltozerka, Kem, Shigerendzha

Genkal, 1992; Karayeva, 
Genkal, 1993; Genkal, 
Trifonova, 2007, 2009; 
Trifonova, Genkal, 2010; 
Genkal et al., 2015

Западная Сибирь 
(северная часть)
Western Siberia 
(northern part)

р. Сормикэцятарка, оз. Пэбтавыто, безымянное озеро в верхо-
вьях р. Няваталоваяхи, р. Хурейхотарка, р. Яхыдаяха, р. Собо-
льяха, р. Вэнъяха, р. Едъяха, р. Юнуйяха, оз. Глубокое, 
р. Нгарка-Пойловаяха, р. Нюдя-Адлюдрьепоко, р. Монгоюри-
бей, протоки Нижняя Мессояха и Ерпарод
Sormiketsyatarka River, Pebtavyto Lake, unnamed lake in the upper 
reaches of the Nyavatalovayakha River; the rivers Khureikhotarka, 
Yakhydayakha, Sobolyakha, Venyakha, Edyakha, Yunuyakha; 
Glubokoe Lake; the rivers Ngarka-Poilovayaha, Nyudya-Adlyudre-
poko, Mongoyuribey; Nizhnyaya Messoyakha and Erparod channels

Genkal, Yarushina, 2018

Западная Сибирь 
(северо-восточная 
часть)
Western Siberia 
(northeastern part)

р. Таз, р. Худосей, р. Большая Хета;
The rivers Taz, Khudosey, Bolshaya Kheta

Genkal et al., 2010

Восточная Сибирь
Eastern Siberia

оз. Балан-Тамур, oз. Орон, оз. Большое Токо (Якутия)
The lakes Balan-Tamur; Oron, Bolshoe Toko (Yakutia)

Genkal et al., 2011;
Genkal, Gabyshev, 2018

Дальний Восток
Russian Far East

oзера Ильчир-Гытгын, Ватыт-Гытгын, Потат-Гытгын (Кам-
чатка);
The lakes Ilchir-Gytgyn, Vatyt-Gytgyn, Potat-Gytgyn (Kamchatka)

Genkal, Lepskaya, 2014

2014). C учетом новых данных по систематиче-
скому положению P. clementis и того, что многие
представители рода Placoneis относятся к редким
видам, необходимы дальнейшие исследования по
их морфологии, таксономии и распространению.

Цель исследования: на основе анализа изобра-
жений створок из иконотеки С.И. Генкала уточ-
нить данные по морфологии, таксономии и рас-
пространению представителей рода Placoneis в
водоемах и водотоках России.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Пробы фитопланктона были собраны в раз-

личных водных экосистемах России (Европей-
ская часть, Сибирь, Дальний Восток). Материал

был обработан с использованием сканирующего
электронного микроскопа JSM-25S и опублико-
ван (табл. 1). Полученные в процессе этих иссле-
дований негативы с изображением створок диа-
томовых водорослей хранятся в иконотеке
С.И. Генкала и были использованы в этом иссле-
довании.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В исследованных материалах выявлен 21 пред-

ставитель рода Placoneis, три из которых опреде-
лены только до рода (табл. 2).

Placoneis abiskoensis (Hust.) Lange-Bert. et Met-
zeltin (≡Navicula abiskoensis Hust. (рис. I, 1–3).
Наши данные по морфологии соответствуют
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Таблица 2. Диапазоны изменчивости количественных морфологических признаков исследованных видов рода
Placoneis
Table 2. Ranges of variation in morphological quantitative characteristics of some investigated species of the genus
Placoneis

Длина
створки, мкм

Length of valve, μm

Ширина
створки, мкм

Width of valve, μm

Число
штрихов в 10 мкм

Number of
striae in 10 μm

Число
ареол в 10 мкм

Number of
areolae in 10 μm

Источник
References

P. abiskoensis
35–46 9–12 8–12 20–25 Krammer, Lange-Bertalot, 1986
38–44 9–11 7.5–12 26–30 Kulikovskiy et al., 2016

35.5–48.6 8.8–13.3 7–11 25–30 Original data
P. amphibola

37–70 18–28 7–10 10–16 Zabelina et al., 1951
37–70 19–28 7–10 12–26 Patrick, Reimer, 1966
30–80 23–30 5–9 12–16 Krammer,Lange-Bertalot, 1986

43.3–88.9 21.1–40 6–7 9–15 Original data
P. clementispronina

20–40 10–14 11–14 38–41 Lange-Bertalot, Wojtal, 2014
20–40 10–14 11–14 Lange-Bertalot et al., 2017

24.3–40 11.4–18.9 7–12 30–40 Nyudya-Adlyudrepko
21.4–27.8 10–12 11–13 35–45 Sobolyakha
23.6–33.3 10–15.5 8–12 35–45 Venyakha
22–25.7 10–11.4 10–13 35–40 Yakhydayakha
25–33.3 10.3–14.4 9–12 35–40 Edyakha

21.4–37.7 10.7–14.4 9–14 35–50 Data for other aquatic ecosystems
P. constans

25–44 10–14 10–14 около 30
ca. 30

Krammer, Lange-Bertalot, 1986

28–34 10–12 11.5–14 Kulikovskiy et al., 2016
27.8–41 10.5–16.5 8–11 25–35 Original data

P. exigua
15–40 7–15 10–14 около 30

ca. 30
Krammer, Lange-Bertalot, 1986

20–24.3 10–11.4 9 30–32 Original data
P. explanata

28–40 9–12 10–12 28–35 Krammer, Lange-Bertalot, 1986
22–34 10–11 10–13 Kulikovskiy et al., 2016

17.6–32.7 9.7–11.5 11–13 34–35 Chudaev, Gololobova, 2016
38.6–44.4 13.6–15.5 8–12 26–35 Original data

P. gastrum
20–60 10–20 8–13 около 25

ca. 25
Krammer, Lange-Bertalot, 1986

30–58 15–20 6–10 24–27 Kulikovskiy et al., 2016
40.4–56.2 17.3–19.3 7 23–25 Chudaev, Gololobova, 2016

30–60 12–18 8–10 22–24 Lange-Bertalot et al., 2017
27–55.7 14.3–22.8 6–10 18–26 Original data

P. hambergii
12–24 5–8 13–17 Krammer, Lange-Bertalot, 1986
17–27 7.8–10 10–12 40–45 Original data
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P. ignorata
12–25 7–8 11–14 Kulikovskiy et al., 2016
22.2 8 10 Chudaev, Gololobova, 2016

17.8–27.8 8.6–11.6 9–12 35–40 Original data
P. interglacialis

11–26 7–9 11–14 25–27 Kulikovskiy et al., 2016
27 12.8 9 33 Original data

P. lucinensis
20–40 8–14 9–12 около 30

ca. 30
Krammer, Lange-Bertalot, 1986

13–29 5–9 11–14 Kulikovskiy et al., 2016
15 7.7 11 45 Original data

P. opportuna
11–22 6–12 13–16 Krammer, Lange-Bertalot, 1986
10–20 7–8 15.5–18 Kulikovskiy et al., 2016

7.9–14.4 5.4–7.3 13–16 43–46 Chudaev, Gololobova, 2016
11–26.4 6.4–14. 10–16 35–50 Original data

P. paraelginensis
25–30 7–8 10–13 Kulikovskiy et al., 2016

22.7–31 6.8–8.3 10–12 31–35 Chudaev, Gololobova, 2016
25–30 7–8 10–13 около 30

ca. 30
Lange-Bertalot et al., 2017

25–27.8 7–9 9–12 30–40 Original data
P. pseudanglica

18–32 7–12 10–13 30–34 Kulikovskiy et al., 2016
18–28 7–10 10–12 30–33 Lange-Bertalot et al., 2017

19–29.3 8.2–10.7 11–10 30–35 Original data
P. rostrata

33–36 10–12 9–11 Patrick, Reimer, 1966
32.2 9.4 10 30 Original data

P. signata
20–60 10–20 8–13 25 Krammer, Lange-Bertalot, 1986

27 14 7 25 Original data
P. symmetrica

25–44 10–14 10–14 около 30
ca. 30

Krammer, Lange-Bertalot, 1986

27–31 9–11 11–12 около 28
ca. 28

Lange-Bertalot et al., 2017

26.4–32.2 11–13.3 12–14 25–35 Ijoki
22.8–43.3 10.7–17.2 9–12 25–35 Data for other aquatic ecosystems

P. undulata
18–19 7 12 Сox, 2003
18–24 6–8 12 Lange-Bertalot et al., 2017

25 8.3 13 45 Original data

Длина
створки, мкм

Length of valve, μm

Ширина
створки, мкм

Width of valve, μm

Число
штрихов в 10 мкм

Number of
striae in 10 μm

Число
ареол в 10 мкм

Number of
areolae in 10 μm

Источник
References

Таблица 2. Окончание
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литературным данным, однако в нашем материа-
ле встречались створки c большей длиной и ши-
риной (табл. 2). Cогласно диагнозу, у этого вида
края створки линейные или слабовогнутые (Ku-
likovskiy et al., 2016), но в нашем материале наблю-
дали и слабо выпуклые створки (рис. I, 2). P. abis-
koensis имеет большое сходство с P. elginensis и
P. paraelginensis по форме самой створки, форме ее
среднего поля и расположению штрихов (Lange-
Bertalot et al., 2017), что послужило причиной не-
точной идентификации ряда сходных таксонов
(Genkal, Trifonova, 2009; Genkal et al., 2011, 2015;
Genkal, Yarushina, 2018). Дифференциальными
признаками для этих перечисленных выше 3 ви-
дов служат длина и ширина створки, число ареол
в 10 мкм (табл. 2, Lange-Bertalot et al., 2017), при

этом данные по последнему признаку для P. elgin-
ensis отсутствуют (Lange-Bertalot et al., 2017).

P. abiskoensis имеет наибольшее распростране-
ние в водоемах и водотоках северо-запада России
(р. Авлога, оз. Судно, оз. Крошнозеро, р. Шоба,
р. Лекса, р. Сума, р. Шелтозерка, р. Кемь) и редко
встречается в озерах и реках Сибири (оз. Глубо-
кое, р. Таз).

P. amphibola (Cleve) Cox (≡Navicula amphibola
Cleve) (рис. I, 4, 5). Наши данные по максималь-
ным значениям длины и ширины створки, ее
форме (менее вытянутые концы створки) отлича-
ются от литературных данных (табл. 2).

P. amphibola относится к редким видам (Zabeli-
na et al., 1951) и, по нашим данным, встречается

Рис. I. 1–3 – Placoneis abiskoensis; 4, 5 – P. amphibola; 6–16 – P. clementispronina (СЭМ). 1, 2, 4–16 – створка с наружной
поверхности; 3 – створка с внутренней поверхности. 1 – Лекса; 2 – Глубокое; 3 – Судно; 4 – Сямозеро; 5 – Большое
Токо; 6–8 – Собольяха; 9–16 – Вэнъяха. Масштаб: 1–5 – 10 мкм; 6–16 – 5 мкм.
Fig. I. 1–3 – Placoneis abiskoensis; 4, 5 – P. amphibola; 6–16 – P. clementispronina (SEM). 1, 2, 4–16 – external view of the valve;
3 – internal view of the valve. 1 – Leksa; 2 – Glubokoe; 3 – Sudno; 4 – Syamozero; 5 – Bolshoe Toko; 6–8 – Sobolyakha; 9–
16 – Venyakha. Scale bars: 1–5 – 10 μm; 6–16 – 5 μm.

1 2 3 4 5 6

7 8 9 10 11

12 13 14 15 16
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в водоемах и водотоках европейской части Рос-
сии (Горьковское вдхр.), северной части Запад-
ной Сибири (р. Нгарка-Пойловаяха, р. Монгою-
рибей, протока Нижняя Мессояха), северо-во-
стока Западной Сибири (р. Худосей), Восточной
Сибири (оз. Большое Токо (Якутия)). В оз. Сямо-
зеро (Северо-Запад России) этот вид ошибочно
определен как P. placentula (Genkal et al., 2015), а
для р. Худосей приводится как Placoneis sp. (Gen-
kal et al., 2012). Для безымянного озера на острове
Вайгач указывается Navicula amphibola, при пере-
определении этот вид отнесли к Cymbopleura
apiculata Krammer (Genkal, Vekhov, 2007).

Недавно были описаны три новых вида:
P. clementispronina, P. nanoclementis и P. parvapoloni-

ca Lange-Bert. et Wojtal (Lange-Bertalot, Wojtal,
2014). Cогласно первоописания, P. clementisproni-
na отличается от сходного по морфологии (форма
створки, расположение штрихов в среднем поле
створки, строение шва) P. nanoclementis только по
количественным признакам – бóльшей длиной и
шириной створки при частичном совпадении их
диапазонов и меньшим числом ареол в 10 мкм
(табл. 2) (Lange-Bertalot, Wojtal, 2014). Другие ис-
следователи приводят для P. nanoclementis более
широкие диапазоны длины и ширины створки и
бóльшие значения числа штрихов в 10 мкм
(табл. 2) (Kulikovskiy et al., 2016). Однако, анализ
количественных признаков P. clementispronina и
P. nanoclementis (Lange-Bertalot, Wojtal, 2014; Ku-

Рис. II. 1–11 – Placoneis clementispronina; 12 – P. constans; 13–14 – P. exigna; 15 – P. explanata (СЭМ). 1–4, 6, 10, 12, 13, 15 –
створка с наружной поверхности; 4, 5, 7–9, 11, 14 – створка с внутренней поверхности. 1–5 – Едъяха; 6–11 – Нюдя-Ад-
людрьепоко; 12 – Большое Токо; 13, 14 – Крошнозеро; 15 – Шоба. Масштаб: 1–8, 13, 14 – 5 мкм; 9–12, 15 – 10 мкм.
Fig. II. 1–11 – Placoneis clementispronina; 12 – P. constans; 13–14 – P. exigna; 15 – P. explanata (SEM). 1–4, 6, 10, 12, 13, 15 –
external view of the valve; 4, 5, 7–9, 11, 14 – internal view of the valve. 1–5 – Edyakha; 6–11 – Nyudya-Adlyudrepoko; 12 – Bolshoe
Toko; 13, 14 – Kroshnozero; 15 – Shoba. Scale bars: 1–8, 13, 14 – 5 μm; 9–12, 15 – 10 μm.

1 2 3 4 5

6 7 8 9 10

11 12 13 14 15
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likovskiy et al., 2016; Lange-Bertalot et al., 2017) по-
казывает их вариабельность в исследованных по-
пуляциях и перекрывание, что в совокупности с
одинаковыми качественными признаками позво-
ляет нам считать их конспецифичными, а назва-
ние P. nanoclementis рассматривать в качестве си-
нонима P. clementispronina .

Приводим расширенный диагноз вида на ос-
нове оригинальных и литературных данных.

P. clementispronina Lange-Bert. et Wojtal 2014,
Nova Hedwigia, 143: 405; emend. Genkal et Yarushi-
na (рис. I, 6–16; II, 1–11; III, 9–13).

Synonym: Placoneis nanoclementis Lange-Bert. et
Wojtal 2014, Nova Hedwigia. 143: 407.

Створки от широко эллиптически-ланцетных
до ланцетно-элиптических, почти линейных,
концы от субклювовидных до клювовидных, 8–
40 мкм дл., 8–18.9 мкм шир. Шов прямой ните-
видный, осевое поле узкое, почти линейное.
Среднее поле поперечно-вытянутое, ограничен-
ное штрихами разной длины c каждой стороны.
Имеется два небольших стигмоида, близко рас-
положенных к проксимальным концам шва.
Штрихи радиальные, 6–16 в 10 мкм, ареол в
штрихе 25–50 в 10 мкм.

Valves from broadly elliptic-lanceolate to lanceo-
late-elliptic, almost linear, ends from subrostrate to
rostrate, 8–40 μm long, 8–18.9 μm wide. The raphe is
straight, filiform, the axial field is narrow, almost lin-
ear. The middle field is transversely elongated, bound-
ed by striae of different lengths on each side. There are
two small stigmoids close to the proximal ends of the
raphe. Striae are radial, 6–16 in 10 μm, areolae in a
striae 25–50 in 10 μm.

P. clementispronina, новый для флоры России,
имеет широкое распространение в водных экоси-
стемах европейской части России (Нижегород-
ская область: Чебоксарское вдхр.), северная часть
Западной Сибири (Ямало-Ненецкий автоном-
ный округ: оз. Пэбтавыто (N 70°18'58"
E 68°10'54"), р. Хурейхотарка (N 69°17'02"
E 68°09'57") , р. Яхыдаяха (N 72°19'46" E70°33'10"),
р. Собольяха (N 71°53'42" E 72°18'56"), р. Вэнъяха
(N 71°32'43" E 71°04'40"), р. Едъяха (N 71°43'14"
E 71°31'35"), р. Юнуйяха (N 70°40'12" E 72°13'49"),
р. Нгарка-Пойловаяха (N 67°56'43" E 76°02'55"),
р. Нюдя-Адлюдрьепоко (N 67°56'42" E 75°05'00"),
р. Сормикэцятарка (N 71°09'58" E 66°52'17"), про-
тока Ерпарод (N 67°53'20" E 77°40'34"), северо-во-
стока Западной Сибири (Ямало-Ненецкий авто-
номный округ: р. Таз, р. Худосей), Восточной Си-
бири (Республика Саха (Якутия): оз. Большое
Токо (N 56°2'58" E 130°50'16")), Северо-Запада
России (Cанкт-Петербург: Невская губа; Ленин-
градская область: р. Лава, р. Авлога, p. Назия; Ка-
релия: оз. Воицкое, р. Оланга). Для рек Лава, Ав-
лога, Назия приводится как Navicula clementioides
Hustedt (Genkal, Trifonova, 2009).

