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ВВЕДЕНИЕ

Территория исследований расположена на 
юге Сибири, значительную часть которой зани-
мают горы. Географическое положение регио-
на, геологическая история, характер рельефа и 
связанные с ними особенности климатических 
и почвенно-растительных условий обусловили 
широкое распространение здесь мохообразных 
и их большую роль в сложении растительно-
го покрова, в том числе и горно-таежных эко-

систем (Бардунов, 2007). Мохообразные фор-
мируют своеобразный, экологически и часто 
пространственно-обособленный компонент фи-
тоценоза со своей структурой и составом жиз-
ненных форм (Баишева и др., 2015). Известно, 
что некоторые из мохообразных образуют ассо-
циации и/или симбиозы с микроводорослями, в 
том числе способными к азотфиксации циано
прокариотами. Мхи являются средообразующи-
ми организмами (хозяевами, макропартнерами) 
ассоциации (Solheim, Zielke, 2002). Роль таких 
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Впервые приводятся сведения о распространенных в горно-таежных районах альгобриофитных ассоциа-
циях, средообразующими организмами которых являются представители рода гедвигии Hedwigia P. Beauv. 
(Bryophyta). Исследования проведены в Сохондинском государственном биосферном заповеднике (Забай-
кальский край, Россия). Для изучения отобраны альгобриофитные сообщества в горной тайге с камней в 
лесу, каменистых россыпей, скал-останцов, скальных выходов, галечника. Атмосферные осадки здесь – 
единственный источник влаги. В дернине гедвигии режим температуры и влажности отличался от такового 
на обнаженной поверхности камней. При более высокой влажности температура во мхах в среднем была на 
0.6 °С ниже, чем в это же время на обнаженной поверхности субстрата. В дернине мха, формирующейся на 
камнях под пологом леса, по сравнению с открытыми пространствами каменистых россыпей было теплее на 
1–4 °С, а относительная влажность на 4–8 % выше. Произрастающим на кислых горных породах представи-
телям гедвигии свойственна кислая реакция среды. Во всех изученных образцах мохообразных обнаружены 
эпибриофитные водоросли. Всего зарегистрировано 68 видов из отделов: Chlorophyta – 40, Cyanoprokaryota – 
13, Streptophyta – 8, Ochrophyta – 4, Bacillariophyta – 3. Для большинства из них характерно наземное место-
обитание. Некоторые из найденных родов водорослей известны как симбионты лишайников. В ассоциациях 
преобладали цианопрокариоты-диазотрофы из родов носток Nostoc Vauch. ex Bornet et Flahault и стигонема 
Stigonema C. Agardh ex Bornet et Flahault. Обнаружены значительные флуктуации их численности во времени 
и пространстве. Ассоциированные с гедвигией диазотрофы могут служить источником азота для мха. По-
казано, что гедвигия накапливает 0.7–1.5 (2.2) % минерального азота. Сопоставимое с гедвигией количество 
азота аккумулирует один из доминантов мохового покрова в таежных экосистемах юга Сибири ритидиум 
морщинистый Rhytidium rugosum (Hedw.) Kindb. Этот вид также образует ассоциации с доминированием ро-
дов носток и стигонема. Содержание минерального азота в самих свободноживущих эпигейных и эпилитных 
цианопрокариотах родов носток и стигонема может до 2-3 раз превышать таковое в исследуемых мхах.
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надорганизменных систем в биогеоценозах во 
многом не изучена. Исследования дают основа-
ние полагать, что ассоциации цианопрокариот 
и мохообразных вносят существенный вклад в 
поддержание углеродного и азотного баланса 
лесных экосистем (DeLuca et al., 2002; Gavazov 
et al., 2010; Stewart et al., 2011; Lindo et al., 
2013 и др.).

Цель нашего исследования – изучить особен-
ности состава и структуры альгобриофитных ас-
социаций с распространенными в горных реги-
онах представителями рода гедвигии Hedwigia 
P.  Beauv. (Bryophyta). Виды гедвигии обычно 
поселяются на каменистых субстратах и спо-
собны образовывать значительные по площади 
разрастания. В России работы, посвященные 
изучению ассоциаций эпилитных мохообразных 
и водорослей, не проводились. Предлагаемое 
исследование – первое такого рода.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проведены на юге Забайкаль-
ского края в Сохондинском государственном 
биосферном заповеднике (рис. 1).

Территория заповедника расположена в воз-
вышенной части Хэнтэй-Чикойского нагорья, 
которое представляет собой позднепалеозой-

ские комплексы и их структуры (герцениды) 
на гранитном докембрийском фундаменте (Эн-
циклопедия…, 2002). Для нагорья характерен 
среднегорный эрозионно-денудационный рельеф 
(Предбайкалье и Забайкалье, 1965). Климат 
здесь резко континентальный, среднегодовая 
температура –3  °С. Продолжительность устой-
чивого снежного покрова 130–145 дней. Средне-
годовое количество осадков в долинах составля-
ет 340 мм, в горах – 650–700 мм. Наибольшее их 
количество (60–80 %) выпадает в июле и августе 
в виде ливневых дождей (Справочник…, 1968). 
Территория заповедника труднодоступна, удале-
на от населенных пунктов. Во многом благодаря 
этому здесь сохранились эталонные экосисте-
мы. В исследуемом районе сконцентрированы 
степные, таежные, горнотундровые и трансзо-
нальные (луга, болота и т. д.) сообщества.

