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Аннотация. В результате изучения водяных лютиков р. Енисей было подтверждено широкое распро-
странение в реке недавно восстановленного жестколистного североамериканско-североазиатского вида 
Ranunculus subrigidus вместо приводившегося ранее европейского R. circinatus. Принадлежность растений к  
R. subrigidus подтверждена с помощью анализа нуклеотидной последовательности ITS региона и морфоло-
гических данных. В отличии от литературных данных, у образцов этого вида из р. Енисей не наблюдалось 
сидячих листьев, у половины образцов расстояние между первым и вторым рассечением листа превышало 
ранее описанное для вида максимальное значение в 0,2 см, у части образцов междоузлия были короче листьев, 
а также имелись разные варианты опушения частей побега. Условия произрастания этого вида в р. Енисей 
отличаются от ранее известных, это касается прежде всего жёсткости воды и характера течения. В районе 
Красноярска сезонное развитие R. subrigidus подвержено воздействию Красноярской ГЭС. Приведены геобо-
танические описания сообществ с доминированием и участием R. subrigidus в р. Енисей.
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Summary. The study of water crowfoots in the Yenisei River confirmed the wide distribution of recently restored 
rigid-leaved North American-North Asian species Ranunculus subrigidus instead of previously mentioned European 
R. circinatus. The species identification as R. subrigidus was confirmed by the analysis of the ITS region nucleotide 
sequence and morphological data. In contrast to literature data, samples of this species collected in the Yenisei did not 
have sessile leaves, in half of the samples, the length between first and second bifurcation was greater than the maxi-
mum of 0.2 cm previously described for the species, in some of the samples, internodes were shorter than the leaves, 
also different types of pubescence were observed on plant shoot parts. The conditions under which this species grows 
in the Yenisei River differ from the previously reported ones, primarily, in such parameters as the water hardness and 
the flow regime. At the city of Krasnoyarsk, seasonal development of R. subrigidus is affected by the Krasnoyarsk Hy-
droelectric Power Plant. The paper presents a geobotanical description of the Yenisei River plant communities domi-
nated by and containing R. subrigidus. 

Введение

В ряде недавних исследований (Bobrov, Mo-
chalova, 2014; Ivanova et al., 2017; Wiegleb et al., 
2017; Kipriyanova, 2018; Bobrov, 2020; Kipriyano-
va, Romanov, 2021) показано, что гомофилльные 
жестколистные шелковники Сибири относятся 
к североамериканско-североазиатскому виду 
Ranunculus subrigidus W. B. Drew (= Batrachium 
subrigidum (W. B. Drew) Ritchie). Однако, из-за 
таксономической сложности данной группы 
растений, их часто ложно идентифицируют 
как представителей других видов. В настоя-
щее время имеются данные о произрастании  
R. subrigidus в Красноярском крае в водоёмах во-
досборного бассейна р. Хатанги п-ова Таймыр 
(Pospelova, Pospelov, 2024), в неназванных водо-
ёмах национального парка «Шушенский бор» 
Минусинской котловины (Efimova et al., 2022), 
и в пруду г. Абакан Республики Хакасия (Ivanov, 
2024). Присутствие вида в основном течении 
крупных сибирских рек (Обь, Енисей, Ангара, 
Лена и др.) в литературе не приводится, одна-
ко он был обнаружен в водоёмах, находящихся 