P. constans (Hus.) Cox (≡Navicula constans Hust.)
(рис. II, 12). Наши данные совпадают с литератур-
ными по длине створки, но отличаются по макси-
мальному значению ширины, меньшим величи-
нам числа штрихов в 10 мкм и более широкому
диапазону числа ареол в 10 мкм (табл. 2).

P. constans относится к редким видам, отмечено
всего несколько местонахождений в водных эко-
системах северной части Западной Сибири
(р. Нгарка-Пойловаяха,), северо-востока Запад-
ной Сибири (р. Таз, оз. Большое Токо), а также на
Северо-Западе России (р. Колежма).

P. exigua (Greg.) Mereschkowsky (≡Pinnularia
exigua Greg., Navicula exigua (Greg.) Grunow,
N. gastrum var. exigua (Greg.) Grunow, Placoneis gas-
trum var. exigua (Greg.) Mereschkowsky, P. elginensis
f. exigua (Greg.) Bukhtiyarova) (рис. II, 13, 14). На-
ши данные по морфологии совпадают с литера-
турными (табл. 2).

Редкий вид, ошибочно отмечен в Крошнозере
как P. constans var. symmetrica (Genkal et al., 2015).

P. explanata (Hust.) А. Mayama (≡Navicula expla-
nata Hust., Placoneis explanata (Hust.) Lange-Bert.)
(рис. II, 15; III, 1, 2). Наши данные по морфоло-
гии совпадают с литературными (табл. 2), за ис-
ключением бóльших значений длины и ширины
створки и минимальных величин числа штрихов
в 10 мкм.

P. explanata зафиксирован в водных экосисте-
мах северной части Западной Сибири (протока
Нижняя Мессояха), северо-востока Западной
Сибири (р. Таз, оз. Большое Токо), Северо-Запа-
да России (р. Назия, оз. Крошнозеро, р. Шоба,
р. Лекса), Дальнего Востока (оз. Балан-Тамур).
Для р. Назия приводится как Placoneis elginensis
(Genkal, Trifonova, 2009, табл. XLIII, 2).

P. gastrum (Ehrenb.) Mereschkowsky (≡Pinnularia
gastrum Ehrenb., Navicula gastrum (Ehrenb.) Kütz.)
(рис. III, 3). Наши данные по морфологии совпа-
дают с литературными (табл. 1), за исключением
максимальных значений ширины створки и ми-
нимальных числа ареол в 10 мкм.

P. gastrum относится к широко распространен-
ным видам (Zabelina et al., 1951). В исследованных
многочисленных водотоках и водоемах России
зафиксировано всего несколько находок P. gas-
trum в европейской части (низовье Волги), на Се-
веро-Западе России (р. Лава), северо-востоке За-
падной Сибири (р. Таз, р. Худосей). Для Горьков-
ского вдхр. приводится под названием Navicula
amphibola (Genkal, 1992).

P. hambergii (Hust.) K. Bruder (≡Navicula ham-
bergi Hust.) (рис. III, 4). Наши данные по макси-
мальным значениям длины и ширины створки и
минимальным по числу штрихов в 10 мкм отлича-
ются от литературных, получены первые данные
по числу ареол в 10 мкм (табл. 2).
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Редкий вид, известны местонахождения из
р. Хурейхотарка (Крайний Север Западной Сиби-
ри) и оз. Ватыт-Гытгын (Камчатка).

P. ignorata (Schimanski) Lange-Bert. (≡Navicula
ignorata Schimanski, =N. dicephala f. cuneata
M. Møller ex Foged, N. elginensis var. cuneata
(M. Møller ex Foged) Lange-Bert.) (рис. III, 5, 6).
Наши данные по длине и ширине створки, отли-
чаются от литературных в большую сторону, а
число штрихов в 10 мкм в меньшую, получены
первые данные по числу ареол в 10 мкм (табл. 2).

Редкий вид, отмечен в водотоках и водоемах
северной части Западной Сибири (оз. Пэбтавы-
то), северо-востока Западной Сибири (р. Таз), а
также на северо-западе России (оз. Крошнозеро).

P. cf. interglacialis (Hust.) Cox (≡Navicula intergla-
cialis Hust.) (рис. III, 7). Наши данные по количе-
ственным признакам совпадают с литературными
только по длине створки. Наш таксон имеет бóль-
шую ширину створки, меньшее число штрихов в
10 мкм и большее число ареол в 10 мкм (табл. 2).

Рис. III. 1, 2 – Placoneis explanata; 3 – P. hambergii; 5, 6 – P. ignorata; 7 – Placoneis cf. interglacialis; 8 – P. lucinengis; 9–13 –
P. nanoclementis; 14, 15 – P. opportuna. 1–11, 14, 15 – СЭМ. 1, 3–5, 9–11, 14, 15 – створка с наружной поверхности; 2, 6–
8 – створка с внутренней поверхности; 12–13 – створка (ТЭМ). 1, 3, 6 – Таз; 2, 5 – Крошнозеро; 4 – Хурейхотарка; 7 –
Глубокое; 8 – Нарва; 9–11 – Сормикэцятарка; 12, 13 – Чебоксарское вдхр.; 14 – Лава; 15 – Ильчир-Гытгын. Масштаб:
1–3 – 10 мкм; 4–15 – 5 мкм.
Fig. III. 1, 2 – Placoneis explanata; 3 – P. hambergii; 5, 6 – P. ignorata; 7 – Placoneis cf. interglacialis; 8 – P. lucinengis; 9–13 –
P. nanoclementis; 14, 15 – P. opportuna. 1–11, 14, 15 – SEM. 1, 3–5, 9–11, 14, 15 – external view of the valve; 2, 6–8 – internal
view of the valve; 12–13 – valve (ТEМ). 1, 3, 6 – Taz; 2, 5 – Кroshnozero; 4 – Khureykhatarka; 7 – Glubokoe; 8 – Narva; 9–
11 – Sormiketsyatarka; 12, 13 – Cheboksarskoe Reservoir.; 14 – Lava; 15 – Ilchir-Gytgyn. Scale bars: 1–3 – 10 μm; 4–15 –
5 μm.
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Известно одно местонахождение в оз. Глубо-
ком (северная часть Западной Сибири).

P. lucinensis Lange-Bert. (=Navicula anglica var.
signata Hust., N. pseudanglica var. signata (Hust.)
Lange-Bert.) (рис. III, 8). Наши данные по морфо-
логии совпадают с литературными, получены
первые данные по числу ареол в 10 мкм (табл. 2).

Новый для флоры России. Приводится для
р. Нарвы и Нарвского водохранилища (Ленин-

градская область) как Navicula sp. 3 (Genkal, Tri-
fonova, 2007).

P. opportuna (Hust.) Chudaev et Gololobova
(≡Navicula opportuna Hust.) (рис. III, 14, 15; IV, 1).
В нашем материале максимальные значения дли-
ны и ширины створки и числа ареол в 10 мкм пре-
вышают, а нижний предел числа штрихов в
10 мкм меньше литературных данных (табл. 2).

Редкий вид, зафиксирован в водных экосисте-
мах северной части Западной Сибири (оз. Глубо-

Рис. IV. 1 – Placoneis opportuna; 2, 3 – P. paraelginensis; 4 – P. pseudanglica; 5 – P. rostratum; 6 – P. signata; 7–11 – P. symmet-
rica; 12 – P. undulata; 13 – Placoneis sp. 1; 14 – Placoneis sp. 2; 15 – Placoneis sp. 3 (СЭМ). 1–5, 7–10, 12–14 – створка с
наружной поверхности; 6, 11, 15 – створка с внутренней поверхности. 1 – Потат-Гытгын; 2, 9–11 – Ийоки; 3, 7, 8 –
Таз; 4, 12, 15 – Нгарка-Пойловаяха; 5 – Сонкусярви; 6 – Волгоградское вдхр.; 13 – Нюдя-Адлюдрьепоко; 14 – Назия.
Масштаб: 1 – 2 мкм; 2–15 – 5 мкм.
Fig. IV. 1 – Placoneis opportuna; 2, 3 – P. paraelginensis; 4 – P. pseudanglica; 5 – P. rostratum; 6 – P. signata; 7–11 – P. symmetrica;
12 – P. undulata; 13 – Placoneis sp. 1; 14 – Placoneis sp. 2; 15 – Placoneis sp. 3 (SEM). 1–5, 7–10, 12–14 – external view of the
valve; 6, 11, 15 – internal view of the valve. 1 – Potat-Gytgyn; 2, 9–11 – Ijoki; 3, 7, 8 – Taz; 4, 12, 15 – Ngarka-Poylovayakha;
5 – Sonkusjarvi; 6 – Volgogradskoe Reservoir.; 13 – Nuydya-Аdlyudlyudrepko; 14 – Naziya. Scale bars: 1 – 2 μm; 2–15 – 5 μm.
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кое), Северо-Запада России (р. Лава, Ладожское
озеро, Невская губа), Дальнего Востока (озера
Балан-Тамур, Ильчир-Гытгын, Ватыт-Гытгын).
Для р. Лава и Ладожского озера приводится как
Navicula porifera Hust. var. porifera (Genkal, Trifono-
va, 2009), оз. Ильчир-Гытгын – Placoneis porifera
var. porifera (Genkal, Lepskaya, 2014), для Невской
губы – Navicula sp. 5 (Trifonova, Genkal, 2010).

P. paraelginensis Lange-Bert. (рис. IV, 2, 3). На-
ши данные по морфологии cовпадают с литера-
турными, но выявлен более широкий диапазон
изменчивости числа ареол в 10 мкм (табл. 2).

Редкий вид, известны находки в реках северо-
востока Западной Сибири (р. Таз), Северо-Запа-
да России (р. Ийоки), Восточной Сибири
(оз. Орон).

P. pseudanglica (Lange-Bert.) Cox (≡Navicula
pseudanglica Lange-Bert., =N. anglophila Lange-
Bert.) (рис. IV, 4,). Наши данные по морфологии
cовпадают с литературными (табл. 2).

Редкий вид, обнаружен в Иваньковском вдхр.,
низовье Волги и в р. Нгарка-Пойловаяха (север-
ная часть Западной Сибири). Этот вид приводит-
ся для р. Назия (Genkal, Trifonova, 2009,
табл. XVIII, 5), однако повторная идентификация
показала, что этот таксон относится к другому ро-
ду – Cymbopleura amphicephala (Naegeli) Krammer.

P. rostrata (A. Mayer) Cox (≡Navicula dicephala
var. rostrata Mayer, N. elginensis var. rostrata (Mayer)
Patrick) (рис. IV, 5). Наши данные по морфологии
cовпадают с литературными, получены первые
данные по числу ареол в 10 мкм (табл. 2).

Редкий вид, известна одна находка на Северо-
Западе России (оз. Сонкусярви).

P. signata (Hust.) A. Mayama (≡Navicula gastrum
var. signata Hust., N. gastrum f. signata (Hust.) Cleve-
Euler) (рис. IV, 6). Наши данные по морфологии
cовпадают с литературными (табл. 2).

Редкий вид, известна одна находка в Волго-
градском вдхр.

P. symmetrica (Hust.) Lange-Bert. (≡Navicula con-
stans var. symmetrica Hust., Placoneis constans var.
symmetrica (Hust.) H. Kobayasi) (рис. IV, 7–11). На-
ши данные по морфологии cовпадают с литера-
турными, за исключением минимальных значе-
ний длины створки, и выявлен более широкий
диапазон изменчивости числа ареол в 10 мкм
(табл. 2).

Вид зафиксирован в водных экосистемах За-
падной Сибири (р. Монгоюрибей, протока Ниж-
няя Мессояха), северо-востока Западной Сибири
(р. Таз, р. Худосей, р. Большая Хета), северо-за-
пада России (Невская губа, р. Ийоки, р. Морье,
оз. Сямозеро, оз. Крошнозеро, р. Лекса, р. Нюх-
ча).

P. undulata (Oestrup) Lange-Bert. (≡Navicula
dicephala var. undulata Oestrup) (рис. IV, 12). Наши

данные по морфологии cовпадают с литератур-
ными, получены первые данные по числу ареол в
10 мкм (табл. 2).

Редкий вид, известна одна находка в р. Нгар-
ка-Пойловаяха (северная часть Западной Сиби-
ри).

Placoneis sp. 1 (рис. IV, 13). Створки линейные
со cлегка волнистыми краями, 34–36.6 мкм дл.,
11–12.7 мкм шир., штрихов 9–10 в 10 мкм, ареол
22–30 в 10 мкм.

Створку с такими очертаниями приводят
Krammer, Lange-Bertalot (1986, Fig. 46: 8, 9) в каче-
стве иллюстрации для P. elginensis, и мы придер-
живались такой трактовки этого вида при иден-
тификации аналогичных форм (Genkal, 2018).
Однако в последних систематических сводках
среди иллюстраций P. elginensis подобные фото-
графии отсутствуют (Lange-Bertalot et al., 2017,
Pl. 49, Figs. 23–26).

Placoneis sp. 1 обнаружен в реках Хурейхотарка
и Нюдя-Адлюдрьепоко (Крайний Север Запад-
ной Сибири) и озере Судно (северо-запад Рос-
сии).

Placoneis sp. 2 (рис. IV, 14). Створка линейно-
эллиптическая со cлегка волнистыми краями,
23.6 мкм дл., 9.3 мкм шир., штрихов 14 в 10 мкм,
ареол 35 в 10 мкм. Имеется один стигмоид. По
форме створки и размерным признакам имеет
сходство с Navicula neglecta Krasske (Lange-Bertalot
et al., 1996, Fig. 5, Taf. 13, Fig.6), но у последнего
отсутствует стигмоид.

Placoneis sp. 2 приводится для р. Назия (Севе-
ро-Запад России) под названием Navicula constans
(Genkal, Trifonova, 2009).

Placoneis sp. 3 (рис. IV, 15). Створка эллиптиче-
ская с головчатыми концами, длиной 18 мкм дл.,
6 мкм шир., штрихов 12 в 10 мкм, ареол 45 в
10 мкм. Имеется один стигмоид.

Placoneis sp. 3 зафиксирован в безымянном
озере в верховьях р. Няваталоваяхи (северная
часть Западной Сибири). Ранее он был отнесен к
P. cf. pseudanglica (Genkal, Yarushina, 2018).

Для многих исследованных видов выявлены
отличия от литературных данных по отдельным
количественным признакам или их комплексу
(табл. 2), что может быть обусловлено как недо-
статочной изученностью, так и межпопуляцион-
ной изменчивостью, последнее наблюдается и у
других представителей рода Navicula s.l. (Genkal,
2014; Genkal, Yarushina, 2017a, b, 2018, 2019, 2020;
Genkal et al., 2019).

Вид P. plaсentula переведен в род Placoneis в
1908 г. (Heinzerling, 1908), но в более поздних пуб-
ликациях он приводится как представитель рода
Navicula (Zabelina et al., 1951; Patrick, Reimer, 1966;
Krammer, Lange-Bertalot, 1986; Karayeva, Genkal,
1993; Genkal, Vekhov, 2007). В последующих си-
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стематических сводках и отдельных работах фи-
гурирует Placoneis plaсentula (Сox, 2003; Genkal,
Trifonova, 2009; Genkal et al., 2015; Genkal, Yarush-
ina, 2018). Этот вид ошибочно приводится для Ла-
дожского озера (Genkal, Trifonova, 2009), по-
скольку этот представитель относится к другому
роду – Cymbopleura cuspidata (Kütz.) Krammer. Для
безымянного озера на острове Вайгач указан Na-
vicula exigua, однако на самом деле эта водоросль
относится к Placoneis placentula, а для другого во-
доема на этом острове под названием Navicula pla-
centula проиллюстрирована cтворка, которая,
возможно, принадлежит к роду Lacustriella (Gen-
kal, Vekhov, 2007). В 2012 г. описан новый род
Paraplaconeis, его представители отличаются от
таковых рода Placoneis наличием двухрядных
штрихов, и в первый перевели P. placentula и
P. subplacentula (Kulikovskiy et al., 2012). Для
р. Шигеренджа ошибочно приводится P. subpla-
centula (Genkal et al., 2015), переопределение этого
вида показало, что этот вид относится к роду La-
custriella – L. lacustris (Greg.) Lange-Bert. et Ku-
likovskiy.