Объектом изысканий являются ассоциации 
водорослей и мохообразных рода гедвигия. До 
недавнего времени в составе рода выделяли 
один широко распространенный вид гедвигия 
реснитчатая Hedwigia ciliata (Hedw.) P.  Beauv., 
однако интегративные морфологические и мо-
лекулярно-генетические исследования показа-
ли, что род не является монотипным и включает 
несколько видов (Ignatova et al., 2016). Находки 
гедвигии реснитчатой ограничены преимуще-

Ассоциации водорослей и мохообразных рода Hedwigia P. Beauv. в горной тайге Хэнтэя...

Рис. 1. Район работ обозначен кружком черного цвета.
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ственно европейской территорией России. Для 
Забайкальского края имеются сведения о нахож-
дении следующих видов гедвигии: Чернядьевой 
H. czernyadjevae Ignatova, Ignatov & Fedosov, ги-
малайская H. emodica Hampe ex Müll. Hal., дуб
равная H. nemoralis Ignatova, Ignatov & Fedosov 
(Afonina and Czernyadjeva, 2012; Ignatova et al., 
2016). С  учетом имеющихся новых данных о 
роде исследованные нами образцы обозначены 
как Hedwigia sp. Изыскания проведены в веге-
тационный период 2011–2013 гг. в горной тайге 
хр. Хэнтэй (рис. 2).

Из-за труднодоступности территории и тру-
доемкости исследований не представлялось 

возможным провести все запланированные экс-
педиционные работы в течение одного сезона, 
поэтому их проводили в разные сроки с тем, 
чтобы охватить весь период вегетации. Физи-
ко-химические данные основаны на результа-
тах экспедиционных изысканий конца июля  – 
начала августа 2011  г., начала июня 2012  г. 
(в  дальнейшем указывается как июнь) и конца 
августа – начала сентября 2012 г. (в дальнейшем 
указывается как август), конца июля  – начала 
августа 2013 г. (приводится как июль). Данные 
2011 г. даны с указанием года.

В местах со значительным развитием гедви-
гии заложили постоянные учетные площадки 

И. Н. Егорова, М. С. Коновалов, О. В. Шергина, Н. В. Дударева, Г. С. Тупикова

Рис. 2. Ландшафты района исследований.
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(ПП) размером 0.5–1 м2 (в зависимости от сте-
пени развития мха). Субстратом для гедвигии 
служили отдельно стоящие камни, скальные 
выходы, скалы-останцы, камни в каменистых 
россыпях, галечник. Всего заложено 20 ПП – по 
10 на юго-восточном и северо-западном макро-
склонах хребта. Краткая характеристика ме-
стонахождений исследованных ПП приведена 
в табл. 1. Единственным источником влаги для 
мхов и водорослей изученных ПП были атмо
сферные осадки. С каждой ПП с соблюдением 
правил стерильности отбирали 10  проб разме-
ром 5 × 5 см на всю высоту очеса. Из них состав-
ляли объединенную пробу, которую помещали в 
стерильные бумажные пакеты и высушивали на 
воздухе в тени. Часть пробы фиксировали 4%-м 
формалином. В 2012 и 2013 гг. во время сбора 
образцов измеряли температуру и относитель-
ную влажность воздуха в моховой дернине и на 
обнаженной поверхности субстрата в 3-кратной 
повторности при помощи гигрохронов DS 1923 
и приемного устройства iButton типа DS1402D-
DR8 (BlueDot). Собирали образцы горных по-
род, служащих субстратом для исследуемых 
объектов, с целью определения типа породы и 
содержания в ней соединений кальция. Отбор 
свободноживущих эпилитных цианопрокариот 
вели непосредственно вблизи местонахожде-
ний изучаемых альгобриофитных ассоциаций 
для установления состава свободноживущих и 
эпифитирующих на мхах видов. Цианопрокари-
оты – единственная группа водорослей, которая 
формировала довольно значительные по био-
массе разрастания на камнях в исследованных 
биоценозах. Альгологические образцы помеща-
ли в стерильные бумажные пакеты и высушива-
ли на воздухе.

Собранный материал хранится на базе 
СИФИБР СО РАН (г. Иркутск). Определение ви-
довой принадлежности водорослей проводилось 
на микроскопах МБИ-6, МБС-10, ЛОМО АУ-12, 
Axio Scope A1. Применяли метод прямого ми-
кроскопирования и осуществляли постановку 
культур с использованием жидких и агаризо-
ванных питательных сред. Состав сред, методы 
культивирования, литературные источники для 
определения водорослей, принятая система на-
званий отделов и видов описаны ранее (Егоро-
ва, 2012; Егорова и др., 2019, 2020). Фотографии 
сделаны с использованием цифровой фотокаме-
ры Canon, а также микроскопа Axio Scope A1, ос-
нащенного цветной цифровой камерой AxioCam 
ICc5 и пакетом программного обеспечения для 
захвата и анализа изображений AxioVision CE. 