в долинах этих рек, и в заливах водохранилищ 
(Bobrov, Mochalova, 2014; Kipriyanova, 2018). Со-
гласно сведениям, приведенным в базах данных 
и более ранних публикациях, во флоре водных 
объектов Красноярского края также указаны го-
мофилльные жестколистные шелковники двух 
других видов. Это Ranunculus circinatus Sibth. 
(= Ranunculus foeniculaceus Gilib., Batrachium cir-
cinatum (Sibth.) Spach, Batrachium foeniculaceum 
(Gilib.) V. I. Krecz.) (Krechetovich, 1937; Popov, 
1957; Cherepnin, 1961; Polozhij, Reverdatto, 1976; 
Opredelitel rasteniy yuga…, 1979; Antipova, 2006, 
2012; Stepanov, 2006; Ranunculus circinatus, 2023) 
и Ranunculus confervoides (Fr.) Fr. (= Ranunculus 
eradicatus (Laest.) Johanss., Batrachium confervoides 
Fr., Batrachium eradicatum (Laest.) Fr.) (Krecheto- 
vich, 1937; Cherepnin, 1961; Opredelitel rasteniy 
yuga …, 1979; Timokhina, 1993; Antipova, 2006, 
2012; Pospelova, Pospelov, 2007; Scherbina, 2009; 
Andreeva, Tupitsyna, 2014; Botany. CSBS SB RAS 
[Digital herbarium]. URL: http://herb.csbg.nsc.
ru:8081; Ranunculus confervoides, 2023; Seregin, 
2024). В публикациях упоминаются только три 
местонахождения R. circinatus, связанных с Ени-
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сеем: в Абаканской протоке р. Енисей в Красно-
ярске (Stepanov, 2006), в затопленном Красно-
ярским водохранилищем неназванном водном 
объекте вблизи д. Батени, а также вблизи с. Ча-
стоостровского, расположенного на левом бе-
регу Енисея (Polozhij, Reverdatto, 1976). Тем не 
менее, сомнительно, что все приведённые выше 
упоминания R. circinatus и R. confervoides мож-
но достоверно отнести именно к R. subrigidus. 
Коротколистная форма космополитного поли-
морфного вида Ranunculus trichophyllus Chaix 
(=  Ranunculus divaricatus Schrank, Batrachium 
trichophyllum (Chaix) Bosch, Batrachium divarica-
tum (Schrank) Wimm.) может быть неотличима 
и от R. subrigidus, и от R. circinatus, и от R. confer-
voides (Wiegleb et al., 2017). В частности, во «Фло-
ре СССР» (Krechetovich, 1937) отмечается, что за 
Уралом растения видов R.  circinatus и R. confer-
voides отличны от европейских. При этом опи-
сание азиатских «R. circinatus» в целом соответ-
ствует R. subrigidus (более нежные и опушённые 
побеги, чем у «европейской вариации»), а морфо-
логическое описание азиатских «R. confervoides» 
скорее принадлежит коротколистной форме  
R. trichophyllus, который рассматривается в на-
званном выше издании как отдельный вид. Так-
же имеются сведения (Zarubina, Romanov, 2023), 
что в Красноярском крае несколько гербарных 
образцов длиннолистного Ranunculus kauffmanii 
P. Clerc долгое время были ложно идентифици-
рованы как R. confervoides. Согласно «Определи-
телю высших растений Якутии» (Bobrov, 2020), 
другим видом, к которому особи R. subrigidus ра-
нее неверно относились, является европейский 
гетерофилльный Ranunculus peltatus Schrank (= 
Batrachium peltatum (Schrank) Bercht. et J. Presl). 
Он может образовывать гомофилльную форму, 
а также, подобно R. subrigidus, имеет грушевид-
ные нектарники. R. peltatus упоминается для 
Приенисейской Сибири, в том числе для окрест-
ностей р. Енисей (Timokhina, 1993; Antipova, 
2012), однако эти упоминания могут относиться 
не только к R. subrigidus, но и к другому гетеро-
филльному виду, а именно к Ranunculus mon-
golicus (= Batrachium mongolicum (Krylov) V. I. 
Krecz.) (Bobrov, Mochalova, 2014). Гипотетически 
гомофилльные жестколистные водяные лютики 
Енисея могут быть представителями вида Ra-
nunculus rionii Lagger (= Batrachium rionii (Lagger) 
Nyman), распространённого в Западной Сибири 
(Timokhina, 1993). Таким образом, опираясь на 
доступные данные, нельзя сделать заключение о 
присутствии и степени распространения R. sub-

rigidus в русле р. Енисей, где экологические усло-
вия выглядят неподходящими для вида, предпо-
читающего глубокие стоячие воды.

В нашей работе был проведен анализ гомо-
филльных жестколистных шелковников, произ-
растающих в основном русле р. Енисей, которые 
габитуально были подобны R. subrigidus. Целью 
работы было определение их видовой принад-
лежности на основании анализа морфологиче-
ских признаков и ДНК-маркеров, а также описа-
ние их экологии и биологии в р. Енисей.

Материалы и методы

Полевые работы и камеральная обработка
Основой для исследования послужили гер-

барные образцы, которые были собраны в  
р. Енисей на участке от Красноярской ГЭС до 
устья р. Ангара, а также вблизи устья р. Подка-
менная Тунгуска, в летний и осенний периоды 
2011–2023 гг. (рис. 1). Наименования географи-
ческих объектов и расстояние до точек сбора 
гербарных образцов определяли от речного пор-
та Красноярска с использованием судоходных 
карт р. Енисей (Karta reki…, 2006, 2008).

