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Исследована таксономическая структура группировок почвенных фотоавтотрофов (водорослей), формиру-
ющихся при заселении первичных субстратов в различных географических регионах. Выявлены общие тен-
денции формирования таксономической структуры альгогруппировок сухой песчаной поймы горной р. Ши-
вилиг-Хем на территории Тувы, намывных песков в карьере на берегу р. Обь и скальной породы Тянь-
Шаня. 
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Th e taxonomic structures of groupings of soil photoautotrophs (algae) primary substrate formed in the various 
geographical area is investigated. Th e general tendencies of taxonomic structure of algal groupings dry high-water 
bed of Tuva, alluvial sand in career on the bank of the river Ob and hard rock of the Tien Shan are revealed.
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Выявление систематической структуры и фито-
ценотической организации почвенных водорослей в 
условиях первичного освоения различного рода суб-
стратов имеет огромное значение. Во-первых, это 
изучение биоразнообразия водорослей относитель-
но экстремальных условий обитания, во-вторых, дает 
ключ к пониманию механизмов освоения субстра-
тов, в-третьих, позволяет выяснить пути становле-
ния и ме таморфозы от инициальных, пионерных 
биогеоценозов до зрелых климаксовых. Кроме того, 
почвенные водоросли являются перспективной груп-
пой для создания искусственных экосистем, способ-
ных суще ствовать в крайне неблагоприятных эколо-
гических условиях, в том числе и в будущем, когда 
экспансия человечества на другие планеты станет ре-
альностью (Кабиров, 2009). Работы, посвященные 
изучению освоения биотой горных пород Тянь-Шаня 
(Киншт, Пивоварова, 1985; и др.), гранитных скал 
 Северного Урала и Тувы (Стебаев, Пивоварова, 1992), 
останцовых гор Тувы (Стебаев и др., 1993), ледовых 
щитов и ледниковых морен Тянь-Шаня (Стебаев и 
др., 1995), льдов оз. Байкал (Бондаренко и др., 2004), 
песчаных и каменистых субстратов речных пойм 

Тувы (Пивоварова, Факторович, 2001), дают осно-
вание считать эту проблему еще достаточно акту-
альной. 

Цель настоящей работы – выяснить существова-
ние общих тенденций формирования таксономичес-
кой структуры почвенными микроорганизмами из 
груп пы фотоавтотрофов при первичном освоении 
раз личного типа грунта в географически удаленных 
ре гионах с различными климатическими особеннос-
тями. 

В работе представлены сравнительные данные об 
особенностях формирования пионерных группиро-
вок почвенных фотоавтотрофов в географически не 
сходных регионах. Проведены исследования про-
цессов освоения водорослями грунтов различного 
характера: массивно-кристаллические горные породы 
(Тянь-Шань), намывные пески в карьере (окр. г. Но-
восибирска), сухая песчаная пойма р. Шивилиг-Хем 
(Тува). Исследованные районы с точки зрения геогра-
фических условий различны между собой (табл. 1), 
между тем экологические условия (сочетание экстре-
мальных температур и малого количества влаги) ока-
зываются общими.
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В субстратах исследованных участков выявлено 
79 видов, разновидностей и форм почвенных водо-
рослей, из них 71 номенклатурный вид, относящихся 
к 5 отделам, 8 классам, 13 порядкам, 24 семействам и 
37 родам (табл. 2). Как и следовало ожидать, почти 
три четверти видового состава приходится на долю 
синезеленых водорослей (67 %), которые, кстати, име-
ют и наибольшее по сравнению с другими отделами 
число таксонов выше вида.

Cинезеленых определено 53, а зеленых только 
15 видов, остальные отделы имеют менее чем по 
10 видов каждый. Долевое участие зеленых водорос-
лей более чем в 3.5 раза меньше. Еще с работ Л.Н. Но-
вичковой-Ивановой (1980) отношение синезеленых 
водорослей к зеленым рассматривается как показа-
тель аридности или вообще экстремальности условий 
среды (Гецен, 1985; Пивоварова, 1988). Остальные от-
делы значительно уступают в сложении альгофлоры 
по долевому участию. Показатель экстремальности 
для вновь осваиваемых экотопов, таких как массив-
но-кристаллические горные породы, пески сухой 

поймы и намывные пески, возникшие антропогенно 
при углублении фарватера реки, достаточно высок 
(1:3.5). Это сопоставимо с показателем аридности 
(1:3.6) для Сахаро-Гобийской пустынной области (Но-
вичкова-Иванова, 1980). Исследованные ранее аль-
гофлоры экстремальных условий горных криоарид-
ных степей Северо-Востока Азии, Алтае-Саянской и 
Тянь-Шанской горных систем (Пивоварова, 2009) 
также имели показатели в интервале 1:3, 1:3.4. Следо-
вательно, соотношение этих двух отделов уже может 
рассматриваться как своеобразный индикатор экс-
тремальности условий среды. 