Названия видов мохообразных приведены в со-
ответствии с работой M. S. Ignatov et al. (2006).

Для учета встречаемости и относительно-
го обилия эпибриофитных цианопрокариот 
использовали фиксированные и высушенные 
особи мха, взятые с 10 разных точек одной ПП. 
С гаметофита препаровальной иглой делали 
соскоб по всей его длине и с разных сторон с 
целью отделения цианопрокариот от мохообраз-
ного (высушенные дерновинки предварительно 
увлажняли стерильной дистиллированной во-
дой). Гаметофит после соскабливания просма-
тривали на отсутствие на нем цианопрокариот. 
Соскоб помещали в каплю воды и микроско-
пировали, оценивая наличие и относительное 
обилие цианопрокариот на мхах согласно ме-
тодике (Кузяхметов, 1986). В  случае, когда ци-
анопрокариот не отмечалось вообще, из общей 
пробы анализировали дополнительно еще га-
метофиты, доводя общее число просмотрен-
ных образцов с одной ПП до 30. Если на всех 
изученных гаметофитах водоросли не обнару-
живали, считали, что в данном местонахожде-
нии эпифитные цианопрокариоты отсутствуют. 
В пробах 2013  г. вели целенаправленный под-
счет колоний цианопрокариот, поселяющихся 
на одном гаметофите.

Определяли кислотность водных гомогена-
тов мха традиционными аналитическими мето-
дами. Устанавливали содержание общего азота 
фотоколориметрическим методом ускоренного 
определения с использованием реактива Нес-
слера после мокрого озоления в серной кислоте 
при 80–120 °С (Плешков, 1976). Состав горных 
пород определен с использованием приборного 
парка ООО «Георесурс» Красноярск-геофизики. 
Содержание соединений кальция устанавливали 
при помощи карбонатометра КМ-1А.

Статистический анализ проведен при помо-
щи пакета статистических программ Statistica 6.0 
в MS Excel 2010 с использованием стандартных 
показателей, а также в среде программирова-
ния R (Зарядов, 2010 и др.). Рассчитывали сред-
ние арифметические значения, стандартное от-
клонение, медиану при анализе количественных 
показателей.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Дана краткая характеристика исследован-
ных местонахождений гедвигии Hedwigia sp. 
(табл.  1). Изучены образцы с шести учетных 
площадок на отдельно стоящих камнях в лесу, 
с девяти – на каменистых россыпях, с двух – на 

Ассоциации водорослей и мохообразных рода Hedwigia P. Beauv. в горной тайге Хэнтэя...
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скалах-останцах и с двух – на галечнике, с од-
ной – на скальных выходах под пологом леса.

В период исследований в августе регистри-
ровали наибольшие положительные температу-
ры, в июне – наименьшие (рис. 3, А).

В июне относительная влажность воздуха 
в среднем была на 5.7 % выше, чем в августе, 
а диапазон колебаний влажности в этот период 
был наибольший (рис. 3, Б), хотя начало июня – 
период с минимальным количеством осадков, 
которые выпадают в летние месяцы (Справоч-
ник…, 1968). Возможно, существенное влияние 
на влажность приземных слоев воздуха, как и на 
температуру, в июне оказали таяние снега и/или 
оттаивание и прогревание почвы и каменистых 
субстратов. В этот экспедиционный период в го-
рах местами еще лежал снег.

Во мхах при более высокой влажности сред-
няя температура была на 0.6 °С ниже, чем в это 
же время на поверхности субстрата (см. рис. 3). 
Диапазон колебаний температуры на поверхно-
сти обнаженного субстрата по сравнению с мо-
ховой дерниной был больше в июле и августе и 
меньше в июне (см. рис. 3, А). В моховой дер-
нине в июне и августе относительная влажность 
воздуха в среднем на 2.6–4.6 % превышала тако-

вую на поверхности обнаженного субстрата, в то 
время как в июле отмечена иная тенденция – на 
3.4 % ниже (см. рис. 3, Б). Вероятно, это связано 
с более медленным насыщением влагой возду-
ха в моховой дернине в исследованный период 
июля. Полученные нами данные сходны с ре-
зультатами исследований, проведенными в Ан-
тарктиде T. Matsuda (1968) и P. А. Broady (1979). 
Они отмечали, что в дернине некоторых мхов 
складывается относительно автономный режим 
температуры и влажности.

Для сравнения показаны результаты изме-
рений только на юго-восточном макросклоне 
хр. Хэнтэй, поскольку эта территория была ме-
нее труднодоступна для наблюдений, а иссле-
дованные каменистые россыпи заросли лесом в 
значительно меньшей степени, чем на северо-за-
падном макросклоне.