Для некоторых выше указанных видов рода
Navicula, которые приводятся в определителе За-
белиной (Zabelina et al., 1951), указаны внутриви-
довые таксоны в ранге разновидностей или форм.
Для Navicula amphibola приводится три разновид-
ности: var. orientalis (I. Kiss) Zabelina, var. baicalen-
sis Skv., var. gracilis Skv., и две последние известны
только из оз. Байкал (Zabelina et al., 1951), но в не-
давно вышедшей монографии по Байкалу в со-
ставе родов Placoneis и Paraplaconeis они отсут-
ствуют (Kulikovskiy et al., 2012). Navicula amphibola
var. orientalis приводится для р. Волги (Genkal,
1992), переопределение этой формы позволило
отнести ее к Sellaphora mutata (Krasske) Lange-
Bert. Точное систематическое положение указан-
ных выше разновидностей на сегодняшний день
неясно, и в международной базе по водорослям
они приводятся как указанные выше представи-
тели рода Navicula (Guiry, Guiry, 2020).

Для N. anglica указано 3 разновидности: var.
minuta Cleve, var. subcruciata Grun., var. subsalsa
(Grunow) Cleve (Zabelina et al., 1951). Две послед-
ние переведены в род Hippodonta как H. lesmonensis
(Hust.) Lange-Bert., Metzeltin et Witkowski и H. sub-
salsa (Grunow) Pomazkina et Radionova. Cистема-
тическое положение Navicula exigua var. elliptica
Hust. осталось пока без изменений (Guiry, Guiry,
2020).

Для N. gastrum приводится 3 разновидности
(var. baicalensis Skv., var. hankensis Skv. и var. limnet-
ica Skv.) (Zabelina et al., 1951), систематическое
положение которых на сегодняшний день остает-
ся без изменений (Guiry, Guiry, 2020).

Наибольшее внутривидовое разнообразие на-
блюдается у N. placentula: f. jenisseyensis (Grunow)

F. Meister, f. latiuscula (Grunow) Meister, f. lanceola-
ta Grun., f. minuta Boye P., f. rostrata A. Mayer (Za-
belina et al., 1951). Большая часть из них переведе-
на в род Placoneis, соответственно, как P. gastrum
var.  jenisseyensis (Grun.) Mereschkowsky, P. latiuscu-
la (Grunow) Kulikovskiy et Genkal, P. placentula var.
lanceolata (Grunow) Aboal, P. placentula var. rostrata
(A. Mayer) N.A. Andresen, Stoermer et R.G. Kreis,
Jr. Единственнyю разновидность Navicula subpla-
centula var. baikalensis Skv. перевели в другой род –
Paraplaconeis baikalensis (Skv.) Kulikovskiy, Met-
zeltin et Lange-Bert (Kulikovskiy et al., 2012).

Всего на сегодняшний день согласно нашим
исследованиям и литературным данным для во-
доемов и водотоков России зафиксировано
30 таксонов: P. abiskoensis, P. amphibola, P. anglica
(Ralfs) Cox, P. clementioides, P. clementispronina,
P. clementis, P. constans, P. elginensis, P. exigua, P. ex-
planata, P. gastrum var. gastrum, P. gastrum var. jenis-
seyensis, P. hambergii, P. ignorata, P. cf. interglacialis,
P. latiuscula, P. lucinensis, P. opportuna, P. paraelgin-
ensis, P. placentula var. lanceolata, P. placentula var.
rostrata, P. porifera, P. pseudanglica, P. rostrata, P. sig-
nata, P. symmetrica, P. undulata, Placoneis sp. 1, Pla-
coneis sp. 2, Placoneis sp. 3.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

С помощью сканирующей электронной мик-
роскопии изучен обширный материал по роду
Placoneis из водоемов и водотоков России. Иссле-
дованы качественные (форма створки и ее цен-
трального поля, шов, расположение штрихов, на-
личие стигмоидов) и количественные (длина и
ширина створки, число штрихов и ареол в 10 мкм)
у 21 представителя рода. Получены новые сведе-
ния по морфологии некоторых таксонов рода Pla-
coneis, в том числе первые данные по числу ареол
в 10 мкм штриха у P. hambergii, P. ignorata, P. rostra-
ta, P. undulata. У многих представителей рода вы-
явлены более широкие диапазоны изменчивости
количественных признаков по сравнению с лите-
ратурными данными, что может быть обусловле-
но их слабой изученностью и межпопуляционной
изменчивостью. Уточнено систематическое по-
ложение ряда представителей, в том числе, недав-
но описанного вида P. nanoclementis, и ареалы ис-
следованных видов. Выявлены новые виды для
флоры России – P. clementispronina и P. lucinensis.
Значительное число представителей рода отно-
сятся к редким видам, а наиболее широкое рас-
пространение в водоемах и водотоках России
имеют P. clementispronina и P. symmetrica. Уточнен
список представителей рода Placoneis для России,
который на сегодняшний день составляет 30 так-
сонов видового и внутривидового ранга.
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This scanning electron microscopy study of materials from waterbodies and watercourses in Russia (Europe-
an part, Western and Eastern Siberia) provides data on the morphology of 21 representatives of the genus Pla-
coneis, including three unidentified species. Ranges of variability of main quantitative diagnostic characteris-
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A new species to the f lora of Russia, P. clementispronina, was recorded. The list of representatives of the genus
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Обсуждаются особенности распространения Ambrosia artemisiifolia в Брянской области в последние
десятилетия. С момента первой находки в 1971 г. вид существенно усилил свои позиции в раститель-
ном покрове области. Большинство находок зарегистрировано в 2019–2021 гг. Рассматриваются ос-
новные пути заноса и фитоценотическая приуроченность чужеродного вида успешно натурализо-
вавшегося на территории Брянской области. Вид внедрился не только в антропогенные местооби-
тания, но и освоил некоторые естественные местообитания в пойме р. Десна.
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Амброзия полыннолистная (Ambrosia artemisii-
folia L.) – вид открытых местообитаний Цен-
тральной и Северной Америки, где встречается
вдоль берегов рек и на лугах (СABI…, 2021).
Вид успешно натурализовался на всех конти-
нентах, сформировав обширный вторичный
ареал (СABI…, 2021). В Европе входит в число
100 наиболее агрессивных чужеродных видов
(DAISIE, 2009). На Украине A. artemisiifolia – ак-
тивный инвазионный вид (Protopopova, Shevera,
2019), занесен в Черную книгу Белоруссии, где
наиболее многочисленные популяции зареги-
стрированы на территории Гомельской области
(Chernaya…, 2020), граничащей с Брянской обла-
стью. Также включен в Черные книги флоры Сред-
ней России (Vinogradova et al., 2010) и Сибири
(Chernaya…, 2016). Входит в Перечень карантинных
видов РФ и в ТОП-100 наиболее агрессивных инва-
зионных видов России (Samye…, 2018).

Успешность инвазии A. artemisiifolia связана с
широким экологическим диапазоном, высокой
семенной продуктивностью, формированием
банка семян, относительной устойчивостью к
гербицидам, аллелопатическим эффектом, отсут-
ствием естественных врагов во вторичном ареале,
высокой генетической изменчивостью и быстры-
ми темпами микроэволюции (Chun et al., 2005;
Hodgins, Rieseberg, 2011; Martin et al., 2016; Mila-
kovic, Karrer, 2016; Skálová et al., 2017).

Во вторичном ареале основной способ заноса
на дальние расстояния связан с деятельностью
человека. Транспортные коридоры (шоссе и же-
лезные дороги) облегчают рассеивание семян
воздушными потоками при кошении придорож-
ного травостоя (Vinogradova et al., 2010; Essl et al.,
2015; Mang et al., 2018).

A. artemisiifolia – теплолюбивое растение ко-
роткого дня, поэтому в Центральной Европе низ-
кая средняя температура летних месяцев является
важным климатическим фактором, ограничива-
ющим распространение вида (Essl et al., 2015).
Поздние весенние заморозки приводят к гибели
проростков, а первые осенние заморозки закан-
чивают вегетацию (Ziska et al., 2011). Основные
экологические факторы, лимитирующие распро-
странение A. artemisiifolia, – недостаточная тепло-
обеспеченность периода созревания семян и вла-
гообеспеченность вегетационного периода (Afo-
nin et al., 2019). Математические модели,
учитывающие изменение климата, предполагают
расширение ареала вида к середине XXI века в Ев-
ропе до северной части Южной Скандинавии и
Британских островов (Chapman et al., 2014;
Hamaoui-Laguel et al., 2015; Rasmussen et al., 2017).

Европейская часть России до 48–50° с.ш. счи-
тается зоной повсеместной натурализации и
встречаемости A. artemisiifolia; примерно от 50 до
52° с.ш. располагается зона температурного пес-
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симума, в которой вид встречается и натурализу-
ется не повсеместно (Afonin et al., 2019). Южная
часть Брянской области (52°–52°40' с.ш.) – тер-
ритория интразональной встречаемости A. artemi-
siifolia с экстремальными для растения условиями
теплообеспеченности, а северная часть области
(52°40'–54° с.ш.) экологически непригодна для
натурализации этого вида (Afonin et al., 2019). По-
тепление климата способствует раннему разви-
тию особей, повышению эффективности поздне-
го плодоношения вида и способствует адаптации
вида на северном пределе распространения
(Abramova, 2018; Gusev, 2019). В этой связи акту-
альным является детальное изучение распростра-
нения A. artemisiifolia для оценки возможности
дальнейшей экспансии этого чужеродного вида.

Цель статьи – отразить особенности распро-
странения и фитоценотической приуроченности
A. artemisiifolia в Брянской области.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Анализ распространения Ambrosia artemisiifolia
выполнен на основе данных флористико-геобо-
танических исследований в Брянской области,
проведенных автором в 1998–2021 гг., изучения
гербарных сборов (BRSU, MW) и литературных
источников, посвященных флоре и растительно-
сти региона.

Трек флористических маршрутов и координа-
ты обнаруженных растений фиксировались с по-
мощью GPS приемника Garmin GPSmap 62s и
цифрового фотоаппарата RICOH WG-6 с GPS-мо-
дулем. Для подготовки карты распространения ис-
пользована программа SAS.Планета 160707.9476
Stable.

Для оценки распространения A. artemisiifolia
использовано картографирование на сеточной
основе. Подобный подход позволяет получить
объективную информацию о динамике расселе-
ния вида (Seregin, 2010, 2015). Территория Брян-
ской области разбита на 378 ячеек в соответствии
с градусной сеткой, базовая ячейка с размерами 5′
по широте и 10′ по долготе (используемая система
координат – WGS-84), площадь ячейки около
104 км2. Пограничные участки площадью менее
10 км2 не выделялись в отдельные ячейки и не по-
сещались. В 240 ячейках пешком выполнено
332 флористических маршрута протяженностью
5–15 км. 2–5 августа 2021 г. флористические на-
блюдения проводились на автомобиле по основ-
ным транспортным магистралям Брянской обла-
сти: трасса Брянск–Смоленск (P-120), Брянск–
Гомель (А-240), Брянск–Орел (P-120), Брянск–
Курск (М-3) и второстепенным трассам: Ново-
зыбков–Климово, Климово–Стародуб–Погар,
Белая Березка–Трубчевск–Выгоничи. Карта-

схема распространения A. artemisiifolia подготов-
лена с помощью программы MapInfo 12.5.

Фитоценотическая приуроченность A. artemi-
siifolia выявлена на основе разработанной флори-
стической классификации антропогенной расти-
тельности (Bulokhov et al., 2020) и собственных
геоботанических исследований автора. Класси-
фикация проведена методом Браун-Бланке
(Braun-Blanquet, 1964; Westhoff, Maarel, 1978).
Для разработки классификации использовано
27 полных геоботанических описаний сообществ
с участием A. artemisiifolia на пробных площадках
площадью 10–100 м2.

РАСПРОСТРАНЕНИЕ 
И НАТУРАЛИЗАЦИЯ AMBROSIA 

ARTEMISIIFOLIA В БРЯНСКОЙ ОБЛАСТИ
Первый гербарный сбор A. artemisiifolia сделан

анонимом, видимо студентом, 07.06.1971 г. в Но-
возыбковском р-не, без точных указаний место-
положения и местообитания (BRSU VP 0011220).
П.З. Босек (Bosek, 1986) регистрировал вид в 1982 г.
на территории Брянской области по ж.д. в г. Ка-
рачев, г. Почеп, г. Унеча, пгт. Выгоничи и на газо-
нах в Советском р-не г. Брянск. Б.С. Харитонцев
(Kharitoncev, 1986) отмечал A. artemisiifolia по пес-
кам в п. Хинель (Севский р-н). Но после 1980-х
годов находки вида на территории региона не ре-
гистрировались, и он даже не попал в сводку по
флоре региона (Bulokhov, Velichkin, 1998). Таким
образом, до 2000-х гг. A. artemisiifolia была отмече-
на в 6 ячейках. Единичные находки отдельных
растений были сделаны в период с 2000 по 2012 гг.
(г. Брянск, по ж.д. у станции Брянск-Льговский,
22.08.2001, Панасенко Н.Н., BRSU VP 0010519;
пгт. Климово, у гаражей, 30.07.2003, Булохов А.Д.,
BRSU VP 0010513). Но уже начиная с 2012 г. на-
ходки амброзии в регионе становятся регулярны-
ми (Панасенко, Пригаров, 2017; BRSU). Интерес-
ные наблюдения в 2013 г. были выполнены в пгт.
Белая Березка (Трубчевский р-н), где одиночные
растения и небольшие группировки нередко от-
мечались по нарушенным местообитаниям. Еди-
нично были зарегистрированы сообщества асс.
Ambrosietum artemisiifoliae Viţălariu 1973, а еди-
ничные растения A. artemisiifolia были отмечены в
сообществе асс. Agrostio stoloniferae-Xanthietum
albini (Panasenko et al. 2015) corr. Bulokhov 2017 в
пойме р. Десна по берегу старицы (Panasenko et
al., 2015; Bulokhov et al., 2020). На основании фло-
ристических исследований в 2000–2013 гг. вид
был отмечен в 8 ячейках, включен в “Черный
список” флоры Брянской области как потенци-
ально инвазионный вид, эфемерофит, способ-
ный к возобновлению в местах заноса (Panasenko,
2014). Самоподдерживающиеся популяции на
территории региона были отмечены только в
1 ячейке – в пгт. Белая Березка.
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За период с 2015 по 2021 гг. были выявлены но-
вые местонахождения вида на территории Брян-
ской области, причем большинство находок от-
носятся к 2019–2021 гг. (местонахождения отме-
чены в 25 ячейках). Пик находок пришелся на
2021 г. – 16 новых ячеек (все находки сделаны у
шоссейных или внутригородских дорог), что
мы связываем не только со специальными по-
исками A. artemisiifolia на автомобильных трас-
сах, но и с усилением экспансии вида. Напри-
мер, в 2019 г. севернее г. Севск амброзия нами
не отмечалась, но уже в августе 2021 г. на трас-
се М-3 периодически встречались пятна и по-
лосы самоподдерживающихся придорожных
ценопопуляций. В г. Брянск в 2019–2021 гг. за-
фиксировано 19 находок A. artemisiifolia (iNatural-
ist, 2021; наблюдения автора), при этом в 3 место-
нахождениях устойчивые ценопопуляции суще-
ствует уже 3 года.

В настоящее время вид зарегистрирован в
33 ячейках (рис. 1) из 240 исследованных, что
составляет 13.75%. В 4 ячейках, где вид был от-
мечен в 1980-х гг., повторно его обнаружить не
удалось.

В 21 ячейке местонахождения вида представ-
лены единичными растениями, небольшими
группировками вдоль дорог, где проективное
покрытие не превышает 5–10%. В 7 ячейках
A. artemisiifolia формирует устойчивые сообще-
ства с проективным покрытием вида от 50 до
100% по нарушенным местообитания (обочины
шоссе, насыпи ж.д., отстойники). В 1 ячейке
(пгт. Белая Березка и окрестности) за 8 лет с мо-
мента первого обнаружения амброзия распро-
странилась по всему поселку, освоила антропо-
генные местообитания (обочины дорог, свалки,
пустыри, придомовые территории), формирует
монодоминантные сообщества, а также внедря-

Рис. 1. Карта-схема распространения Ambrosia artemisiifolia в Брянской области: 1 – ячейки, в которых A. artemisiifolia
не обнаружена; 2 – ячейки, в которых A. artemisiifolia была отмечена в 1980-х годах и больше не регистрировалась; 3 –
ячейки, в которых находки A. artemisiifolia единичны и представлены одиночными растениями или небольшими груп-
пировками; 4 – ячейки, в которых A. artemisiifolia формирует сообщества в антропогенных местообитаниях на площа-
ди 10–100 м2 и более; 5 – ячейки, в которых A. artemisiifolia встречается часто, доминирует в антропогенных и есте-
ственных местообитаниях. В пустых ячейках флористические исследования не выполнялись.
Fig. 1. The map of distribution of Ambrosia artemisiifolia in the Bryansk Region: 1 – cells where A. artemisiifolia was not found;
2 – cells where A. artemisiifolia was recorded in the 1980s and was not recorded later; 3 – cells with rare records of A. artemisiifolia
represented by single plants or small groups; 4 – cells with A. artemisiifolia communities in anthropogenic habitats on an area of
10–100 m2 and more; 5 – cells with A. artemisiifolia occuring frequently, dominating in anthropogenic and natural habitats.
Empty cells – floristic studies were not performed.
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ПАНАСЕНКО

ется в нарушенные и малонарушенные поймен-
ные сообщества.