Абсолютное преобладание видов отдела Cy-
anophyta характерно для каждого из исследованных 
экотопов. Выделяется лишь субстрат горно-кристал-
лической породы, здесь преимущество видов этого 
отдела подавляющее. Остальные отделы представле-
ны единично. Второе место занимают Bacillariophytа. 
Между тем в экотопах, формирующихся на песках 
(естественных и антропогенных), на втором месте 
традиционно – виды отдела зеленых водорослей 

Таблица 1
Характеристика исследованных участков

Регион исследования Экотоп Характеристика 
Урочище Тору-Айгыр (в 20 км 
севернее одноименного посел-
ка на озере Иссык-Куль)

Поверхность скальной 
породы

Обширная слабонаклонная на юг поверхность шлейфа (густо усыпана 
мелкообломочным материалом) с глубоковрезанной в нее широкой до -
линой р. Тору-Айгыр. При весьма малом проективном покрытии высши-
ми растениями (3–5 %) формируются пустынные степи со Stipa glariosa 
P. Smirn. на засоленных гипсоносных отложениях, характеризующихся 
солончаковатостью и повышенным содержанием гипса. Имеются боль -
шие площади открытой материнской породы, активно заселяющиеся во-
дорослями

Республика Тыва, Убсунур-
ская котловина

Сухая песчаная пойма 
р. Шивилиг-Хем

Река Шивилиг-Хем представляет собой центростремительный поток, ко-
торый пересыхает, спускаясь с менее аридных возвышенностей к более 
аридным понижениям (Пивоварова, Факторович, 2001). Пойма в тече-
ние вегетационного периода оказывается сухой и увлажняется только в 
период весеннего таяния снега и в короткий период дождей летом. Пес-
чаный субстрат еще не освоен высшими растениями

г. Новосибирск Намывные  пески Песчаный карьер, разрабатываемый с 1968 г., расположен возле пос. Кри-
водановка в элювиальной позиции. Поверхность песка осваивается еди-
ничными экземплярами Salsola collina Pаll., проективное покрытие кото-
рых – менее 1 %. Субстрат достаточно подвижен, водоросли принимают 
активное участие в “цементировании” песчаных частиц

Таблица 2
Таксономический состав флоры водорослей в исследованных субстратах

Таксон
Число Процент

от флорыклассов порядков семейств родов видов

Cyanophyta 2 5 12 20 53(8)* 67.1
Chlorophyta 3 4 7 9, 15 18.9
Xanthophyta 1 1 2 3 3 3.8
Bacillariophyta 1 2 2 4 6 7.6
Euglenophyta 1 1 1 1 2 2.6

Всего 8 13 24 37 79 (8) 100

* Здесь и далее в скобках показано число внутривидовых таксонов.
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(табл. 3). Сообщество почвенных водорослей сухой 
песчаной поймы выглядит более оструктуренным по 
сравнению с песками антропогенного происхожде-
ния. Альгогруппировка включает виды четырех от-
делов, являющихся традиционными для почв. Не-
стабильный подвижный характер грунта намывных 
песков не дает сформироваться водорослевой груп-
пировке, вследствие чего она включает виды трех от-
делов, при этом отдел Xanthophyta представлен един-
ственным видом Pleurochloris magna Boye-Pet.

Другим показателем зональности и засушливос-
ти климата является отношение числа таксонов в по-
рядках Nostocales и Oscillatoriales (Новичкова-Ивано-
ва, 1980; Гецен, 1985). Как показывает анализ внут-
ренней структуры этих порядков, в исследованных 
экотопах на уровне видов порядок Oscillatoriales в 
2 раза превышает разнообразие, а с учетом всех так-
сонов, включая и виды, – в 1.7 раза (табл. 4).

С одной стороны, это укладывается в рамки зо-
нальности, а с другой – засушливости. Интересно от-
метить, что в почвах Крайнего Севера выявлены 
сходные показатели. Так, для почв Большеземельской 
тундры отношение этих порядков составляет соот-
ветственно 1:1.8, для почв Таймырской тундры – 1:2.4 
(Гецен, 1985), а для почв о. Шпицберген – 1:1.6 
 (Давыдов, 2010).