Средняя температура на 1.3–4.4  °С и отно-
сительная влажность воздуха на 4–7.7  % были 
выше в моховой дернине, развивающейся на 
камнях под пологом леса, чем на незащищенных 
от ветра каменистых россыпях (рис. 4, А). Под 
пологом леса в эпилитных мхах средняя темпе-
ратура в течение периода вегетации менялась 
менее значительно (на 1.7  °С) по сравнению с 

Рис. 3. Температура (А) и относительная влажность (Б) воздуха в моховой дернине и на поверхности субстра-
та в разные периоды измерений: 1 – в дернине мха, 2 – на поверхности камня. Планки погрешностей здесь и 
на рис. 4–6 показывают среднее отклонение (только положительное).

Рис. 4. Температура (А) и относительная влажность (Б) воздуха в моховой дернине в разные периоды измере-
ний: 1 – на камнях в лесу, 2 – на камнях в каменистой россыпи.

И. Н. Егорова, М. С. Коновалов, О. В. Шергина, Н. В. Дударева, Г. С. Тупикова



СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 6. 2020	 71

таковой во мхах каменистых россыпей (на 5 °С). 
Однако в июле и августе с увеличением осадков 
температура в моховой дернине на камнях в лесу 
колебалась в более широком диапазоне, чем во 
мхах курумов. Относительная влажность возду-
ха варьировалась сильнее в начале и в конце ве-
гетационного периода в лесных мхах (рис. 4, Б). 
Различия в диапазоне колебаний температуры и 
влажности воздуха во мхах, растущих под по-
логом леса и на открытых пространствах, во 
многом связаны с ролью древесной раститель-
ности, которая не только защищает от ветра, но 
и задерживает осадки и препятствует проникно-
вению солнечных лучей.

Исследуемые альгобриофитные ассоциации 
произрастают в большинстве случаев на кислых 
горных породах, преимущественно гранитах 
(см. табл. 1). Содержание соединений кальция в 
них не превышает 10 %. Определение кислотно-
сти гомогената мха показало, что преобладают 
значения, соответствующие кислой и слабокис-
лой реакции среды (рис. 5).

Следует отметить, что субстрат, на котором 
произрастают мхи, может оказывать влияние на 
их рН (Егорова, Коновалов, 2013).

Для эпилитных мхов, растущих под пологом 
леса, в начале и в конце периода вегетации от-
мечали меньшую кислотность среды, чем для 
гедвигии, растущей на открытых пространствах 
курумов (рис. 6).

В ассоциациях с Hedwigia sp. при помощи ме-
тодов культивирования и прямого микроскопи-
рования выявлено 68 видовых таксонов водорос-
лей: Chlorophyta – 40 видов, Cyanoprokaryota – 13, 
Streptophyta – 8, Ochrophyta – 4, Bacillariophyta – 
3 (табл. 2).

Наименее представлены диатомовые водо-
росли (Bacillariophyta). Отмечены единичные 
экземпляры лишь в 15  % изученных ПП (см. 

табл.  2). Зарегистрированные нами виды из-
вестны как холодостойкие, светолюбивые, но не 
устойчивые к высыханию организмы (Голлер-
бах, Штина, 1969; Алексахина, Штина, 1984). 
Возможно, это является одной из причин, поче-
му их находки единичны. Среди охрофитовых 
(Ochrophyta) водорослей наиболее часто реги-
стрировали одноклеточных представителей рода 
вишерия Vischeria Pascher. Водоросли этого рода 
широко распространены, способны переживать 
неблагоприятные условия (Volkman et al., 1999; 
Ett, Gärtner, 2014; Lattaud et al., 2018). К посто-
янному компоненту ассоциаций могут быть от-
несены зеленые водоросли отделов Chlorophyta 
и Streptophyta. Они найдены в культурах 
всех изученных образцов. Это преимуществен-
но характерные обитатели наземных субстратов, 
многие из них находились в почвах (Алексахи-
на, Штина, 1984). Среди цианопрокариот так-
же обнаружены виды, типичные для наземных 
условий обитания. Представители рода стиго-
нема Stigonema C. Agardh ex Bornet et Flahault 
образовывали макроскопические разрастания и 
на поверхности камней вблизи исследованных 
местонахождений гедвигии Hedwigia sp. (рис. 7).

Составы водорослей в ассоциациях, фор-
мирующихся на каменистых россыпях, ска-
лах-останцах, отдельно стоящих камнях в лесу, 
скальных выходах, галечнике во многом сход-
ны. В ассоциациях с гедвигией на камнях в лесу 
регистрировали от 7 до 20  видов водорослей 
(в среднем 15), на каменистых россыпях – от 9 
до 17 (в среднем 12), на скалах-останцах – 8 и 
14, на скальных выходах – 13, на галечнике – 16 
и 18. Среднее число видов водорослей больше в 
ассоциациях с гедвигией, растущей на камнях в 
лесу. Как отмечалось выше, в моховой дернине 
здесь теплее и более влажно, а кислотность сре-
ды мха варьировалась в диапазоне менее высо-

Рис. 5. Кислотность гомогената гедвигии Hedwi­
gia sp. в разные периоды измерений: 1 –  рНводн, 
2 – рНKCl.