МЕСТООБИТАНИЯ 
И ФИТОЦЕНОТИЧЕСКАЯ 

ПРИУРОЧЕННОСТЬ
На территории региона исследования A. arte-

misiifolia встречается по обочинам шоссейных и
грунтовых автомобильных дорог, насыпям и по-
лотну железных дорог, на пустырях, свалках, от-
стойниках, в палисадниках. Принимает участие в
формировании пионерных сообществ, является
эксплерентом и рудералом.

В Брянской области A. artemisiifolia в антропо-
генных местообитаниях формирует сообщества
Ambrosietum artemisiifoliae, единично отмечается
в сообществах ассоциаций Tanaceto vulgaris-Arte-
misietum vulgaris Sissingh 1950 (Bulokhov et al.,
2020), Polygonetum arenastri Gams 1927 corr.
Láníková in Chytrý 2009. В пойме р. Десна у пгт.
Белая Березка A. artemisiifolia встречается по пес-
чаным отмелям и разбитым пескам в сообществах
Agrostio stoloniferae-Xanthietum albini (проектив-
ное покрытие до 25%) и нарушенным местооби-
таниям, занятым сообществами асс. Bidentetum
frondosae Bulokhov et al. 2020 (проективное по-
крытие 25–50%); внедряется в сообщества асс.
Agrostio stoloniferae-Beckmannietum eruciformis
Rapaics ex Soó 1930 (проективное покрытие до
25%) на затапливаемых и вытаптываемых место-
обитаниях, отмечалась (проективное покрытие
до 10%) на песчаных гривах в сообществах асс.
Agrostio capillaris-Poetum angustifoliae (Bulokhov et
al. 2020). Важно заметить, что в 2013 г. амброзия в
пойме р. Десна единично была обнаружена толь-
ко в сообществах Agrostio stoloniferae-Xanthietum
albini (Panasenko et al., 2015).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
С момента первой находки Ambrosia artemisiifo-

lia в Брянской области прошло 50 лет. Большин-
ство находок в 1980-е годы были связаны с зано-
сом по железным дорогам. За последние 20 лет,
несмотря на тщательные поиски на всех крупных
ж.-д. станциях Брянской области, амброзия была
обнаружена только в г. Брянск, где кроме единич-
ных растений, отмечающихся с начала 2000-х, в
2019 г. зарегистрирована также устойчивая цено-
популяция по откосам и кюветам ж.д. у
ст. Брянск-Льговский. Большинство же находок
за последнее десятилетие связаны с крупными ав-
томагистралями. Исходя из особенностей совре-
менного распространения A. artemisiifolia, можно
сделать следующие предположения о двух наибо-
лее вероятных направлениях заноса:

1) западное направление – занос из Белорус-
сии (Гомельская область): многочисленные на-

ходки по шоссе Гомель Брянск (А-240), особенно
между гг. Новозыбков и Унеча;

2) южное направление – занос из Украины
(Черниговская и Сумская области):

многочисленные находки по шоссе Зерново-
Суземка, Севск-Брянск (Киевская трасса М3),
пгт. Белая Березка.

Происхождение растений, обнаруженных на
второстепенных шоссе у городов Климово, Ста-
родуб, Погар, может быть связано как с запад-
ным, так и с южным векторами заноса.

Весьма интересна находка 2.08.2021 группи-
ровки A. artemisiifolia по обочине шоссе P-120 се-
веро-западнее г. Брянск у д. Леденево (Жуков-
ский р-н). Ранее севернее г. Брянск находки A. ar-
temisiifolia не отмечались, поэтому данное
местонахождение свидетельствует о возможной
экспансии вида на север региона.

За последние 10 лет из типичного эфемерофи-
та вид стал эпекофитом. По-видимому, следует
ожидать дальнейшей экспансии A. artemisiifolia в
юго-западных и южных районах Брянской обла-
сти, а также увеличение участия амброзии в сооб-
ществах на антропогенных местообитаниях реги-
она. Существенное усиление фитоценотической
роли A. artemisiifolia произошло в растительном
покрове пгт. Белая Березка за последние 8 лет.
Внедрение этого чужеродного вида в сообщества
пойменных местообитаний свидетельствует о
расширении фитоценотической амплитуды A. ar-
temisiifolia в регионе – чужеродным видом кроме
географического и экологического барьеров пре-
одолен еще и фитоценотический барьер.

Потепление климата и способность A. artemi-
siifolia формировать на территории Брянской об-
ласти самоподдерживающиеся ценопопуляции
позволяют предположить увеличение численно-
сти вида, при котором в течение ближайших 10–
15 лет амброзия может стать постоянным компо-
нентом антропогенным местообитаний Брян-
ской области и освоить растительные сообщества
естественных открытых и нарушенных местооби-
таний речных долин, успешно конкурируя как с
аборигенными растениями, так и с инвазионны-
ми видами (например, с Bidens frondosa L., Xanthi-
um albinum (Widd.) Scholz & Sukopp).
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The article discusses the distribution of Ambrosia artemisiifolia in the Bryansk Region in recent decades. Since
its first discovery in 1971, A. artemisiifolia has significantly strengthened its position in the vegetation cover of
the Bryansk Region. Most of the findings were registered in 2019–2021. The main ways of introduction and
phytocoenotic connections of this alien species are considered. A. artemisiifolia has successfully naturalized
in the Bryansk Region, and has invaded not only anthropogenic habitats, but also some natural biotopes in
the f loodplain of the Desna River.
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МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ IRIS PUMILA (IRIDACEAE) 
В НИЖНЕМ ПОВОЛЖЬЕ И НА ЮЖНОМ УРАЛЕ
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Изучены 22 популяции ириса карликового (Iris pumila L.) из двух регионов – Южный Урал (Респуб-
лика Башкортостан) и Нижнее Поволжье (Саратовская область). Установлено, что растения попу-
ляций I. pumila из двух географических локалитетов заметно отличаются друг от друга. Особи из по-
пуляций Южного Урала были крупнее по высоте генеративного побега, структурным элементам
цветка и, в особенности, по длине и ширине листа. В свою очередь, растения популяций Нижнего
Поволжья были крупнее по показателям диаметра цветка и диаметра клона. Ординация методами
главных компонент и неметрического многомерного шкалирования также убедительно демонстри-
рует разделение популяционных выборок из двух географических локалитетов. При этом больший
разброс точек, соответствующих совокупности средних значений морфологических признаков рас-
тений в популяциях Нижнего Поволжья, указывает на большую неоднородность условий произрас-
тания вида в этой географической области по сравнению с Южным Уралом. На распределении из-
менчивости морфологических признаков по географическому градиенту в Нижнем Поволжье ска-
зывается, прежде всего, большая амплитуда температур. Этому способствует и высота над уровнем
моря мест произрастания популяций в данном регионе. На Южном Урале большее сходство морфо-
логических параметров растений вида, независимо от пространственного положения популяций в
данной географической области, обусловлено, прежде всего, меньшей амплитудой температур.

Ключевые слова: Iris pumila, Iridaceae, географическая изменчивость, морфометрические параметры,
Нижнее Поволжье, Южный Урал
DOI: 10.31857/S0006813622020065

Изучение внутривидовой изменчивости ред-
ких растений имеет большое значение в попу-
ляционной биологии и экологии, поскольку
позволяет оценить уровень фенотипической
изменчивости, установить границы популяций,
охарактеризовать микроэволюционные про-
цессы и выявить экологические факторы, влияю-
щие на формирование структуры популяций, что
в конечном итоге способствует разработке мер по
сохранению генофонда редких видов (Yoccoz,
2012; Kryukova, Abramova, 2018; Kryukova et al.,
2018).

Гетерогенность окружающей среды в про-
странстве и времени обычно хорошо ощущается
популяциями растений, которые по-разному
приспосабливаются к этой неоднородности.
Приспособление растений популяций конкрет-
ного вида к тем или иным условиям – как одного,

так и разных в географическом отношении ме-
стообитаний – в естественных условиях реализу-
ется посредством фенотипической пластичности.
Фенотипической пластичностью называют спо-
собность одного и того же генотипа производить
разные фенотипы в зависимости от условий сре-
ды. Диапазон фенотипов для данного признака,
который может возникать в различных условиях
среды, известен как “норма реакции”. Феноти-
пической пластичности в той или иной мере под-
вержены практически все признаки. В этом отно-
шении фенотип является результатом взаимодей-
ствия между генами и окружающей средой, в
которой происходило конкретное развитие орга-
низма. При этом, краткосрочные эволюционные
реакции на неоднородность экологических фак-
торов могут привести к генетической специали-
зации, которая, в свою очередь, приводит к диф-
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ференциации популяций (Pemac, Tucić, 1998;
Tucić et al., 2003; Tarasjev et al., 2009; Markov,
Ivnitskiy, 2016; Avramov et al., 2017).

В соответствии с типами пластических реак-
ций, проявляемых организмами, пластичность
можно разделить на два основных вида: предвос-
хищающие модификации развития, опережаю-
щие те или иные изменения окружающей среды,
и неизбежные изменения в результате непосред-
ственного воздействия окружающей среды на фе-
нотип. Предвосхищающая пластичность возни-
кает в ответ на определенные экологические сиг-
налы, характеризующие различные изменения в
окружающей среде в ближайшем будущем. Счи-
тается, что пластичные фенотипические ответы
на сигналы окружающей среды усиливают функ-
ции организма и, следовательно, приспособлен-
ность к среде, в которой этот организм обитает.
В свою очередь, неизбежная (пассивная) пла-
стичность характеризуется влиянием окружаю-
щей среды, вызванным неоптимальным уровнем
ресурсов, на фенотип. В данном случае феноти-
пические изменения пропорциональны степени
экологических воздействий. Таким образом, пла-
стичность у растений может быть результатом
прямой реакции признака на сигналы окружаю-
щей среды во время развития или пассивным ре-
зультатом изменения скорости роста растений
из-за различных внешних факторов (Tucić et al.,
2003; Barišić Klisarić et al., 2012).

В настоящем исследовании предпринята по-
пытка выявления морфологической дифферен-
циации популяций Iris pumila L. на основании ко-
личественных признаков, измеряемых в период
массового цветения растений. Исследование осо-
бенно актуально в связи с тем, что изучаемый вид
относится к категории редких. I. pumila включен в
Красную книгу РФ (Krasnaya…, 2008) с категори-
ей и статусом редкости: 3 – редкий вид; а также
Красные книги всех регионах РФ, где он произ-
растает, – в частности и на территориях исследо-
ванных регионов – Саратовской обл. (Krasnaya…,
2021) и Республики Башкортостан (Krasnaya…,
2011). Полученные результаты могут быть ис-
пользованы для более объективной оценки состо-
яния популяций вида на территории изученных
регионов.

Ирис карликовый, I. pumila, представитель се-
мейства Iridaceae, – травянистый короткокорне-
вищный гемиэфемероидный поликарпик, 10–
15 см высотой с желтыми или лиловыми цветка-
ми (при этом растения в популяциях часто сильно
различаются по окраске цветка). В естественных
местообитаниях вид образует клоны округлой
формы разного размера в зависимости от возрас-
та. Клоны I. pumila являются результатом разви-
тия горизонтально растущих и плотно упакован-
ных сегментов (звеньев) корневища, которые

распространяются радиально от центра каждого
клона к периферии. Вид является ксерофитом и
степным геофитом, произрастает в каменистых и
луговых степях, на остепененных лугах; по щеб-
нистым и каменистым склонам степных холмов
западной, восточной и, в большей степени, юж-
ной экспозиции, на обнажениях. Предпочитает
участки с разреженной растительностью. Имеет
обширный ареал, охватывающий Центральную и
Юго-восточную Европу. В России встречается в
Астраханской, Белгородской, Волгоградской,
Воронежской, Оренбургской, Ростовской, Са-
марской, Саратовской, Тамбовской, Ульянов-
ской, Челябинской областях, в Краснодарском и
Ставропольском краях, в Республиках Башкорто-
стан, Чеченская, Кабардино-Балкарская, Кара-
чаево-Черкесская, Северная Осетия–Алания,
Ингушетия, Дагестан (Tucić et al., 2003; Alekseye-
va, 2008; Yefimov et al., 2012; Yuritsyna, Vasyukov,
2014; Kryukova et al., 2014, 2018; Kryukova, Abra-
mova, 2018; Abramova et al., 2019; Boltenkov, 2019).

В ряде исследований отмечается, что I. pumila
является подходящим объектом для изучения фе-
нотипической пластичности, а также простран-
ственной и временной межпопуляционной диф-
ференциации (Tarasjev et al., 2009, 2012; Barišić
Klisarić et al., 2012; Avramov et al., 2017).

Данным исследованием охвачены два района
произрастания I. pumila – Южный Урал (в грани-
цах Р. Башкортостан) и север Нижнего Поволжья
(в границах Саратовской обл.). Первый район ис-
следования находится на северо-восточной гра-
нице ареала и характеризуется менее засушливы-
ми условиями произрастания вида, а второй – в
центральной его части с более аридным клима-
том. Целью исследования было выявление осо-
бенностей морфологической изменчивости в
центральной части ареала вида и на его границе в
разных климатических условиях произрастания.
Ожидалось, что на границе ареала в силу большей
однородности условий произрастания полимор-
физм должен быть уже, а, учитывая более влаж-
ный и менее континентальный климат степного
Предуралья, значения морфологических пара-
метров выше, чем в центральной, более аридной
части ареала.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследовано 22 популяции I. pumila при оди-

наковом их числе для каждого из выбранных рай-
онов, т.е. 11 (275 растений) популяций исследова-
но в Нижнем Поволжье и 11 (1100 растений) – на
Южном Урале (табл. 1, рис. 1). Так как ареал вида
на севере Нижнего Поволжья охватывает факти-
чески всю территорию Саратовской обл., для ис-
следования отобрали популяции, более или ме-
нее равномерно распределенные по всей террито-
рии области. На Южном Урале ареал вида
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ограничен только юго-западными районами Рес-
публики Башкортостан (степное Предуралье).
Соответственно исследованные популяции тер-
риториально произрастают гораздо ближе друг к
другу, чем отобранные в Саратовской обл. На тер-
ритории Предуралья исследование проводили в
течение четырех лет, в то время как на территории
севера Нижнего Поволжья – в течение одного го-
да. Отчасти это было связано с тем, чтобы ниве-
лировать разницу в размерах исследуемых терри-
торий в сравниваемых частях ареала. Исходили
также из того, что если проверяемая гипотеза вер-
на, то даже при многолетнем мониторинге попу-
ляций с более однородными условиями произ-
растания диапазон изменчивости будет мень-
шим, чем при однолетнем изучении популяций с
большей неоднородностью условий произраста-
ния вида.

Морфологические характеристики с целью
поддержания единообразия в их оценке учитыва-
лись только у растений генеративного состояния
(Sharma, Pandit, 2011). В каждой популяции в
один год наблюдения признаки измерялись у
25 особей. В качестве особи для морфометриче-
ских измерений считали клон. Всего было изме-
рено 12 морфологических показателей (рис. 2):
диаметр клона, число вегетативных побегов (ло-
паток), число листьев на вегетативный побег,

длина второго листа, ширина второго листа, чис-
ло генеративных побегов, длина генеративного
побега, длина внешней доли околоцветника, ши-
рина внешней доли околоцветника, длина внут-
ренней доли околоцветника, ширина внутренней
доли околоцветника, диаметр цветка.

Анализ изменчивости морфологических пока-
зателей проводили с использованием описатель-
ной статистики (минимум и максимум показате-
ля и его 95% доверительный интервал, коэффи-
циент вариации), диаграмм размаха (среднее
значение ± ошибка средней и стандартное откло-
нение) (Metody…, 2015), а также непараметриче-
ского анализа Манна–Уитни для сравнения сред-
них двух независимых выборок (Khar′kova, Grzhi-
bovskiy, 2014). На основе матрицы корреляций
был проведен факторный анализ методом глав-
ных компонент (PCA) (Jolliffe, 2002; Zuur et al.,
2009). Кроме того, были рассчитаны непарамет-
рические коэффициенты корреляции Спирмена
(Zar, 2010): в случае, если коэффициенты корре-
ляции для коррелированных пар переменных
превышали 0.90, один признак из пары исклю-
чался из факторного анализа (Nobis et al., 2016;
Ocampo, d’Eeckenbrugge, 2017; Spaniel et al., 2017;
Maia, Goldenberg, 2019).