В спектре из 24 семейств 79 % по долевому учас-
тию также приходится на синезеленые и зеленые во-
доросли. В десятке ведущих семейств, которые вклю-
чают в себя 66 % всей альгофлоры, семейства сине-
зеленых водорослей составляют 51 %. Только три 
семейства (Naviculaceae, Chlamydomonadaceae, Neo-
chloridaceae) относятся к другим отделам, причем два 
из них представители отдела зеленых водорослей. Се-
мейство Oscillatoriaceae занимает, как правило, ключе-
вые позиции в головном спектре флоры почвенных 
водорослей. Это вызывает некоторые сомнения в том, 
может ли оно рассматриваться как зональный при-
знак. Скорее всего, большинство представителей это-
го семейства обладают высокой степенью адаптабель-

ности, что позволяет им сохранять высокие позиции 
в семейственном спектре практически во всех при-
родных зонах. Косвенным свидетельством того, что 
семейственная структура может быть отражением 
экологической ситуации, является наличие пяти ве-
дущих семейств – Oscillatoriaceae, Schizothrichaceae, 
Naviculaceae, Coccobactreaceae и Nostocaceae. Предста-
вители этих семейств достаточно хорошо дополняют 
друг друга в общей организации пробиогеоценозов, 
занимая всевозможные экологические ниши. Среди 
них есть все морфотипы от коккоидных (Naviculaceae, 
некоторые представители Coccobactreaceae), колони-
альных (Nostocaceae, некоторые представители Coc-
cobactreaceae) до разной степени интеграции в пуч-
ки, жгуты нитчатых морфотипов (Oscillatoriaceae, 
Schizothrichaceae). Кроме того, решается проблема 
фиксации атмосферного азота гетероцистными ви-
дами семейства Nostocaceae, а также другими семей-
ствами порядка Nostocales, не вошедшими в головной 
спектр.

Родовой спектр, насчитывающий 37 родов, вклю-
чает в себя 2 группы. Одна группа (10 родов) – услов-
но многовидовые роды, содержащие от 3 до 8 видов, 
что составляет 27 % от всего родового спектра и 
55.7 % от всей флоры. Другая группа – маловидовые 
роды (27), содержащие 1–2 вида, составляют основ-
ной костяк родового спектра. На их долю приходится 
практически 73 % от всего родового спектра и 45.5 % 
от флоры. Маловидовые роды указывают на преиму-
щественно заносный характер обнаруженных здесь 
видов. Наибольшее число видов (по нарастающей) со-
держат роды Microcoleus, Phormidium, Nostoc, которые 
представлены видами, образующими мощную коло-
ниальную слизь или слизистые чехлы – Microcoleus 
chthonoplastes (Fl. Dan.) Thur., M. vaginatus (Vauch.) 
Gom., M. subtorulosus (Breb.) Gom., Nostoc punctiforme 
f. populorum (Geitl.) Hollerb., Nostoc edaphicum Kondrat. 
и др. В данных экотопах такие водоросли выполняют 
очень важную роль закрепителей грунта – они склеи-
вают микрочастицы почвы колониальной слизью. 

Таксономическая структура альгофлор различ-
ных субстратов имеет некоторые особенности, свя-
занные, по всей видимости, с географическими и кли-
матическими характеристиками районов исследова-
ния (табл. 5). Так, наиболее разнообразной и богатой 
является флора почвенных фотоавтотрофов горных 
каменистых субстратов Тянь-Шаня.

Таблица 3
Соотношение отделов почвенных водорослей в исследованных экотопах

Экотоп  
Число  видов и внутривидовых таксонов (% от общего числа видов)

Cyanophyta Bacillariophyta Chlorophyta Xanthophyta Euglenophyta
Горно-кристаллические породы 31 (75.6) 5 (12.2) 2 (4.9) 1 (2.4) 2 (4.9)
Сухая песчаная пойма 19 (54.3) 3 (8.6 ) 11 (26.8) 2 (5.7) –
Намывные  пески 14 (58.3) – 9 (37.5) 1 (4.2) –

Таблица 4
Число таксонов в порядках Nostocales и Oscillatoriales

Порядок Семейств Родов Видов

Nostocales 4 5 12
Oscillatoriales 3 8 24
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Данная альгогруппировка представлена видами 
не только четырех типичных отделов почвенных во-
дорослей – Cyanophyta, Chlorophyta, Xanthophyta и 
Bacillariophyta, но и включает два вида из отдела Eugle-
nophyta. Тенденция снижения таксономического раз-
нообразия рангом выше вида сохраняется и в намыв-
ных песках антропогенного происхождения, где фор-
мируется наиболее бедная альгофлора. 