Рис.  6. Кислотность гомогената рНводн гедвигии 
Hedwigia sp. в разных местообитаниях: 1 – на кам-
нях в лесу, 2 – на камнях в каменистой россыпи.
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Таблица 2. Водоросли в ассоциациях с гедвигией Hedwigia sp.

Таксон
Субстрат

КЛ КР СО СВ Г
1 2 3 4 5 6

Cyanoprokaryota
Aphanocapsa muscicola (Menegh.) Wille 1 1 1
Jaaginema pseudogeminatum (G. Schmid) Anagn. et Komárek 1 1 1
Jaaginema sp. 1
Timaviella edaphica (Elenkin) O. M. Vinogradova et Mikhailyuk 1
Leptolyngbya foveolara (Gomont) Anagn. et Komárek 1
Leptolyngbya sp. 1 1
Носток болотный Nostoc paludosum Kütz. ex Bornet et Flahault 1 1 1 1 1
Носток точковидный Nostoc punctiforme Hariot 1 1 1 1
Носток Nostoc sp. 1 1 1
Стигонема бесформенная Stigonema informe Kütz. ex Bornet et Flahault 1
Стигонема маленькая Stigonema minutum Hassall ex Bornet et Flahault 1 1 1 1
Стигонема глазчатая Stigonema ocellatum Thur. ex Bornet et Flahault 1
Tolypothrix tenuis Kütz. ex Bornet et Flahault f. terrestris J. B. Petersen 1
Bacillariophyta
Hantzschia amphioxys (Ehrenb.) Grunow 1
Pinnularia borealis Ehrenb. 1 1
Cf. Stauroneis 1
Ochrophyta
Heterococcus sp. 1
Cf. Monodopsis unipapilla (Reisigl) Santos 1
Vischeria cf. helvetica (Vischer et Pascher) D. J. Hibberd 1 1 1
Вишерия Vischeria sp. 1 1
Chlorophyta
Apatococcus lobatus (Chodat) J. B. Petersen 1
Bracteacoccus giganteus H. W. Bisch. et H. C. Bold 1 1 1
Bracteacoccus sp. 1 1 1 1
Cf. Ploeotila 1
Chlamydocapsa sp. 1
Chlamydomonas sp. 1 1 1 1 1
Chlorococcum infusionum (Schrank) Menegh. 1
Chlorococcum lobatum (Korshikov) F. E. Fritsch. Et R. P. John 1
Chlorococcum sp. 1
Chloroidium sp. 1
Коккомикса Coccomyxa sp.1 1
Coccomyxa sp. 2 1 1 1
Coelastrella cf. aeroterrestrica A. Tschaikner, G. Gärtner et W. Kofler 1 1
Coelastrella cf. oocystiformis (Lund.) Hegewald et Hanagata 1
Coelastrella cf. vacuolata (Shihira et R. W. Krauss) E. Hegewald 
et N. Hanagata

1

Coelastrella sp. 1 1 1
Coenochloris oleifera (Broady) Kostikov, Darienko, 
Lukešová et L. Hoffm.

1

Desmococcus olivaceus (Pers. ex Ach.) J. R. Laundon 1
Dictyochloropsis sp. 1
Diplosphaera chodatii Bialosukniá 1 1 1
Elliptochloris subsphaerica (Reisigl) H. Ettl et G. Gärtner 1 1
Fottea stichococcoides Hindák 1 1
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ких значений, чем отмечено для гедвигии, про-
израстающей на курумах.

Среди найденных в ассоциациях с Hedwi­
gia  sp. родов водорослей известны симбион-
ты лишайников. Это хлорофитовые мирме-
ция Myrmecia Printz, коккомикса Coccomyxa 
Schmidle, диплосфера Diplosphaera Bialosuknia, 
лептозира Leptosira Borzi, десмококкус Des­
mococcus F.  Brandt, стихококкус Stichococcus 
Nägeli, эллиптохлорис Elliptochloris Tschermak-
Woess, плевраструм Pleurastrum Chodat, циано-
прокариоты из родов афанокапса Aphanocapsa 
C.  Nägeli, носток Nostoc Vaucher ex Bornet et 
Flahault, стигонема Stigonema, толипотрикс 
Tolypothrix Kützing ex Е.  Bornet et C.  Flahault, 
охрофитовые – гетерококкус Heterococcus Cho
dat (Friedl, Büdel, 2008; Войцехович и др., 2011; 

Moya et al., 2018). Возможно, мхи как экологи-
ческая ниша с относительно более благопри-
ятными условиями обитания, чем обнаженная 
поверхность камней, играют определенную 
роль в выживании и распространении в таких 
экстремальных экотопах микроскопических во-
дорослей. Способность последних в условиях 
дефицита влаги, элементов минерального пи-
тания, резких перепадов температуры, инсоля-
ции синтезировать органические соединения, 
усваивать атмосферный азот и переводить его в 
доступные для других организмов формы при-
обретает здесь большое значение и для других 
живых существ.

Изучение гаметофитов гедвигии Hedwigia 
sp. прямым микроскопированием показало, что 
среди водорослей, живущих на поверхности ли-

Окончание табл. 2.