Дополнительно выявлена и визуализирована
взаимосвязь наблюдаемого паттерна морфологи-

Рис. 1. Местоположение исследованных популяций Iris pumila. Условные обозначения популяций те же, что в табл. 1.
Fig. 1. Location of the studied populations of Iris pumila. See Table 1 for the population symbols.
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Таблица 1. Местонахождение исследованных популяций Iris pumila
Table 1. Location of the studied populations of Iris pumila

Условное обозна-
чение популяции

Conventional symbol
for population

Местонахождение популяции
Population locality

Координаты/Coordinates

N E

Республика Башкортостан/Republic of Bashkortostan
Taz Зианчуринский район, окр. с. Тазларово

Zianchurinsky district, vicinity of Tazlarovo village
52.185807 56.699793

Vmu Зианчуринский район, окр. д. Верхний Муйнак
Zianchurinsky district, vicinity of Verkhniy Muynak village

52.017090 56.754400

Kuz Зианчуринский район, окр. д. Кужанак
Zianchurinsky district, vicinity of Kuzhanak village

51.574653 57.197240

Ars Зианчуринский район, окр. с. Арсенево
Zianchurinsky district, vicinity of Arsenevo village

51.643555 56.787757

Kut Зианчуринский район, ур. Куйтапкан
Zianchurinsky district, Kuytapkan tract

51.905430 56.780569

Vsk Кугарчинский район, гора Высокая
Kugarchinsky district, Vysokaya Mt.

52.217500 56.479074

Len Куюргазинский район, окр. д. Лена
Kuyurgazinsky district, vicinity of Lena village

52.801797 55.611802

Nbl Куюргазинский район, окр. с. Нижнее Бабаларово
Kuyurgazinsky district, vicinity of Nizhneye Babalarovo village

52.411747 55.598153

Hlk Куюргазинский район, окр. д. Холодный ключ
Kuyurgazinsky district, vicinity of Kholodny Klyuch village

52.712637 55.609113

Yak Куюргазинский район, окр. с. Якшимбетово
Kuyurgazinsky district, vicinity of Yaksimbetovo village

52.582541 55.643009

Kar Мелеузовский район, гора Караултау
Meleuzovsky district, Karaultau Mt.

52.989546 56.468915

Саратовская область/Saratov Region
Ptr Питерский район, граница с Новоузенским районом

Pitersky district, border with Novouzensky district
50.785110 47.824395

Stp Советский район, окр п. Степное
Sovetsky district, vicinity of Stepnoye village

51.36015 46.90591

Bel Хвалынский район, восточнее г. Хвалынска, гора Беленькая
Khvalynsky district, east of Khvalynsk, Belenkaya Mt.

52.47863 48.05778

Mar Дергачевский район, окр. х. Песчаный Мар
Dergachevsky district, vicinity of Peschany Mar farm

50.761518 48.840204

Sol-1 Ершовский район, окр. с. Новоряженка
Ershovsky district, vicinity of Novoryazhenka village

51.488845 48.078042

Kam Красноармейский район, окр. с. Каменка
Krasnoarmeisky district, vicinity of Kamenka village

50.71152 45.27483

Sim Лысогорский район, окр. с. Симоновка
Lysogorsky district, vicinity of Simonovka village

51.34137 44.83986

Mxp Пугачевский район, окр. с. Максютово
Pugachevsky district, vicinity of Maksyutovo village

51.85929 49.62207

Sol-2 Пугачевский район, окр. с. Солянка
Pugachevsky district, vicinity of Solyanka village

52.04402 48.34098

Uzm Энгельсский район, окр. с. Узморье
Engels district, vicinity of Uzmorye village

51.22534 45.93035

Trm Марксовский район, урочище Три Мара
Marksovsky district, Tri Mara tract

51.813144 47.248446
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Рис. 2. Морфологические показатели Iris pumila, ис-
пользованные в анализе: 1 – диаметр клона, 2 – число
вегетативных побегов (лопаток), 3 – число листьев на
вегетативный побег, 4 – длина второго листа вегета-
тивного побега, 5 – ширина второго листа вегетатив-
ного побега, 6 – число генеративных побегов, 7 –
длина генеративного побега, 8 – длина внешней доли
околоцветника, 9 – ширина внешней доли около-
цветника, 10 – длина внутренней доли околоцветни-
ка, 11 – ширина внутренней доли околоцветника,
12 – диаметр цветка.
Fig. 2. Morphological parameters of Iris pumila used in the
analysis: 1 – clone diameter, 2 – number of vegetative
shoots (blades), 3 – number of leaves per vegetative shoot,
4 – length of the second leaf on the vegetative shoot, 5 –
width of the second leaf on the vegetative shoot, 6 – num-
ber of generative shoots, 7 – length of the generative shoot,
8 – length of the outer perianth lobe, 9 – width of the outer
perianth lobe, 10 – length of the inner perianth lobe, 11 –
width of the inner perianth lobe, 12 – flower diameter.
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ческой изменчивости с некоторыми факторами
окружающей среды (климатическими, географи-
ческими). Для этого был применен метод немет-
рического многомерного шкалирования (NMDS)
с последующим наложением на плоскость орди-
нации векторов, указывающих направление кли-
матических или географических градиентов, а
также силу их связи с наблюдаемым паттерном
морфологической изменчивости.

Входные данные для NMDS представляли со-
бой средние значения морфометрических пока-
зателей для каждой популяции из Нижнего По-
волжья и Южного Урала, предварительно про-
шедшие процедуру стандартизации. Так как
исследовались только количественные морфоло-
гические признаки, в качестве меры различия ис-
пользовалось евклидово расстояние. Для каждого
из 22 местоположений популяций ириса из от-
крытой базы WorldClim ver. 2.0 (Fick, Hijmans,
2017) были взяты данные с пространственным
разрешением 2.5 минуты (5 км), содержащие зна-
чения 19 биоклиматических характеристик и аль-
титуды (табл. 2). Кроме того, учитывались значе-
ния географической широты и долготы мест про-
израстания популяций. Полученные значения
использовались в качестве переменных окружаю-
щей среды и были спроецированы на плоскость
ординации в виде векторов, указывающих на-
правление наиболее быстрого изменения значе-
ний соответствующей переменной (направление
градиента), и имеющих длину, пропорциональ-
ную корреляции между переменной окружающей
среды и осями ординации (сила градиента). Про-
цедура расчета уровня значимости выявленных
связей основывалась на применении метода слу-
чайных перестановок с числом итераций равным
999. Данный анализ был проведен в среде стати-
стического программирования R ver. 4.1.0 (R Core
Team, 2021).

Морфометрические данные перед проведени-
ем факторного анализа, а также неметрического
многомерного шкалирования подвергались про-
цедуре стандартизации (Torrecilla et al., 2013; Biye
et al., 2016; Finot et al., 2018; Cruz-Lustre et al.,
2020).

Для расчетов и визуализации результатов ис-
пользовались программы “Statistica 6.0” (STATIS-
TICA, 2001) и “Past 3.26” (Hammer et al., 2001;
Hammer, Harper, 2005), а также пакеты vegan (Ok-
sanen et al., 2020) и ggpolot 2 (Wickham et al., 2016),
реализованные в статистической среде R.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Сравнение выборок популяций Iris pumila из
Нижнего Поволжья и Южного Урала методом
описательной статистики показало, что у преоб-
ладающего большинства признаков средние зна-

чения, включая ошибку среднего, не перекрыва-
ются (табл. 3). По большинству морфологических
признаков минимальные и максимальные значе-
ния в обеих группах также различались. Исключе-
ние составил показатель числа генеративных побе-
гов, у которого перекрывались минимальные и
средние значения. Средние значения большинства
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исследованных морфологических параметров
были выше в выборке популяций с Южного Ура-
ла. Максимальное различие имело место между
средними значениями длины и ширины второго
листа: популяционная выборка с Южного Урала в
два с лишним раза превосходила таковую из
Нижнего Поволжья. У трех признаков – диаметр
клона, число вегетативных побегов, и диаметр
цветка – средние, а также минимальные и макси-
мальные значения в популяциях Нижнего Повол-
жья были выше, чем в популяциях Южного Ура-
ла.

Коэффициент вариации был заметно выше в
выборке популяций из Нижнего Поволжья по пя-
ти признакам: числу вегетативных побегов, ши-
рине второго листа, числу и длине генеративных
побегов, ширине внутренней доли околоцветни-
ка. По остальным признакам (диаметру клона,
числу листьев на вегетативный побег, длине вто-
рого листа, длине и ширине внешней доли около-
цветника, длине внутренней доли околоцветника
и диаметру цветка) был близок по обеим выбор-
кам популяций (табл. 3). Максимальные значе-
ния коэффициентов вариации в обеих выборках
популяций отмечены для трех морфологических
признаков: числа генеративных и вегетативных
побегов и диаметра клона. В целом популяции
Нижнего Поволжья имели более широкий диапа-
зон изменчивости основной части исследован-
ных морфологических признаков.

Диаграммы размаха (рис. 3) также наглядно
демонстрируют, что средние значения и ошибки
средних по большинству признаков в двух срав-
ниваемых географических выборках заметно от-
личаются между собой. Лишь по числу генератив-
ных и вегетативных побегов сравниваемые вы-
борки достоверно, согласно тесту Манна–Уитни,
не различаются (табл. 4). При этом величины
дисперсии по большинству показателей для каж-
дого отдельного признака между выборками по-
пуляций практически одинаковы. Исключение
составили следующие показатели: число вегета-
тивных побегов, число генеративных побегов,
длина и ширина второго листа, а также ширина
внутренней доли околоцветника. По первому из
перечисленных признаков различие в дисперсии
между рассматриваемыми выборками наиболее
заметно.

По большинству признаков величины их сред-
них значений выше в выборке растений из попу-
ляций Южного Урала. В частности, по показате-
лям листьев (длине и ширине второго листа) и
структурных частей цветка (длине и ширине
внешней и внутренних долей околоцветника)
растения популяций Южного Урала значительно
превосходят популяции Нижнего Поволжья. По
длине генеративного побега растения из популя-
ций Южного Урала также значительно превосхо-

дили таковые из Нижнего Поволжья. Последние
лишь по двум параметрам заметно превышали
популяции Южного Урала: диаметр клона и диа-
метр цветка. По показателям числа генеративных
и вегетативных побегов выборка из Нижнего По-
волжья очень незначительно, но все же превыша-
ла выборку растений из популяций Южного Ура-
ла.

Таким образом, растения I. pumila из популя-
ций Южного Урала, как по вегетативным, так и
по генеративным признакам – цветки и листья, а
также генеративные побеги – были крупнее, не-
жели растения популяций Нижнего Поволжья.

Как уже упоминалось, согласно непараметри-
ческому анализу сравнения средних значений по
тесту Манна–Уитни (табл. 4) исследуемые вы-
борки также различались по большинству пока-
зателей, кроме числа генеративных побегов и
числа вегетативных побегов.

Интересно, что по показателям, которые не
выявили достоверного различия между группами,
выборки имели наибольшие значения коэффи-
циента вариации, что указывает на высокую
внутригрупповую неоднородность особей имен-
но по этим показателям. Неоднородность, в свою
очередь, может быть вызвана различными, преж-
де всего экологическими причинами.

По результатам факторного анализа выделены
две главные компоненты, имеющие наибольшие
значения собственных чисел и объясняющие
наибольший процент дисперсии, как по отдель-
ности (относительно других компонент), так и по
общей сумме объясненной дисперсии. Наиболь-
шими нагрузками на первую главную компонен-
ту характеризовались длина второго листа (0.66),
ширина второго листа (0.70), длина генеративно-
го побега (0.70), длина внешней доли околоцвет-
ника (0.66), длина внутренней доли околоцветни-
ка (0.68); по второй главной компоненте наи-
большие значения нагрузок имели: диаметр
клона (0.82), число генеративных побегов (0.74)
(табл. 5). Таким образом, наибольшие нагрузки
на выделенные компоненты в более или менее
равной степени имели как генеративные, так и
вегетативные показатели.

При ординации в пространстве первых двух
главных компонент (PCA) (рис. 4) показано раз-
деление исследуемых выборок растений I. pumila
из Нижнего Поволжья, с одной стороны, и Юж-
ного Урала – с другой, при относительно незна-
чительном перекрывании их облаков рассеяния.
При этом обособление облаков рассеяния наибо-
лее выражено относительно горизонтальной оси,
характеризующей первую главную компоненту.
По этой компоненте обособление точек и их рас-
пределение в пространстве в наибольшей степе-
ни, как уже было сказано, определяется длиной и
шириной второго листа, длиной генеративного
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побега, а также длинами внешней и внутренней
долей околоцветника. В целом, по этим же при-
знакам наблюдалось наибольшее различие иссле-
дуемых выборок по диаграммам размаха и описа-
тельным статистикам. Именно эти признаки во
многом обуславливают различие растений из двух

географических регионов и являются ключевы-
ми, т.е. характеризующими общее состояние рас-
тений относительно внешних условий. При этом
по второй компоненте наблюдается менее замет-
ное обособление точек, обусловленное в большей
мере показателями диаметра клона и длины гене-

Рис. 3. Диаграммы размаха морфологических показателей Iris pumila: SU – популяционная выборка из Республики
Башкортостан; LV – популяционная выборка из Саратовской области.
Fig. 3. Diagrams of the range of morphological parameters of Iris pumila: SU – population sample from the Republic of Bash-
kortostan; LV – population sample from the Saratov Region.
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ративного побега согласно их значениям фак-
торных нагрузок. По диаметру клона и по ре-
зультатам теста Манна–Уитни, и по диаграм-
мам размаха наблюдается достоверное различие
сравниваемых выборок. Что касается длины гене-
ративного побега, то различие выборок по этому

параметру не достоверно, как по тесту Манна–
Уитни, так и по диаграммам размаха. Дисперсия
точек в пространстве области ординации по вто-
рой компоненте в большей степени характеризу-
ет различие особей внутри анализируемых выбо-
рок. Последнее утверждение подтверждается и

Таблица 4. Тест Манна–Уитни для двух независимых выборок популяций I. pumila Южного Урала и Нижнего
Поволжья
Table 4. Mann–Whitney test for two independent samples of I. pumila populations of the South Urals and the Lower Volga
region

Морфологический признак / Morphological trait p-level

Диаметр клона, см / Clone diameter, cm 0.000
Число вегетативных побегов, шт. / Number of vegetative shoots 0.938
Число листьев на побег, шт. / Number of leaves per shoot 0.000
Длина второго листа, см / Length of the second leaf, cm 0.000
Ширина второго листа, см / Width of the second leaf, cm 0.000
Число генеративных побегов, шт. / Number of generative shoots 0.271
Длина генеративного побега, см / Length of generative shoot, cm 0.000
Длина внешней доли околоцветника, см / Length of the outer perianth lobe, cm 0.000
Ширина внешней доли околоцветника, см / Width of the outer perianth lobe, cm 0.000
Длина внутренней доли околоцветника, см / Length of the inner perianth lobe, cm 0.000
Ширина внутренней доли околоцветника, см / Width of the inner lobe of the perianth, cm 0.000
Диаметр цветка, см  /  Flower diameter, cm 0.000

Таблица 5. Факторный анализ морфологических показателей I. pumila Южного Урала и Нижнего Поволжья
Table 5. Factor analysis of morphological parameters of I. pumila of the South Urals and the Lower Volga region

Примечание. Полужирным шрифтом выделены значения факторных нагрузок ≥ 0.65 и соответствующих признаков. PC –
главная компонента.
Note. The values of factor loadings ≥ 0.65 and the corresponding traits are highlighted in bold. PC – main component.

№ Признак/Trait
Компоненты/Components

PC 1 PC 2

1 Диаметр клона, см / Clone diameter, cm –0.03 0.82
2 Число вегетативных побегов, шт. / Number of vegetative shoots –0.06 0.60
3 Число листьев на побег, шт. / Number of leaves per shoot 0.23 0.06
4 Длина второго листа, см / Length of the second leaf, cm 0.66 –0.41
5 Ширина второго листа, см / Width of the second leaf, cm 0.70 –0.09
6 Число генеративных побегов, шт. / Number of generative shoots 0.05 0.74
7 Длина генеративного побега, см / Length of generative shoot, cm 0.70 0.05
8 Длина внешней доли околоцветника, см / Length of the outer perianth lobe, cm 0.66 0.09
9 Ширина внешней доли околоцветника, см / Width of the outer perianth lobe, cm 0.56 0.17
10 Длина внутренней доли околоцветника, см / Length of the inner perianth lobe, cm 0.68 0.14
11 Ширина внутренней доли околоцветника, см / Width of the inner lobe of the 

perianth, cm 0.60 0.15

12 Диаметр цветка, см / Flower diameter, cm –0.07 0.60
Свойства компонент / Component properties

1 Собственное число / Proper number 3.05 2.22
2 Дисперсия, % / Dispersion,% 25.39 18.51
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фактически максимальными значениями коэф-
фициентов вариации описываемых показателей
внутри исследуемых групп среди всех морфомет-
рических показателей.

На диаграмме рассеяния, полученной методом
неметрического многомерного шкалирования,
помимо точек, обозначающих местоположение
исследованных популяций в пространстве двух
главных осей, отмечены векторы, соответству-
ющие наиболее скоррелированным с осями пе-
ременным окружающей среды, а именно сред-
негодовой температуре (bio1), среднемесячной
суточной амплитуде температуры (bio2), изо-
термальности (bio3), cезонности температуры
(коэффициент вариации) (bio4), минимальной
температуре наиболее холодного месяца (bio6),
среднегодовой амплитуде колебания температу-
ры (bio7), средней температуре наиболее сухого
квартала (bio9), средней температуре наиболее
теплого квартала (bio10), средней температуре са-
мого холодного квартала (bio11), а также высоте
над уровнем моря (Altitude), широте (lat) и долго-
те (long) места произрастания популяций (табл. 2;
рис. 5). При этом в анализе влияния биоклимати-
ческих характеристик на распределение точек в
пространстве осей неметрического многомерно-
го шкалирования учитывались только направле-
ние и относительная длина соответствующих век-
торов.