Для выявления степени общности и специфич-
ности альгофлор исследованных экотопов анализиро-
вали три уровня таксономии. Так, на семейственном 
уровне все флоры более чем на треть (33.3 %) обнару-
живают сходство. Среди восьми общих – это семей-
ства Oscillatoriaceae, Schizothrichaceae, Microcystidaceae, 
Nostocaceae и др. При всей экстремальности условий 
первичного освоения субстратов прослеживается 
специфика: для экотопов горно-кристаллических по-
род на уровне 21 % (Nodulariaceae, Pleurocapsaceae, 
Gloeocapsaceae и др.), сухой песчаной поймы реки – 
12.5 % (Chlorococcaceae, Plectonemataceae, Centritrac-
taceae), а намывных песков – только 4.2 % (Anabae-
naceae). 

Родовой уровень обнаруживает ту же тенденцию, 
что и семейственный. Шесть общих для исследован-
ных экотопов родов (Nostoc, Phormidium, Micricys-
tis, Schizothrix, Chlorococcum, Chlorella) обеспечивают 
сходство порядка 16 %. Специфика родового спектра 
несколько выше, чем семейственного. Для экотопов 
горно-кристаллических пород коэффициент специ-
фичности составляет 24.3 %. Весьма показательны 
роды колониальной природы – Aphanothece, Gloeo-
capsa, Pleurocapsa и др. Имея гомогенную, расплываю-
щуюся или хорошо выраженную слоистую колони-
альную слизь, эти водоросли формируют агрегации, 
прообразы первых пробиогеоценозов. Появление 
представителей рода Nodularia становится возмож-
ным только после возникновения первых признаков 
разрушения материнской породы. Сухая песчаная 
пойма реки обладает несколько меньшей родовой 
спецификой (21.6 %). Это представители в основном 
нитчатых синезеленых водорослей, в частности, ро-
дов Lyngbya, Symploca, Hydrocoleus, Plectonema, яв-
ляющихся активными обрастателями и закрепителя-
ми песков. Наименьшую специфику родовой спектр 
альгофлоры обнаруживает в намывных, весьма под-
вижных песках. Единственный специфичный род од-
ноклеточных зеленых водорослей Myrmecia составля-

ет 2.4 %. Следовательно, семейственный и родовой 
спектры являются своеобразным отражением осо-
бенностей освоения различных экстремальных усло-
вий среды. Маловидовые роды (1–2 вида), включаю-
щие три четверти всего родового спектра и около 
45 % флоры почвенных фотоавтотрофов, сопоста-
вимы только со структурой высокоширотных флор. 
Кроме того, это явный признак аллохтонного форми-
рования такого рода альгофлоры. 

При сравнении флористических списков исполь-
зовали меры включения (Семкин, Комарова, 1977), 
которые наиболее объективно оценивают степень 
сходства флор по видовому составу, особенно если 
флоры неравновеликие (Седельников, 1982). Меры 
включения приведены в процентах, согласно расче-
там программного модуля “Graphs” (Новаковский, 
2004). Для анализа полученных результатов выпол-
нено разбиение значений мер включения на группы: 
высокие (40 %), средние (28 %) и низкие (17–19 %) 
(см. рисунок). 

Наибольшая степень взаимного включения обна-
ружена между альгофлорами песков (от 28 до 40 %). 
Основу составляют 10 общих видов, например Dacty-
lococcopsis rupestris Hansg., Microcystis aeruginosa f. fl os-
aquae (Wittr.) Elenk., Phormidium autumnale (Ag.) Gom., 
Schizothrix friesii (Ag.) Gom., Chlamydomonas angulosa 
Dill. В то же время менее специфичной оказалась 
альгофлора намывных песков. Это связано с высокой 
подвижностью субстрата и, как следствие, невозмож-
ностью развития альгоценозов. Флора этого участка 
формируется видами, характерными как для сухой 
песчаной поймы, так и для горно-кристаллических 

Таблица 5
Таксономическая структура альгогруппировок исследованных субстратов

Экотоп
Число

отделов порядков семейств родов видов
Массивно-кристаллические породы  5 11 17 22 41
Сухая песчаная  пойма 4 9 16 23 35
Намывные пески 2 7 13 16 24