1 2 3 4 5 6

Heterotetracystis – like alga 1 1 1
Leptosira polychloris Reisigl 1 1 1
Лептозира Leptosira spp. 1 1 1 1 1
Macrochloris sp. 1 1 1
Myrmecia biatorellae J. B. Petersen 1 1
Myrmecia bisecta Reisigl 1 1 1
Мирмеция Myrmecia sp. 1 1 1 1
Neocystis subglobosa (Pascher) Hindák 1 1
Palmellopsis gelatinosa Korshikov 1
Parietochloris alveolaris (H. C. Bold) Shin Watan. et G. L. Floyd 1
Parietochloris pseudoalveolaris (Deason et H. C. Bold) 
Shin Watan. et G. L. Floyd

1

Pleurastrum sarcinoideum Groover et H. C. Bold 1
Pleurastrum terricola (Bristol) D. M. John 1 1
Scenedesmus sp. 1 1
Spongiochloris cf. irregularis Kostikov 1
Stichococcus bacillaris Nägeli 1 1
Stichococcus minor Nägeli 1 1 1 1
Стихококкус Stichococcus sp. 1 1 1
Streptophyta
Cosmarium anceps P. Lundell 1 1
Interfilum paradoxum Chodat et Topali 1
Interfilum terricola (J. B. Petersen) Mikhailyuk, Sluiman, Massalski, 
Mudimu, Demchenko, Friedl et Kondratyuk

1 1 1

Interfilum sp. 1 1 1 1 1
Interfilum sp. 2 1
Klebsormidium cf. nitens (Kütz.) Lokhorst 1 1 1 1
Klebsormidium cf. pseudostichococcus (Heering) H. Ettl et G. Gärtner 1
Klebsormidium sp. 1 1
Итого: 68 44 40 19 13 26

Примечание. Жирным шрифтом выделены таксоны ранга отделов водорослей. КЛ – камни в лесу; КР – каменистые россы-
пи; СК – скалы-останцы; СВ – скальные выходы; Г – галечник.
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стьев, в их пазухах и на стеблях, преобладают 
цианопрокариоты из родов носток (н. точковид-
ный, н. болотный, Nostoc sp.) и стигонема (сти-
гонема маленькая) (рис.  8). Это колониальные 
организмы, способные к азотфиксации благода-
ря наличию особых клеток – гетероцит, в кото-
рых происходит фиксация атмосферного азота.

Ассоциированные с гедвигией цианопро-
кариоты отмечены во всех исследованных ПП, 
хотя в ряде случаев в отдельные периоды наблю-
дений они отсутствовали (рис. 9).

На одном гаметофите регистрировали от од-
ной до многих десятков колоний родов носток 
и стигонема или только одного из этих предста-
вителей. Их численность существенно варьиро-
валась во времени и пространстве (см. рис.  9, 
10). Ее колебания не являются сезонными и 
связаны, по-видимому, с изменением условий 
в определенный промежуток времени (до не-

скольких дней), предшествующий изысканиям 
(см. рис. 10, Б).

Чаще встречались представители рода сти-
гонема, чем носток (см. рис.  9), что может 
быть  следствием функционирования альгобри-
офитных сообществ на каменистых субстратах. 
Представители стигонемы (с. маленькая, с. бес-
форменная, с. глазчатая) в отличие от видов но-
сток формировали самостоятельные разраста-
ния макроскопических размеров на поверхности 
камней вблизи исследованных местонахождений 
мхов. Единичные экземпляры последних реги-
стрировали в колониях стигонем. Не наблюда-
ли самостоятельных разрастаний видов носток 
на камнях в условиях длительного отсутствия 
воды.

Ранее нами показано, что в ассоциациях с 
напочвенным мхом ритидиумом морщинистым 
Rhytidium rugosum (Hedw.) Kindb. в тот же ис-

Рис. 7. Объекты исследований: гедвигия (слева), стигонема (справа).

Рис. 8. Объекты исследований на листьях гедвигии: А – носток болотный, Б – стигонема маленькая.
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следуемый период ведущая роль по частоте 
встречаемости принадлежала видам рода но-
сток, представителей рода стигонема регистри-
ровали реже (Егорова, Коновалов, 2014).

Полученные нами данные соответствуют 
результатам исследований альгобриофитных 
сообществ в других регионах. Так, сообщалось 
о ведущей роли видов носток и стигонема в ас-
социациях с некоторыми представителями мо-
хового покрова ряда территорий Антарктиды, 
Евразии, Северной и Южной Америки, Африки 
(Broady, 1979; Smith, Russell, 1982; Ohtan, Kanda, 
1987; Abou El-Kheir et al., 1988; Перминова, 
1990; Pandey et al., 1992; Solheim et al., 2004, 
2006; Gentili et al., 2005; Matuła et al., 2007; Да-
выдов, 2010; Stewart et al., 2011; Arróniz-Crespo 
et al., 2014; Патова и др., 2020). Это свидетель-
ствует о существовании общих черт формиро-
вания альгобриофитных ассоциаций в назем-
ных экосистемах. На основании полученных 
данных можно выдвинуть предположение, что 
фиксация атмосферного азота в альгобриофит-
ных сообществах в различных условиях и/или 
в разные сроки может осуществляться разными 
группами организмов. В Северной Швеции про-
ведены исследования с использованием методов 
молекулярной генетики состава цианопрокари-
от, ассоциированных с распространенными в 
бореальных лесах мхами плевроциумом Шребе-
ра Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. и гилокоми-
умом блестящим Hylocomium splendens (Hedw.) 
Bruch et al. (Warshan et al., 2016). Наряду с дру-
гими цианопрокариотами обнаружены виды 
носток и стигонема, что подтверждает данные, 
полученные при помощи световой микроско-