На рис. 5 видно хорошее расхождение точек,
соответствующих популяциям различных геогра-
фических групп. При этом в правой части области
ординации расположились точки, отвечающие
популяциям Южного Урала, в левой – популяци-
ям Нижнего Поволжья. Обособление этих двух
агрегаций точек более ярко выражено вдоль гори-
зонтальной оси. Характерно, что разброс точек,
соответствующих популяциям из Нижнего По-
волжья, велик, как вдоль горизонтальной, так и
вдоль вертикальной осей неметрического много-
мерного шкалирования, в то время как точки, со-
ответствующие популяциям Южного Урала, рас-
полагаются одной компактной группой в правой
части плоскости ординации. Заметно отделилась
от них только точка, соответствующая популяции
с горы Караултау из Мелеузовского р-на (Kar),
являющаяся самой северной как для Южного
Урала, так и для всей выборки в целом (рис. 5).
В целом это указывает на большую неоднород-
ность условий произрастания популяций I. pumila
в Нижнем Поволжье и относительную однород-
ность таковых на Южном Урале. Нельзя не отме-
тить и тот факт, что в пространстве координат
разброс точек, соответствующих совокупности
средних значений морфологических признаков в
популяциях Нижнего Поволжья, подчиняется
определенной закономерности. Вдоль горизон-
тальной оси точки, соответствующие популяци-

Рис. 4. Ординация Iris pumila методом главных компонент (PCA): SU – популяционная выборка из Республики Баш-
кортостан; LV – популяционная выборка из Саратовской области.
Fig. 4. Ordination of Iris pumila by the principal component analysis (PCA): SU – population sample from the Republic of
Bashkortostan; LV – population sample from the Saratov Region.
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ям юга Заволжья, расположились слева (Mar, Sol-1,
Ptr, Stp), а точки, соответствующие популяциям
Правобережья и севера Заволжья, – справа (бли-
же к точкам, соответствующим популяциям Юж-
ного Урала), причем среди последних вдоль вер-
тикальной оси выше нулевой отметки располо-
жились точки, соответствующие популяциям
Правобережья (Bel, Kam, Sim) и самой западной
из левобережных популяций, находящейся на
излучине Волги (Uzm), а ниже – популяциям
севера Заволжья (Mxp, Trm, Sol-2). При этом к
последним ближе всего расположены точки,
соответствующие южным популяциям Право-
бережья (Sim, Kam). Выше расположилась точ-
ка, соответствующая самой западной из левобе-
режных популяций, произрастающей в излучи-
не Волги (Uzm), а еще выше – точка,
соответствующая популяции севера Правобе-
режья (Bel). То есть, в целом расположение то-
чек в пространстве осей неметрического много-
мерного шкалирования соответствует географи-

ческому градиенту распределения популяций,
которым эти точки соответствуют.

Из графика хорошо видно, что переменные
окружающей среды достаточно сильно скоррели-
рованы с горизонтальной осью – о чем свидетель-
ствует их длина и соответствующее направление.
Напрашивается вывод о том, что за обособление
вдоль горизонтальной оси популяций Нижнего
Поволжья ответственны: среднемесячная суточ-
ная амплитуда температуры (bio2), изотермаль-
ность (bio3), сезонность температуры (коэффи-
циент вариации) (bio4), среднегодовая амплитуда
колебания температуры (bio7) и высота над уров-
нем моря (Altitude), а за обособление популяций
Южного Урала – среднегодовая температура
(bio1), минимальная температура наиболее хо-
лодного месяца (bio6), средняя температура наи-
более сухого квартала (bio9), средняя температура
наиболее теплого квартала (bio10), средняя тем-
пература самого холодного квартала (bio11), ко-
личество осадков самого холодного квартала

Рис. 5. Ординация методом неметрического многомерного шкалирования (NMDS). Мера различий – евклидово рас-
стояние; стресс-значение – 0.06. Условные обозначения популяций те же, что в табл. 1. Условные обозначения био-
климатических факторов те же, что в табл. 2. SU – популяции с Южного Урала, LV – популяции из Нижнего Повол-
жья.
Fig. 5. Ordination by non-metric multidimensional scaling (NMDS). The measure of the differences is Euclidean distance; stress
value – 0.06. For the symbols of the populations see Table 1. For the symbols of bioclimatic factors see Table 2. SU – populations
from the South Urals, LV – populations from the Lower Volga region.
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(bio19), географическая широта (Latitude) и гео-
графическая долгота (Longitude). При этом пер-
вые пять переменных, ответственных за обособ-
ление популяций Нижнего Поволжья, скоррели-
рованы с горизонтальной осью отрицательно, а
из оставшихся восьми переменных, связанных
с обособлением популяций Южного Урала,
шесть – положительно, а две – отрицательно.
Нельзя не заметить, что все биоклиматические
характеристики, ответственные за обособление
популяций Нижнего Поволжья, по сути, отража-
ют амплитуду колебаний температуры, т.е. диапа-
зон изменчивости этого параметра, в то время как
биоклиматические характеристики, ответствен-
ные за обособление популяций Южного Урала,
отражают средние, и лишь по одному параметру
минимальные температуры в регионе, а также –
количество осадков в холодный квартал.

Разброс точек по вертикальной оси неметри-
ческого многомерного шкалирования определя-
ет, в большей мере, средняя температура наибо-
лее сухого квартала, географическая долгота и
высота над уровнем моря. Это следует из того, что

направления векторов именно этих биоклимати-
ческих и географических факторов отклоняются
в пространстве неметрического многомерного
шкалирования в сторону вертикальной оси.

Таким образом, больший разброс точек, со-
ответствующих совокупности средних значе-
ний морфологических признаков растений в
популяциях Нижнего Поволжья, подтверждает
большую неоднородность условий произраста-
ния вида в этой географической области по срав-
нению с Южным Уралом. Наиболее различными
по параметрам средней температуры самого сухо-
го квартала (bio9) и высоты над уровнем моря
мест произрастания (Altitude) являются места
произрастаний популяций Bel (bio9 = –5.08°C,
Altitude = 229 м) и Trm (bio9 = –12.78°C, Altitude =
= 311 м) (табл. 6). Следовательно, из всех клима-
тических и географических характеристик, участ-
вующих в анализе, именно данные параметры
оказывают наибольшее влияние на распределе-
ние изменчивости морфологических признаков
популяций Нижнего Поволжья. Соответственно,
в местообитаниях на Южном Урале, прежде всего,

Таблица 6. Значения переменных окружающей среды, высоты над уровнем моря, широты и долготы, векторы ко-
торых спроецированы на оси ординации NMDS, согласно местам нахождения популяций в Нижнем Поволжье
и Южном Урале
Table 6. Values of environmental variables, altitude, latitude, and longitude, the vectors of which are projected onto NMDS
ordination axes, in accordance with the locations of the populations in the Lower Volga region and in the South Urals

Reg ID bio1 bio2 bio3 bio4 bio6 bio7 bio9 bio10 bio11 bio19 Altitude Latitude Longitude

SU Taz 5.43 9.70 21.85 1312.60 –16.20 44.40 5.97 20.92 –10.87 102 49 52.185807 56.699793
SU Vmu 5.59 9.38 21.60 1286.35 –15.40 43.40 –3.00 20.85 –10.32 116 66 52.017090 56.754400
SU Kuz 5.83 9.65 21.98 1291.87 –15.40 43.90 –2.85 21.15 –10.13 112 84 51.574653 57.197240
SU Ars 6.36 9.95 22.46 1293.96 –15.00 44.30 –2.37 21.75 –9.62 76 58 51.643555 56.787757
SU Kut 5.79 10.28 22.48 1322.83 –16.40 45.70 –3.17 21.47 –10.58 90 87 51.905430 56.780569
SU Vsk 6.79 9.32 22.08 1241.56 –13.40 42.20 –1.45 21.63 –8.48 98 42 52.217500 56.479074
SU Len 5.62 9.48 22.53 1231.84 –14.50 42.10 –2.65 20.32 –9.55 94 267 52.801797 55.611802
SU Nbl 5.69 9.37 22.46 1220.07 –14.50 41.70 –2.50 20.15 –9.40 92 137 52.411747 55.598153
SU Hlk 6.51 9.43 21.99 1263.73 –14.00 42.90 –1.92 21.60 –9.05 114 62 52.712637 55.609113
SU Yak 6.07 9.33 21.79 1266.41 –14.50 42.80 6.40 21.17 –9.55 148 73 52.582541 55.643009
SU Kar 4.89 9.18 21.41 1270.86 –15.90 42.90 –3.55 19.98 –10.83 125 181 52.989546 56.468915
LV Ptr 3.39 11.25 23.78 1358.69 –19.70 47.30 –12.40 19.28 –13.67 84 266 50.785110 47.824395
LV Stp 3.47 10.83 23.33 1335.56 –19.30 46.40 –5.18 19.08 –13.33 97 255 51.36015 46.90591
LV Bel 3.66 10.88 23.39 1342.18 –19.10 46.50 –5.08 19.35 –13.22 94 229 52.47863 48.05778

LV Mar 3.22 11.35 23.89 1363.78 –20.00 47.50 –12.65 19.13 –13.93 82 291 50.761518 48.840204
LV Sol-1 3.30 11.44 23.99 1367.68 –20.00 47.70 –12.62 19.30 –13.87 80 286 51.488845 48.078042
LV Kam 3.76 11.50 24.01 1374.05 –19.60 47.90 –12.27 19.85 –13.48 76 234 50.71152 45.27483
LV Sim 3.44 11.70 24.22 1381.33 –20.10 48.30 –12.67 19.60 –13.88 74 274 51.34137 44.83986
LV Mxp 3.18 10.83 23.35 1335.92 –19.60 46.40 –5.48 18.78 –13.63 100 301 51.85929 49.62207
LV Sol-2 4.13 10.86 23.35 1343.48 –18.60 46.50 –4.63 19.83 –12.77 89 158 52.04402 48.34098
LV Uzm 3.25 11.12 23.80 1340.90 –19.70 46.70 –5.42 18.88 –13.65 91 227 51.22534 45.93035
LV Trm 3.21 11.48 24.01 1372.04 –20.10 47.80 –12.78 19.27 –14.00 79 311 51.813144 47.248446
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меньшая амплитуда температур и не столь значи-
тельный, как в Поволжье, разброс по географиче-
ской долготе и высоте над уровнем моря мест
произрастания приводят к близости морфологи-
ческих параметров растений изучаемого вида.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Растения популяций Iris pumila Южного Урала

по большинству исследованных морфологиче-
ских признаков достоверно отличаются от рас-
тений этого вида, произрастающих в Нижнем
Поволжье. Растения Южного Урала крупнее
по высоте генеративного побега, структурным
элементам цветка и, в особенности, по пара-
метрам листа. В свою очередь, растения из по-
пуляций Нижнего Поволжья превосходят по
показателям диаметра цветка и диаметра кло-
на. Последний признак характеризуется высо-
кой вариативностью. Лишь по двум показате-
лям, – количеству вегетативных и генеративных
побегов, – различия между двумя географически-
ми выборками популяций не были установлены.
Эти два параметра, также как и диаме тр клона,
обладали высоким, по сравнению с остальными
показателями, уровнем варьирования.

Ординация методом главных компонент, вы-
деленных в ходе факторного анализа, также убе-
дительно демонстрирует разделение популяци-
онных выборок из двух географических регионов.
При этом, наиболее показательно обособление
по первой компоненте, которое, согласно значе-
ниям факторных нагрузок, определяется длиной
и шириной второго листа, длиной генеративного
побега, а также длинами внешней и внутренней
долей околоцветника. По этим признакам отме-
чено наибольшее различие исследуемых выборок
согласно диаграммам размаха и описательным
статистикам. По второй компоненте наблюдается
менее заметное обособление точек, обусловлен-
ное в большей мере показателями диаметра клона
и длины генеративного побега.

Анализ непараметрического многомерного
шкалирования также показал сильное разделение
точек, отвечающих той или иной географической
группе популяций в пространстве ординации.
Больший разброс точек, соответствующих сово-
купности средних значений морфологических
признаков растений в популяциях Нижнего По-
волжья, указывает на большую неоднородность
условий произрастания вида в этой географиче-
ской области по сравнению с Южным Уралом.
В Нижнем Поволжье на распределении изменчи-
вости морфологических признаков, прежде все-
го, сказывается большая амплитуда температур
(в крайних границах, вероятно, приводящая в лет-
ний сезон к засухе и в зимний – к глубокому про-
мерзанию почвы). Этому способствует и высота
над уровнем моря мест произрастания популяций

в данном географическом регионе. На Южном
Урале сходство морфологических параметров
растений вида обусловлено, прежде всего, не-
большой амплитудой температур, как в отдель-
ные месяцы, так и между сезонами, независимо
от пространственного положения популяций в
данной географической области.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
[Abramova et al.] Абрамова Л.М., Широких П.С., Голо-

ванов Я.М., Мустафина А.Н., Крюкова А.В. 2019.
К экологии редких степных видов рода Iris на Юж-
ном Урале. – Вестник Томского государственного
университета. Биология. 48: 56–72. 
https://doi.org/10.17223/19988591/48/3

[Alekseyeva] Алексеева Н.Б. 2008. Род Iris (Iridaceae) в
России. – Turczaninowia. 11 (2): 5–68.

Avramov S., Miljković D., Barišić Klisarić N., Živković U.,
Tarasjev A. 2017. Ontogenetic plasticity of anatomical
and ecophysiological traits and their correlations in Iris
pumila plants grown in contrasting light conditions. –
Plant Species Biol. 32 (4): 392–402. 
https://doi.org/10.1111/1442-1984.12171

Barišić Klisarić N., Avramov S., Miljković D., Živković U.,
Tarasjev A. 2012. Ontogeny of f lower parts on naturally
growing Iris pumila clones: implications for population
differentiation and phenotypic plasticity studies. –
Russian Journal of Genetics. 48 (4): 556–560.

Biye E.H., Cron G.V., Balkwill K. 2016. Morphometric de-
limitation of Gnetum species in Africa. – Plant Syst.
Evol. 302: 1067–1082. 
https://doi.org/10.1007/s00606-016-1317-3

Boltenkov E.V. 2019. Typification of the Linnaean name
Iris pumila (Iridaceae). –Willdenowia. 49 (2): 147–150. 
https://doi.org/10.3372/wi.49.49202

Cruz-Lustre G., Batista J.A.N., Radins J.A., Gonzalez A.,
Borba E.L. 2020. Morphometric analysis of the Habe-
naria parviflora complex (Orchidaceae). – Plant Syst.
Evol. 306. Published online. 
https://doi.org/10.1007/s00606-020-01634-2

Fick S.E., Hijmans R.J. 2017. WorldClim 2: new 1km spa-
tial resolution climate surfaces for global land areas. –
International Journal of Climatology. 37 (12): 4302–
4315.

Finot V.L., Soreng R.J., Giussani L.M., Munoz R.G. 2018.
A multivariate morphometric delimitation of species
boundaries in the South American genus Nicoraepoa
(Poaceae: Pooideae: Poeae). – Plant Syst. Evol. 304:
679–697. 
https://doi.org/10.1007/s00606-018-1499-y

Jolliffe I.T. 2002. Principal Component Analysis, 2nd edn.
New York. 487.

[Khar’kova, Grzhibovskiy] Харькова О.А., Гржибов-
ский А.М. 2014. Сравнение двух несвязанных вы-
борок c использованием пакета статистических
программ Stata: непараметрические критерии. –
Экология человека. 4: 60–64.

[Krasnaya…] Красная книга Республики Башкорто-
стан: в 2 т. Т. 1. Растения и грибы. 2011. Уфа. 384 с.



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 2  2022

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ IRIS PUMILA (IRIDACEAE) 195

[Krasnaya…] Красная книга Российской Федерации
(растения и грибы). 2008. М. 855 с.

[Krasnaya…] Красная книга Саратовской области: Гри-
бы. Лишайники. Растения. Животные. 2021. Сара-
тов. 496 с.

[Kryukova et al.] Крюкова А.В., Абрамова Л.М., Муста-
фина А.Н. 2018. К биологии и экологии редких ви-
дов ирисов в степях Южного Урала. – Самарская
Лука: проблемы региональной и глобальной эко-
логии. 27 (4–1): 271–275. 
https://doi.org/10.24411/2073-1035-2018-10126

[Kryukova et al.] Крюкова А.В., Мулдашев А.А., Голо-
ванов Я.М., Абрамова Л.М. 2014. Распространение
и фитоценотическая приуроченность редких ви-
дов рода Iris L. на Южном Урале. – Научные ведо-
мости Белгородского государственного универси-
тета. Сер. Естественные науки. 23 (29): 5–11.