Меры включения альгофлор исследованных экотопов.
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пород (Stigonema minutum (Ag.) Hass. emend. Elenk., 
Nostoc punctiforme (Kütz.) Hariot., Oscillatoria brevis 
(Kütz.) Gom., Phormidium foveolarum (Mont.) Gom.), 
что еще раз указывает на общность механизмов за-
селения почвенными водорослями первичных суб-
стратов. Альгофлора антропогенных песков имеет 
большие меры включения в альгофлоры остальных 
исследованных территорий. Между тем альгофлора 
горно-кристаллических пород оказывается более уни-
кальной, что подтверждает включение ее в другие 
флоры на уровне 17–19 %. Группу специфичных видов 
составляют виды родов Synechococcus, Aphanothece, 
Gloeocapsa, Euglena. Альгофлора сухой песчаной пой-
мы занимает промежуточное положение, включаясь 
во флоры других первичных субстратов в пределах 
22–28 %.

Видовая насыщенность родов лежит от 1.5 видов 
для песчаных экотопов до 1.9 во флоре массивно-
кристаллических пород. Для семейств этот показатель 
несколько выше и колеблется от 1.8 (намывные пес-
ки) до 2.2–2.4 (сухая песчаная пойма – горно-кристал-
лические породы соответственно). Все это косвенно 
свидетельствует о пришлом характере формирую-
щихся флор.

В экстремальных климатических и почвенных 
 условиях, в которых высшие растения не могут актив-
но заселять субстрат, водоросли являются основной 
группой фотоавтотрофов. Это в значительной мере 
обусловлено их пойкилотермностью, пойкилогидрич-
ностью, и по своей природе водоросли настраи вают 
свой гидротермический режим на внешние  условия 
среды. Как пишет А.Ф. Лукницкая (1965) механизмы 
эти кроются в способности расширять температур-
ные границы обитания, так как в области критически 
низких температур водоросли приостанавливают 
рост, замедляют обменные процессы, но не гибнут, а 
в области высоких температур выравнивают темпера-
турный градиент тела с окружающей средой. Это воз-
можно в силу того, что синезеленые водоросли обла-
дают уникальными биохимическими свойствами и 
биотическими адаптациями, обеспечивающими оп-
тимальный рост и функционирование в различных 
условиях среды (Schwabe, 1960; Paerl, 1996). Доказано 
наличие у Cyanophyta сигнальных систем (QS-систем), 
в которых синтез некоторых химических соединений 

приводит к изменению физиологического статуса по-
пуляции, что позволяет синезеленым водорослям в 
более короткие сроки адаптироваться к изменяющим-
ся условиям среды и, следовательно, быть успешными 
при освоении первичных субстратов (Семенова и др., 
2009). При отсутствии конкуренции с высшими рас-
тениями водоросли входят в господ ствующий комп-
лекс споровых растений и формируют самостоятель-
ные пробиогеоценозы. 

Таким образом, в географически удаленных райо-
нах с различными климатическими условиями суще-
ствуют общие тенденции формирования таксономи-
ческой структуры почвенных альгогруппировок при 
первичном освоении различных типов грунта. При-
чина однотипности механизмов протекания процес-
сов заключается в широкой вариабельности физио-
логических и экологических адаптаций почвенных 
водорослей. В частности, достаточно лабильными 
оказываются представители Cyanophyta на всех без 
исключения типах первичных субстратов. Различные 
географические условия, в которых формируются 
пробиогеоценозы, вызывают, безусловно, флористи-
ческие отличия. Между тем сходные экологические 
условия процессов образования инициальных аль-
гогруппировок могут возникать в разных географи-
чески удаленных друг от друга районах. Множествен-
ность механизмов адаптаций на различных уровнях 
организации (таксономическом, физиолого-биохими-
ческом) обусловливает возможность интенсивного 
освоения субстрата. Это становится причиной воз-
никновения общих тенденций, как-то однозначное 
преобладание представителей синезеленых водорос-
лей, не только на уровне отдела, но и на уровне се-
мейств и родов.

Особый ранг адаптивных механизмов наблюда-
ется на биогеоценотическом уровне как при становле-
нии биогео- и гидроценозов у горно-ледниковых ис-
токов рек (Стебаев и др., 1995), так и при освоении 
первичных субстратов другого происхождения. Ме-
ханизмы здесь проявляются уже на уровне экологи-
ческой пластичности видов, их биоморф, экологи-
ческих групп, жизненных стратегий, что обеспечива-
ет надежность освоения и удержания субстрата. Было 
бы интересно выяснить особенности в структуре био-
морф и экологических групп. 
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