пии. Установлена положительная корреляция 
между скоростью азотфиксации и транскрип-
ционной активностью гена nifH, кодирующего 
нитрогеназный ферментативный комплекс этих 
цианопрокариот. Однако показано, что стиго-
нема, не являясь доминантом в составе эпибри-
офитных сообществ указанных напочвенных 
мохообразных, может вносить основной вклад 
в азотфиксацию. Тогда как носток, рассматри-
ваемый как наиболее значимый род сообществ, 
показал низкую транскрипционную активность 
гена nifH (Warshan et al., 2016). Вопрос о роли 
представителей этих двух родов в ассоциациях с 
мохообразными требует дальнейшего изучения 
с учетом и региональной специфики.

Известно, что фиксированный эпифитными 
цианопрокариотами атмосферный азот в значи-
тельной степени аккумулируется в тканях мха-
хозяина (Егоров, 2007; Egorov, 2007; Hyodo, 
Wardle, 2009; Menge et al., 2011). В данном ис-
следовании нами оценено содержание обще-
го азота в исследованных образцах гедвигии. 
Данные представлены на рис.  11. Для сравне-
ния также приведены авторские результаты из-
мерений содержания минерального азота в не-

Рис.  9. Среднее число колоний цианопрокариот на 
одном гаметофите гедвигии.

Рис. 10. Встречаемость эпибриофитных цианопрока-
риот на учетных площадках: А – в начале и в конце 
вегетационного периода, Б – в середине вегетацион-
ного периода в разные годы.
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которых других мхах, образующих ассоциации 
с водорослями, и в самих свободноживущих 
цианопрокариотах. В среднем содержание Nобщ 
в гедвигии составило около 1 % абс. сухой мас-
сы (см. рис. 11). Сопоставимые значения по на-
коплению минерального азота получены нами 
для ритидиума морщинистого (см. рис.  11) 
(Егорова, Коновалов, 2014). Наши результаты 
сходны с литературными данными. Согласно 
В.  И.  Егорову (2007), виды эпигейных мохо-
образных северо-востока России маршанция 
альпийская Marchantia alpestris (Nees) Burgeff., 
филонотис ключевой Philonotis fontana (Hedw.) 
Brid., гигрогипнум твердоватый Higrogipnum 
duriusculum (Vent.) Jamieson., тритомария пя-
тизубая Tritomaria quinquedentata Huds со-
держали 0.73–0.97  % Nобщ, а антелия Юрацки 
Anthelia juratzkiana (Limpr.) Trev., гимноколеа 
вздутая Gymnocolea inflata (Huds) Dum, лофозия 
Lophozia sp., лимприхтия отвернутая Limprichtia 
revolvens (Sw.) Loeske, саниония крючковатая 
Sanionia uncinata (Hedw.) Loeske, блазия кро-
шечная Blasia pusilla  L., бриум Вейгеля Bryum 
weigelii Spreng., скапания топяная Scapania 
uliginosa (Lindenb.) Dum. накапливали от 0.15 до 
0.64 % абс. сухой массы минерального азота, что 

в 3–5  раз меньше, чем способны накапливать 
некоторые свободноживущие цианопрокарио-
ты – представители стигонема и носток, циано-
бионтные лишайники или бобовые (Меркушева 
и др., 2006; Егорова и др., 2019; Табаленкова и 
др., 2020).

Показано, что обеспеченность мхов азотом 
может иметь значение для формирования ими 
ассоциаций с цианопрокариотами-диазотрофа-
ми или для интенсивности протекания процес-
са азотфиксации (Егоров, 2007; Egorov, 2007; 
Menge et al., 2011). В наших исследованиях при 
максимальном содержании Nобщ во мхах (2.2 %) 
виды родов носток и стигонема в ассоциациях 
отсутствовали. Однако этот вопрос требует бо-
лее детального изучения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведены первые исследования, посвящен-
ные изучению водорослей, ассоциированных с 
широко распространенными в горных регионах 
эпилитными мхами рода гедвигия Hedwigia  sp. 
Выявлено значительное разнообразие водо-
рослей (68  видов) из отделов Cyanoprokaryota 
(19.1 % от общего числа видов), Bacillariophyta 
(4.4 %), Ochrophyta (5.9 %), Chlorophyta (58.8 %), 
Streptophyta (11.8  % от числа найденных водо-
рослей). В основном они распространены в на-
земных местообитаниях, некоторые известны 
как симбионты лишайников. К  постоянному 
компоненту ассоциаций могут быть отнесены 
зеленые водоросли (Chlorophyta и Streptophyta), 
найденные во всех исследованных биотопах и в 
разные периоды изысканий. К  числу доминан-
тов принадлежат азотфиксирующие цианопро-
кариоты родов носток и стигонема. Установле-
ны значительные колебания их численности во 
времени и пространстве, не являющиеся сезон-
ными. На одном гаметофите мха может разви-
ваться до многих десятков колоний родов и но-
сток, и стигонема (более 200), или только одного 
из этих диазотрофов.