[Kryukova, Abramova] Крюкова А.В., Абрамова Л.М.
2018. Влияние экологических факторов на измен-
чивость морфометрических параметров редкого
вида Iris pumila L. – Изв. Сарат. ун-та. Нов. сер.
Сер. Химия. Биология. Экология. 18 (2): 232–236. 
https://doi.org/10.18500/1816-9775-2018-18-2-232-236

Maia F.R., Goldenberg R. 2019. Morphometric analysis
and the distinction between Tibouchina hatschbachii
and T. marumbiensis: morphological differentiation
driven from the past. – Plant Syst. Evol. 305: 169–180. 
https://doi.org/10.1007/s00606-018-1560-x

[Markov, Ivnitskiy] Марков А.В., Ивницкий С.Б. 2016.
Эволюционная роль фенотипической пластич-
ности. – Вест. Моск. ун-та. Сер. 16. Биология.
4: 3–11.

[Metody…] Методы изучения ценопопуляций цветко-
вых растений. 2015. Саратов. 127 с.

Nobis M., Klichowska E., Nowak A., Gudkova P.D., Rola K.
2016. Multivariate morphometric analysis of the Stipa
turkestanica group (Poaceae: Stipa sect. Stipa). – Plant
Syst. Evol. 302: 137–153. 
https://doi.org/10.1007/s00606-015-1243-9

Ocampo J., d’Eeckenbrugge G. 2017. Morphological char-
acterization in the genus Passiflora L.: an approach to
understanding its complex variability. – Plant Syst.
Evol. 303: 531–558. 
https://doi.org/1007/s00606-017-1390-2

Oksanen J., Blanchet F.G., Friendly M., Kindt R., Legen-
dre P., McGlinn D., Minchin P.R., O’Hara R.B.,
Simpson G.L., Solymos P., Stevens M.H.H., Szoecs E.,
Wagner H. 2020. vegan: Community Ecology Package.
R package version 2.5–7.
https://CRAN.R-project.org/package=vegan (дата
обращения 15.03.2021).

Pemac D., Tucić B. 1998. Reaction norms of juvenile traits
to light intensity in Iris pumila (Iridaceae): A compari-
son of populations from exposed and shaded habitats. –
Plant Syst. Evol. 209: 159–176.

R Core Team. R: A language and environment for statistical
computing. R Foundation for Statistical Computing.
Vienna, Austria. 2020. Available at: http://www.R-
project.org (дата обращения 15.03.2021).

Sharma S.K., Pandit M.K. 2011. A morphometric analysis
and taxonomic study of Panax bipinnatifidus Seem.
(Araliaceae) species complex from Sikkim Himalaya,
India. – Plant Syst. Evol. 297: 87–98. 
https://doi.org/10.1007/s00606-011-0501-8

Spaniel S., Zozomova-Lihova J., Marhold K. 2017. Revised
taxonomic treatment of the Alyssum montanum-A. rep-
ens complex in the Balkans: a multivariate morphomet-
ric analysis. – Plant Syst Evol. 303: 1413–1442. 
https://doi.org/10.1007/s00606-017-1468-x

STATISTICA (data analysis software system), version 13 //
StatSoft, Inc., 2001. http://www.statsoft.com (дата об-
ращения 15.03.2021).

Tarasjev A., Avramov S. & Miljković D. 2012. Evolutionary
biology studies on the Iris pumila clonal plant: advan-
tages of a good model system, main findings and direc-
tions for further research. – Archives of Biological Sci-
ences. 64: 159–174.

Tarasjev A., Barisić Klisarić N., Stojković B., Avramov S.
2009. Phenotypic plasticity and between population
differentiation in Iris pumila transplants between native
open and anthropogenic shade habitats. – Гeнeтикa.
45 (8): 1078–1086.

Torrecilla P., Acedo C., Marques I., Diaz-Pérez A. J.,
López-Rodriguez J. A., Mirones V., Sus A., Llamas F.,
Alonso A., Pérez-Collazos E., Viruel J., Sahuquil-
lo Sancho M. D., Komac B., Manso J. A., Segarra-
Moragues J. G., Draper D., Villar L., Catalán P. 2013.
Morphometric and molecular variation in concert:
taxonomy and genetics of the reticulate Pyrenean
and Iberian alpine spiny fescues (Festuca eskia
complex Poaceae). – Bot. J. Linn. Soc. 173: 676–706. 
https://doi.org/10.1111/boj.12103

Tucić B., Pemac D., Avramov S. 2003. Plasticity to
daylength of Iris pumila leaf phenological traits. – Pop-
ul. Ecol. 45: 31–39. 
https://doi.org/10.1007/s10144-003-0137-9

Wickham H. 2016. ggplot2: Elegant Graphics for Data
Analysis. New York. 268 p.

[Yefimov et al.] Ефимов С.В., Чернышенко О.В., Кир-
пичева Л.Ф., Дацюк Е.И. 2012. Крымские популя-
ции ириса карликового (Iris pumila L.): распростра-
нение и морфологические особенности. – Лесной
вестник. 4: 7–12.

Yoccoz N.G. 2012. Ecological monitoring. – In: Encyclo-
pedia of Life Sciences. Published online. 
https://doi.org/10.1002/9780470015902.a0023571

[Yuritsyna, Vasyukov] Юрицына Н.А., Васюков В.М.
2014. Новое местонахождение Iris pumila L. (Irida-
ceae) на юге Приволжской возвышенности. – Из-
вестия Самарского научного центра Российской
академии наук. 16 (5): 143–144.

Zar J.H. 2010. Biostatistical analysis. New Jersey. 944 p.

Zuur A.F., Ieno E.N., Elphick C.S. 2009. A protocol for da-
ta exploration to avoid common statistical problems. –
Methods in Ecology and Evolution. 1: 3–14.
https://doi.org/10.1111/j.2041-210x.2009.00001.x



196

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 2  2022

КАШИН и др.

MORPHOLOGICAL VARIABILITY OF IRIS PUMILA (IRIDACEAE) 

IN THE LOWER VOLGA REGION AND THE SOUTH URALS
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The article presents the results of the analysis of 22 populations of dwarf iris (Iris pumila L.) from two regions – the
South Urals (Republic of Bashkortostan) and the Lower Volga region (Saratov Region). It is found that the plants
of I. pumila populations from the two geographical localities differ markedly from each other. The plants from
the South Urals have taller generative shoots, larger structural elements of the f lower and, in particular, longer
and wider leaves. In turn, the plants from the Lower Volga region have larger diameter of the f lower and di-
ameter of the clone. Ordination by the methods of principal components and non-metric multidimensional
scaling also convincingly separates the population samples from the two geographical areas. At the same time,
a larger spread of points corresponding to the set of average values of morphological characteristics of the
plants from the Lower Volga region indicates a greater heterogeneity of growing conditions of the species in
this geographical area compared to the South Urals. In the Lower Volga region, the distribution of the mor-
phological features variation along the geographical gradient is primarily affected by broad temperature am-
plitude. It is also aided by the altitude above sea level of the places where populations grow in this region. In
the South Urals, the greater similarity of morphological parameters of the plants, regardless of the spatial po-
sition of populations in this geographical area, is primarily due to narrower temperature amplitude.

Key words: Iris pumila, Iridaceae, geographic variability, morphometric parameters, Lower Volga region,
South Urals
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В результате анализа микрогаметофитогенеза у Pinguicula vulgaris, произрастающей на территории
Северо-Запада России (Ленинградская обл.), уточнен тип строения пыльцевого зерна – 3-клеточ-
ный. В то же время, наряду с 3-клеточными пыльцевыми зернами в зрелых пыльниках выявлено на-
личие 2-клеточной пыльцы, возможно, с незавершенным циклом развития. Показано, что в 3-кле-
точных пыльцевых зернах P. vulgaris (как и у некоторых Utricularia из сем. Lentibulariaceae) веретено-
видные клетки спермиев энантиоморфны по строению.

Ключевые слова: Pinguicula vulgaris L., Lentibulariaceae, пыльцевое зерно, генеративная клетка, спер-
мии, энантиоморфизм
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Pinguicula vulgaris L. (жирянка обыкновенная) –
многолетнее травянистое растение, являющееся,
как и все остальные виды сем. Lentibulariaceae
Rich., плотоядными организмами (Loyd, 1942;
Casper, 1963; Zemskova, 1981, и др.). По системе
S. Casper (1966), P. vulgaris относится к секции
Pinguicula Casper подрода Pinguicula Casper рода
Pinguicula – по данным молекулярно-филогене-
тического анализа, монофилетичного по проис-
хождению (Jobson et al., 2003, Cieslak et al., 2005,
Degtjareva et al., 2006, и др.). Произрастание вида
приурочено главным образом к северным райо-
нам (или к районам с холодным климатом) Евро-
пы, Азии и Америки, где он обычно обитает во
влажных и обедненных питанием условиях. В
России встречается в различных регионах, в том
числе, в Ленинградской области, где относится к
категории редких и уязвимых видов с небольшим
количеством локалитетов и половозрелых особей
(Red…, 2018). Разработка стратегии сохранения
P. vulgaris нуждается в изучении различных аспек-
тов ее репродуктивной биологии в условиях кон-
кретных популяций, включая биологию цвете-
ния, опыления и семенного размножения, пол-
ное понимание которых невозможно без знаний о
специфике протекания эмбриологических про-
цессов.

Эмбриология P. vulgaris (развитие семязачатка,
женского гаметофита, семени, эмбриогенез, про-
растание семян) исследована достаточно полно

(Haccius, Harlte-Baude, 1957; Kopczyńska, 1964;
Degtjareva et al., 2004; Titova, 2012, и др.; см. также
сводки по сравнительной эмбриологии и анато-
мии семян сем. Lentibulariaceae: Khan, 1970; Pod-
dubnaya-Arnoldi, 1982; Nikiticheva, 1987; Johri et
al., 1992; Kamelina, 2009; Yakovleva et al., 2013). В
то же время, ряд процессов, в частности, форми-
рование мужского гаметофита, являются недо-
статочно изученными, вследствие чего данные о
типе строения зрелого пыльцевого зерна у этого
растения противоречивы – 3-клеточный (Rodon-
di et al., 2010) или 2-клеточный (Pushkareva et al.,
2018). Следует отметить, что у большинства
остальных жирянок этот процесс также не изу-
чен, исключая P. crenatiloba DC, подробная иллю-
страция микрогаметофитогенеза которой пред-
ставлена Casper (1966). Вместе с тем, знания об
особенностях этого процесса у разных видов жи-
рянок – в большинстве своем также являющихся
редкими и охраняемыми видами (Molano-Flores,
2018, и др.), важны для понимания закономерно-
стей прохождения процесса их двойного оплодо-
творения, успешность которого во многом опре-
деляет формирование особями полноценного
потомства.

Исходя из этого, цель настощей работы состо-
яла в выявлении закономерностей процесса мик-
рогаметофитогенеза у Pinguicula vulgaris L. из Ле-
нинградской области.

СООБЩЕНИЯ
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сбор материала по Pinguicula vulgaris (бутоны и

цветки на разных стадиях развития) производили
в окрестностях поселков Пудость и Глядино Ле-
нинградской области (Гатчинский и Ломоносов-
ский р-ны, соответственно) в июне 2019–2021 гг.

Материал фиксировали в смеси FAA (70%-
ный этанол : формалин : концентрированная ук-
сусная кислота = 100 : 7 : 7). Постоянные препара-
ты готовили по общепринятой цитоэмбриологи-
ческой методике (Pausheva, 1980). Срезы толщи-
ной 12 мкм получали на микротоме Microm HM
325 (Carl Zeiss, Germany) и окрашивали основным
фуксином по Фельгену с подкраской алциано-
вым синим. Дополнительно использовали дав-
ленные препараты пыльников. Анализ препара-
тов и микрофотосъемку осуществляли на микро-
скопе Axioplan 2 с ПО AxioVision (Carl Zeiss,
Germany).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ процесса микрогаметофитогенеза у

Pinguicula vulgaris показал, что развитие мужского
гаметофита у этого вида происходит в два этапа –
(1) деление микроспоры с образованием вегета-
тивной и генеративной клеток, (2) деление гене-
ративной клетки с образованием двух клеток-
спермиев.

Отделение генеративной клетки происходит в
сильновакуолизированной микроспоре, приоб-
ретающей к этому времени полярное строение
(с размещением ядра в пристенном положении).
В микроспоре на этой стадии уже отчетливо диф-
ференцированы интина и экзина (с формирова-
нием 6–8 борозд), ее ядро неправильной формы,
с крупным ядрышком, а цитоплазма почти без за-
пасных питательных веществ (рис. 1, 1). Вслед-
ствие асимметричного митоза и последующего
цитокинеза, генеративная клетка меньше по раз-
мерам, чем вегетативная клетка; в то же время,
она достаточно крупная, сначала располагается
пристенно, имеет линзовидную форму и содер-
жит ядро с большим ядрышком. Крупное ядро ве-
гетативной клетки (также с большим ядрышком)
имеет лопастную форму, а в цитоплазме этой
клетки отмечается активная аккумуляция запас-
ных веществ (рис. 1, 2, 3). Деления в микроспорах
происходят асинхронно, вследствие чего в гнез-
дах пыльников на этой стадии развития присут-
ствуют и микроспоры, и двуклеточные пыльце-
вые зерна.

Далее ядро вегетативной клетки смещается в
центр пыльцевого зерна, а генеративная клетка
отделяется от его стенки и перемещается внутрь
вегетативной клетки, первоначально располага-
ясь на некотором удалении от ее ядра и приобре-
тая при этом веретеновидную форму. Пыльцевые

зерна к этой стадии значительно увеличиваются в
размерах, при этом в цитоплазме их вегетативной
клетки продолжается накопление запасных ве-
ществ (рис. 1, 4).

Деление генеративной клетки происходит на
поздних этапах развития цветка – в бутонах,
близких к раскрытию или при распускании цвет-
ка. Перед делением генеративная клетка сближа-
ется с ядром вегетативной клетки, вследствие че-
го образующиеся спермии расположены в том же
положении, но на некотором удалении друг от
друга. Клетки спермиев имеют слегка веретено-
видную (“треугольную”) форму, энантиоморфны
и содержат относительно крупное ядро (без от-
четливого ядрышка), окруженное тонким слоем
цитоплазмы (рис. 1, 5–7). Следует отметить, что
процесс образования спермиев в пыльцевых зер-
нах также происходит асинхронно и, возможно,
скоррелирован с началом прорастания послед-
них, которое, по данным нашего предыдущего
исследования, обычно осуществляется в пыльни-
ках еще нераскрывшихся цветков (на стадии
позднего или “рыхлого” бутона – бутонная авто-
гамия; Pushkareva (Nikolaeva) et al., 2018). В гнез-
дах пыльника на этих стадиях развития можно
также наблюдать пыльцевые зерна, еще находя-
щиеся в двуклеточном состоянии, часто лишь с
начальными признаками набухания апертур или
без набухания (рис. 1, 8).

Таким образом, проведенное исследование
показало, что зрелые пыльцевые зерна у P. vulga-
ris, произрастающей в Ленинградской области,
являются 3-клеточными, что согласуется с дан-
ными о наличии 3-клеточной пыльцы у P. vulgaris
из Альпийской области Италии и Франции (Ro-
dondi et al., 2010). Наше раннее сообщение о на-
личии у этого вида 2-клеточной пыльцы (Push-
kareva et al., 2018) является не точным, что связано
с примененной методикой окраски препаратов
(гематоксилин по Эрлиху) и гетерогенностью
строения пыльцы в пыльниках. Использование
окраски препаратов основным фуксином по
Фельгену (более четко идентифицирующего ядра
спермиев в цитоплазме вегетативной клетки с
обильными запасными веществами) позволило
установить, что большинство пыльцевых зерен в
пыльниках являются 3-клеточными, но некоторая
их часть находится в 2-клеточном состоянии, что
возможно связано с частичной задержкой их разви-
тия в условиях Ленинградской области. Вопрос о
способности 2-клеточных пыльцевых зерен к по-
следующему образованию спермиев (по мере набу-
хания апертур и формирования пыльцевых трубок)
нуждается в специальном исследовании. Асин-
хронность формирования пыльцевых зерен в пыль-
никах – не редкое явление, и в этом случае половые
клетки позднее завершают цикл развития. Одна-
ко, по предварительным данным, у P. vulgaris из
Ленинградской области часть пыльцы (несмотря
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на внешнюю выполненность) не прорастает даже
в полностью раскрытых цветках, а у некоторых
особей ее прорастание в пыльниках полностью
отсутствует. Возможно, полное отсутствие про-
растания пыльцы в пыльниках связано с отсут-
ствием поступления стимула из рыльца, поверх-

ность которого обычно находится в контакте с
пыльниками и становится восприимчивым к
пыльце еще в бутоне (Pushkareva et al., 2018).

Последовательность событий, связанных с
формированием мужских половых клеток в
пыльцевом зерне P. vulgaris (асимметричный ци-

Рис. 1. Микрогаметофитогенез у Pinguicula vulgaris.
1 – сильновакуолизированная микроспора, 2 – отделение генеративной клетки, 3 – фрагмент пыльцевого зерна с ге-
неративной клеткой в пристенном положении, увеличено, 4, 5 – 2-клеточные пыльцевые зерна с генеративной клет-
кой внутри вегетативной клетки (5 – ее контакт с ядром вегетативной клетки); 6 – деление генеративной клетки с об-
разованием спермиев (поздняя телофаза), 7 – 3-клеточное пыльцевое зерно с энантиоморфными спермиями, 8 –
2-клеточное пыльцевое зерно в том же пыльнике; g c – генеративная клетка, n m – ядро микроспоры, n v c – ядро ве-
гетативной клетки, s – спермии, v m – вакуоль микроспоры. Масштабная линейка – 10 мкм.
Fig. 1. Microgametophytogenesis in Pinguicula vulgaris.
1 – highly-vacuolized microspore, 2 – separation of the generative cell, 3 – the part of pollen grain with generative cell in wall-
mounted position (magnified), 4, 5 – 2-celled pollen grains with generative cell inside vegetative cell (5 – its contact with nucleus
of vegetative cell), 6 – division of generative cell with formation of sperms (late telophase), 7 – 3-celled pollen grain with enan-
tiomorphic sperms, 8 – 2-celled pollen grain from the same anther; g c – generative cell, n m – nucleus of microspore, n v c –
nucleus of vegetative cell, s – sperms, v m – vacuole of microspore. Scale bars – 10 μm.
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токинез, отделение генеративной клетки с ее пер-
воначальным пристенным положением и харак-
терной линзовидной формой, характер ее пере-
мещения в вегетативной клетке с окончательным
расположением возле ядра последней, последую-
щее деление с образованием спермиев) в целом
соответствуют общим закономерностям их фор-
мирования у других видов цветковых растений
(Russell, 1997; Yermakov et al., 2018). В то же время,
эти закономерности у P. vulgaris почти полностью
идентичны таковым P. crenatiloba, микрогамето-
фитогенез которой подробно проиллюстрирован
(в виде рисунков) Casper (1966). Некоторое ис-
ключение составляют различия в форме генера-
тивных клеток (веретеновидной у P. vulgaris,
овальной у P. crenatiloba) и клеток спермиев (слег-
ка веретеновидной у P. vulgaris, но округлой у
P. crenatiloba). Примечательно также, что спермии
P. vulgaris являются четко энантиоморфными
(зеркально симметричными), что впервые отме-
чено в роде Pinguicula, хотя на изображениях
пыльцевого зерна P. crenatiloba (Casper, 1966: стр.
28 – рис. 11) они также выглядят зеркально-сим-
метричными. Ранее в сем. Lentibulariaceae энан-
тиоморфизм спермиев был описан лишь у видов
Utriculariа L. (Kamelina, 2009). Однако, у других
изученных видов Pinguicula структура спермиев
детально не охарактеризована, хотя и отмечено
наличие 3-клеточной пыльцы (P. alpina L., P. ar-
vetii Genty, P. grandiflora Lam. subsp. grandiflora,
P. grandiflora subsp. rosea (Mutel) Casper, P. hirtiflora
Ten., P. leptoceras Rchb., P. poldinii Steiger et Casper,
P. reichenbachiana Schindl., и др., Espinosa-Matias
et al., 2005; Shuka et al., 2007; Rodondi et al., 2010).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование подтвердило на-
личие у Pinguicula vulgaris пыльцевых зерен 3-кле-
точного типа строения (Rodondi et al., 2010). В то
же время в зрелых пыльниках этого вида выявле-
но присутствие 2-клеточной пыльцы, возможно,
не завершившей цикл развития в условиях Ле-
нинградской области. Детальный анализ генезиса
мужских половых клеток показал, что общие за-
кономерности их формирования (характер деле-
ния микроспоры, движения генеративной клетки
внутри вегетативной клетки и положения спер-
миев в последней) полностью соответствуют та-
ковым других видов цветковых растений (Russell,
1997; Yermakov et al., 2018), при этом выявленный
нами энантиоморфизм спермиев P. vulgaris также
свойственен некоторым видам Utricularia из сем.
Lentibulariaceae (Kamelina, 2009).
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As a result of the analysis of microgametophytogenesis process in Pinguicula vulgaris occurring on the
Noth-West of Russia (Leningrad Region), the type of its pollen grain structure was clarified, and it is
3-celled. At the same time, together with the 3-celled pollen grains, the presence of 2-celled pollen (proba-
bly, with uncompleted development cycle) was revealed in the anthers. It was shown that the spindle-like
sperms of 3-celled pollen grains in P. vulgaris (as in the some Utricularia from Lentibulariaceae) have the en-
anthiomorphic structure.

Keywords: Pinguicula vulgaris, Lentibulariaceae, pollen grain, generative cell, sperms, enanthiomorphism
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30 сентября 2021 года исполнилось 70 лет Вере
Алексеевне Черемушкиной – доктору биологиче-
ских наук, профессору, известному специалисту в
области биоморфологии, структурной ботаники,
популяционной биологии и экологии растений,
автору и соавтору более 300 научных работ.

Вера Алексеевна родилась в г. Электросталь
Московской области. В 1952 году семья переехала
г. Обнинск (Калужская область), когда отца Веры
Алексеевны направили на строительство атомной
электростанции. Отец, Алексей Иванович, всю
жизнь проработал в строительной лаборатории и
занимал должность заведующего отделом. Мать,
Нина Кондратьевна, учитель начальных классов,
большую часть жизни посвятила благополучию
семьи, всегда была ее поддержкой, а в последние
годы вела бухгалтерский учет в Госстрахе. Семья
Веры Алексеевны в то время считалось многодет-
ной. Старшая сестра, Татьяна Алексеевна, полу-
чив образование, работала химиком-аналитиком
в филиале НИИ ФХИ им. В.Л. Карпова. Брат,
Николай Алексеевич, закончив политехникум,
работал старшим оператором реакторного цеха
на Кольской атомной станции. Вера Алексеевна
после окончания средней школы № 2 г. Обнинска
поступает на биолого-химический факультет
Московского государственного педагогического
института им. В.И. Ленина (МГПИ). С первого
курса Вера Алексеевна начала интересоваться на-
укой. Первый ее наставник – Ольга Всеволодов-
на Смирнова, доктор биологических наук, про-
фессор, в то время научный сотрудник Проблем-
ной биологической лаборатории при МГПИ.
Вера Алексеевна становится активным участни-
ком ботанического кружка, которым руководил
профессор, кандидат биологических наук Алек-
сей Александрович Уранов. В рамках работы

кружка Вера Алексеевна во время каникул посе-
щает Батумский ботанический сад. Большой ин-
терес Веры Алексеевны к ботанике также сфор-
мировался под влиянием незабываемых лекций
профессора А.А. Уранова и профессора, доктора
биологических наук Татьяны Ивановны Сереб-
ряковой, а также в процессе общения с ними и со-
трудниками Проблемной биологической лабора-
тории. Во время обучения в институте Вера
Алексеевна проявила себя как инициативный,

ЮБИЛЕИ И ДАТЫ

Вера Алексеевна Черемушкина
Vera Alekseevna Cheryomushkina
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интересующийся и добросовестный студент. Под
руководством О.В. Смирновой она ежегодно вы-
езжала в экспедиции и принимала участие в изу-
чении структуры ценопопуляций растений широ-
колиственных лесов. За время экспедиционных
работ Вера Алексеевна посещала Карпаты, Се-
верный Кавказ, Воронежскую область, Татар-
стан, Поволжье, Урал (Висимский заповедник),
Горный Алтай, Кемеровскую область, где сов-
местно с другими студентами собирала материал
для изучения онтогенеза и структуры ценопопу-
ляций видов рода Corydalis. В 1974 г. Вера Алексе-
евна успешно защитила дипломную работу по те-
ме “Морфогенез, возрастной состав популяций и
особенности вегетативного размножения пред-
ставителей секции Radix-cava и Pes-gallinaceus ро-
да Corydalis”.

После окончания института Вера Алексеевна
была распределена в среднюю школу учителем
биологии и химии в Кемеровскую область,
село I Бенжереп, где она проработала до 1977 г.
В течение этого времени В.А. поддерживала не-
прерывное общение с О.В. Смирновой, и сов-
местно с ней в 1975 году была опубликована пер-
вая печатная статья в “Биологической флоре
Московской области”, основой для которой по-
служили материалы дипломной работы.

Становление Веры Алексеевны как ученого
неразрывно связано с двумя учреждениями: ее
первым альма-матер – Московским государствен-
ным педагогическим институтом им. В.И. Ленина
и Центральным сибирским ботаническим садом,
куда она была принята в 1977 г. в качестве старше-
го лаборанта и прошла путь до заведующего лабо-
раторией и главного научного сотрудника.

Не прекращая свою научную деятельность, в
1978 г. Вера Алексеевна поступает в заочную ас-
пирантуру при ЦСБС СО РАН, где ее научными
руководителями становятся профессор, доктор
биологических наук Татьяна Ивановна Серебря-
кова (МГПИ) и старший научный сотрудник,
кандидат биологических наук Юрий Михайлович
Днепровский (Центральный сибирский ботани-
ческий сад). В это время Вера Алексеевна в ходе
многочисленных научных экспедиций собирает
материал на Салаирском кряже, в Горной Шо-
рии, Центральном, Северо-Западном и Южном
Алтае, в Зайсанской котловине, на хребтах Саур,
Тарбагатай, Джунгарский Алатау, Заилийский
Алатау и Чу-Илийских горах. Обучение в аспи-
рантуре было завершено с представлением диссерта-
ции. 10 февраля 1986 г. на заседании специализиро-
ванного совета Московского государственного педа-
гогического института им. В.И. Ленина состоялась
успешная защита кандидатской диссертации по
специальности 03.00.05 “Ботаника” на тему
“Морфогенез и жизненные формы корневищных
луков”. Верой Алексеевной впервые была состав-
лена монографическая сводка жизненных форм
подрода Rhiziridium рода Allium, выделены типы

онтоморфогенеза, описаны варианты малого
жизненного цикла и ритмы морфогенеза побегов,
а также намечены основные пути эволюции жиз-
ненных форм в пределах подрода.

С 1985 по 1992 год Вера Алексеевна была со-
трудником лаборатории экологии, которой в то
время руководил доктор биологических наук Ни-
колай Николаевич Лащинский. На стационаре
лаборатории, расположенном в черневой тайге на
Салаирском кряже, Вера Алексеевна изучала
ритм сезонного развития растений черневой тайги
по методике И.Г. Серебрякова. Экспедиции длились
по нескольку месяцев, а исследования проводили да-
же зимой. Они обогащали молодых сотрудников
опытом работы и были школой жизни. К сожале-
нию, по разным причинам эти исследования оказа-
лись незавершенными и неопубликованными.

С 1989 года началось сотрудничество Веры
Алексеевны с кафедрой ботаники Новосибирско-
го государственного педагогического института, а
позднее университета. Вплоть до 2019 года она чита-
ла курс лекций по учебным дисциплинам “Анато-
мия и морфология растений” и “Популяционная
биология растений”. Рядом с Верой Алексеевной
всегда собирается круг интересующихся студен-
тов, она руководит их научной работой, и вместе
с ней они выезжают в экспедиции. Заражая своей
увлеченностью и преданностью науке, Вера
Алексеевна привила любовь к ботанике многим
студентам, часть из которых впоследствии ста-
ли ее учениками. За время работы Веру Алексе-
евну неоднократно приглашали для чтения лек-
ций по спецкурсам “Популяционная биология
растений” и “Учение о жизненных формах” в
разные институты и университеты (Кемеровский
государственный университет, Новосибирский
государственный университет и Хакасский госу-
дарственный университет).

В 1992 году Вера Алексеевна переходит в ла-
бораторию интродукции лекарственных и пря-
но-ароматических растений, а с 2000 по 2018 г. она
возглавляет эту лабораторию, впоследствии пе-
реименованную в лабораторию популяционной
биологии и биоморфологии. Будучи заведую-
щей лабораторией, она продолжает исследова-
ния представителей рода Allium Азиатской ча-
сти России. Для сбора материала посещает раз-
личные районы Сибири, Казахстана и Средней
Азии. Биоморфология видов рода Allium L. Евра-
зии и структура их ценопопуляций стала темой
докторской диссертации, которая была успешно
защищена в 2001 году. В своей диссертации Вера
Алексеевна впервые составила монографическую
сводку по биоморфологии видов рода Allium L.
Евразии, выявила основные закономерности
ритма развития и предложила схему возможных
путей ритмогенеза. На основе системного подхо-
да ею разработана оригинальная схема биоморф
луков и намечены предполагаемые направления
трансформации жизненных форм в пределах это-
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го рода. После защиты начался следующий этап
научной деятельности. Появились не только зна-
ния и опыт, но и уверенность в своих силах.
В 2004 году была опубликована монография
“Биология луков Евразии”.

Вера Алексеевна активно принимает участие в
научно-просветительской деятельности, прово-
дит открытые лекции, семинары, обладая при-
родными педагогическими качествами. Ее лек-
ции всегда увлекательны и интересны не только
для студентов и аспирантов, но и для преподава-
телей. Вера Алексеевна постоянно выступает с
докладами на различных всероссийских и между-
народных конференций и конгрессах. Ее докла-
ды, затрагивающие актуальные проблемы био-
морфологии и популяционной биологии, всегда
активно обсуждаются. В качестве руководителя и
основного исполнителя она ведет крупные на-
правления лаборатории, проекты, поддержанные
РАН, РФФИ. Вера Алексеевна – руководитель и
организатор многих экспедиций, в том числе
международных. Ежегодно вместе с коллегами,
студентами и аспирантами Вера Алексеевна выез-
жает в экспедиции в разные районы Западной
Сибири, Забайкалье. Особое место занимают по-
ездки в Среднюю Азию, в которых она посещает
Казахстан, Таджикистан, Узбекистан, Киргизию.
Несмотря на труднодоступные районы исследо-
вания, такие как Памир и Тянь-Шань, суровые
природные условия – высокогорья и сухие пу-
стыни, она без устали собирает материал и ведет
свой полевой дневник.

Вера Алексеевна – преданный последователь
основ популяционной биологии и биоморфоло-
гии, заложенных ее великими учителями. Колос-
сальный багаж знаний, опыт и любовь к своему
делу позволили Вере Алексеевне создать на базе
ЦСБС СО РАН крупнейшую и единственную за
Уралом школу биоморфологии и популяционной
биологии. Верой Алексеевной и ее учениками
успешно развиваются представления о механиз-
мах адаптации растений на разных уровнях орга-
низации. Под ее руководством исследована попу-
ляционная биология растений многовидовых
таксонов Северной Азии (Thymus, Dracocephalum,
Scutellaria, Nepeta, Phlomis и др.). Высокую науч-
ную значимость имеют работы Веры Алексеевны
и ее коллектива по исследованию слабоизучен-
ных жизненных форм, таких как полукустарни-
ки, полукустарнички и кустарнички. Получен-
ные данные не только расширяют представление
об этих биоморфах, но и служат основой для ре-
шения актуальных вопросов их адаптации, широ-
ком распространении, популяционной страте-
гии, пространственном размещении и возмож-
ных путях эволюционного развития. Особое
место в работе Веры Алексеевны занимает поиск
функциональных признаков растений разных
жизненных форм, которые можно использовать в
качестве индикаторов в оценке состояния цено-

популяций и изменения окружающей среды. Че-
ловек творческий и постоянно ищущий новых
знаний и впечатлений, Вера Алексеевна не огра-
ничивается обязательной тематикой и всегда ве-
дет поиск актуальных проблем исследования, но-
вых объектов.

Вера Алексеевна имеет активную жизненную
позицию, ее профессионализм и богатейший
жизненный опыт помогают в становлении начи-
нающим исследователям. Вера Алексеевна уже
более 20 лет входит в состав ученого совета
ЦСБС, является членом диссертационного сове-
та Д 003.058.01 при Центральном сибирском бота-
ническом саду СО РАН и Д 220.028.04 при Новоси-
бирском государственном аграрном университете.
Вера Алексеевна – член редколлегии нескольких
журналов: “Сибирский экологический журнал”,
“Растительные ресурсы”, “Растительный мир
Азиатской России”. Под руководством Веры Алек-
сеевны защищены 11 кандидатских и одна доктор-
ская диссертации и подготовлены к защите еще две
кандидатские диссертации.

Трудно представить, что мы отмечаем 70-лет-
ний юбилей Веры Алексеевны, столь интенсивно
она работает. За свою трудовую деятельность
Веры Алексеевны неоднократно награждалась
почетными грамотами и благодарственными
письмами за большие достижения в изучении
растительного мира Сибири: Благодарность
РАН, Почетная грамота СО РАН; награждена по-
четным знаком отличия “Серебряная Сигма” и
Почетной грамотой мэрии г. Новосибирска.

Вера Алексеевна – ученый, профессионал сво-
его дела. Добрый, отзывчивый человек с чистым
сердцем, она легко сходится с людьми, у нее мно-
го друзей по всему миру. Вера Алексеевна – пре-
красный учитель, мудрый наставник и надежный
друг. Трудно оценить ту роль, которую Вера Алек-
сеевна играет в жизни каждого из нас. От имени
всех друзей, коллег и учеников искренне желаем
Вере Алексеевне успехов во всех ее начинаниях,
неиссякаемой энергии, здоровья и оптимизма.
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