В лесу в дернине эпилитных мхов в целом 
было теплее (на 1–4  °С) и более влажно (на 
4–8 %), чем во мхах открытых пространств куру-
мов. В ассоциациях с гедвигией, развивающихся 
на камнях под пологом леса, разнообразие водо-
рослей выше (в среднем 15 видов), чем в тако-
вых на каменистых россыпях (в среднем 12).

Установлено, что гедвигия накапливает не-
высокое количество общего азота (около 1  %), 
сопоставимое с тем, которое содержится в не-
которых других представителях мохообразных в 

Рис.  11. Содержание общего азота в мохообразных 
и водорослях. Объекты исследования: 1–5 – мо-
хообразные, 6–7 – цианопрокариоты. 1 – гедвигия 
Hedwigia sp.; 2 – ритидиум морщинистый, произрас-
тающий на камнях; 3 – ритидиум морщинистый на 
почве; 4 – зеленые мхи с массовым развитием безге-
тероцитной цианопрокариоты симплокаструм фриза 
Symplocastrum friesii (Gomont) Kirchn.; 5 – пилезия 
многоцветковая Pylaisia polyantha (Hedw.) Bruch. 
et  al. с коры тополя Populus  L.; 6 –  стигонема; 7 – 
носток обыкновенный Nostoc commune Vaucher ex 
Bornet et Flachault.
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районе работ и в других регионах. Показано, что 
свободноживущие эпигейные и эпилитные ци-
анопрокариоты родов носток и стигонема спо-
собны накапливать в 3-4 раза больше азота, чем 
исследованные мхи.

Проведенные исследования имеют значение 
для понимания процессов, происходящих на на-
чальных этапах почвообразования и сукцессий 
растительности. Дальнейшие работы, безуслов-
но, дополнят и уточнят наши знания в этой об-
ласти.

Авторы выражают глубокую признатель­
ность В.  И.  Яшнову, директору, и сотруд­
никам Сохондинского заповедника за содей­
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картографическими материалами. Исследова­
ния выполнены при поддержке РФФИ (гранты 
09-04-00979-а, 12-04-01365-а), а также в рам­
ках государственного задания 52.1.10 от 2020 г.
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For the first time, information is provided about algobryophytic associations common in mountain taiga regions. The 
environment-forming organisms these associations are representatives of the genus Hedwigia P. Beauv. (Bryophyta). 
The research was conducted in the Sokhondinskiy state biosphere reserve (Zabaykalskiy Krai, Russia). We selected 
algobryophyte communities in the mountain taiga, these associations are function on stones in the forest, stony 
placers, remnant rocks, rock outcrops, and pebbles. Precipitation is the only source of moisture here. It was found that 
in moss-carpet of the Hedwigia at higher humidity, the average temperature was 0.6 °C lower than at the same time 
on the exposed surface of the substrate. In the sod of moss formed on rocks under the forest canopy, compared with 
open spaces of stony placers, it was warmer by 1–4 °C, and the relative humidity is 4–8 % higher. Representatives of 
Hedwigia growing on acidic mountain breed are characterized by an acidic reaction of the pH. In all investigated samples 
of bryophytes discovered epiphytic algae. A total of 68 species from the Chlorophyta (40 species), Cyanoprokaryota 
(13 species), Streptophyta (8 species), Ochrophyta (4 species), Bacillariophyta (3 species) departments have been 
registered. Most registered of algae species are typical inhabitants of various terrestrial biotopes. A number of algae 
genera found are known as lichen symbionts. In the associations were dominated by cyanoprokaryotes-diazotrophs 
from the Nostoc Vauch. ex Bornet et Flahault and Stigonema C. Agardh ex Bornet et Flahault genera. Significant 
fluctuations in their numbers in time and space were found. Diazotrophs associated with Hedwigia can serve as a 
source of nitrogen for this moss. It has been shown, that Hedwigia accumulates 0.7–1.5 (2.2) % of mineral nitrogen. 
The amount of nitrogen comparable to Hedwigia accumulates one of the dominant moss cover in taiga ecosystems 
of southern Siberia Rhytidium rugosum (Hedw.) Kindb. This species also forms associations with dominance of the 
Nostoc и Stigonema. The content of mineral nitrogen in the free-living epigenic and epilitic cyanoprokaryotes of the 
Nostoc and Stigonema genera can be up to 2–3 times higher than that in the studied mosses.

Keywords: association of bryophytes and algae, Hedwigia, Cyanoprokaryota, epilithes, South of Siberia.
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