В местах отбора растений фиксировалась 
глубина воды и тип грунта, делались фото-
графии растений и их сообществ in situ. Также 
проводилось фитоценологическое описание ме-
тодом Браун-Бланке (Braun-Blanquet, 1964) со 
следующей шкалой: r – вид чрезвычайно редок; 
«+» – вид встречается редко, степень покрытия 
мала; 1 – число особей велико, степень покры-
тия мала или особи разрежены, но покрытие 
большое; 2 – проективное покрытие от 5 до 25 %;  
3 – от 25 до 50 %; 4 – от 50 до 75 %; 5 – более 75 %.  
При необходимости часть живых растений по-
сле сбора помешалась в климатическую комна-
ту с фотопериодом для доведения до цветения 
и вызревания плодов. Гербаризированные и 
живые растения изучались в лаборатории с ис-
пользованием бинокулярного микроскопа. В 
ходе морфологического анализа учитывались: 
длина черешка, длина рассечённой части листа, 
длина всего листа, расстояние между первым и 
вторым рассечением листа, длина конечного сег-
мента листа, длина междоузлий и её отношение 
к длине соседних листьев, длина лепестков, дли-
на плодов, наличие волосков на разных частях 
побега, жёсткость листовой пластинки, формы 
нектарников и плодов. Всего было изучено более 
сотни образцов растений из 13 мест отбора. Па-
раметры листьев и междоузлий были измерены 
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у 92 образцов, для них были рассчитаны сред-
ние значения и стандартные отклонения. Так-
же были изучены гербарные коллекции KRAS, 
KRM и KRSU. Собранные гербарные материалы 

хранятся в Институте биофизики СО РАН, ду-
блеты переданы в Гербарий Южно-Сибирского 
ботанического сада Алтайского госуниверсите-
та (ALTB).

Рис. 1. Картосхема точек сбора образцов Ranunculus subrigidus в р. Енисей и его притоке. Серым цветом отме-
чены области, в которых могут располагаться места сбора образцов, относящихся к р. Енисей, из гербарных 
фондов.

Филогенетический анализ
Образцы для выделения ДНК были отобраны 

из трёх разных ценопопуляций в р. Енисей (рис. 

1, точки № 4, № 7, № 13). Выбранные образцы име-
ли морфологические различия. Выделение ДНК 
производилось с использованием CTAB-метода 
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(Doyle J. J., Doyle J. L., 1987). Для амплификации 
ITS (ITS1-5.8S-ITS2) ядерной ДНК использова-
лись универсальные для сосудистых растений 
праймеры (Kutsev et al., 2014) по следующему 
протоколу: 95 °C (300 с) – денатурация белковых 
комплексов для активации Taq-полимеразы; 13 
циклов: 95 °С (20 с) – денатурация ДНК, 55 °С 
(45 с, понижение температуры на 0,7 °С в каждом 
последующем цикле) – присоединение прайме-
ров, 72 °С (90 с) – элонгация цепей; 25 циклов: 95 
°С – денатурация ДНК, 44 °С (30 с) – присоеди-
нение праймеров, 72 °С (90 с) элонгация цепей; 
72 °С (420 с) – достройка всех цепей. Визуали-
зация полученных продуктов ПЦР производи-
лась в 2%-м агарозном геле с использованием 
этидиумбромида (C21H20BrN3). Секвенирование 
производилось с помощью набора реактивов 
BigDye Terminator v3.1 (Applied Biosystems, Мэ-
риленд, США) методом Сэнгера на секвенаторе 
ABI 3130xl Genetic Analyzer (Applied Biosystems, 
MD, USA) (ЦКП «Геномика» СО РАН, г. Ново-
сибирск). Полученные секвенограммы были об-
работаны в программе MEGA 11 (Tamura et al., 
2021). Для анализа также использовали 17 по-
следовательностей ITS-региона из базы данных 
GenBank (URL: www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank) 
(табл. 1). В качестве внешней группы приведён 
вид Laccopetalum giganteum (Wedd.) Ulbr. После-
довательности были выравнены в программе 
MAFFT v.7.505 (Katoh, 2013) и отфильтрованы 
в программе Gblocks v0.91b (Castresana, 2000). 
Подбор модели нуклеотидных замен и постро-
ение филогенетического дерева производилось 
в программе IQ-TREE v.2.2.2.7 (Nguyen, 2016) со 
следующими параметрами: Substitution model –  
Auto, Bootstrap analysis – Ultrafast (Number of 
bootstrap iterations – 10000). Подходящая мо-
дель нуклеотидных замен была выбрана соглас-
но Байесовскому информационному критерию 
(BIC) – TIM3e+G4. Стратегия построения дере-
вьев – Maximum-Likelihood (ML). Визуализация 
деревьев производилась в web-сервисе iTOL v5 
(Letunic, Bork, 2021).

Результаты

Морфологическая характеристика
В основном русле р. Енисей были обнаружены 

растения с морфологическими особенностями 
вида Ranunculus subrigidus (рис. 2А–Ж). Основ-
ным признаком, позволившим установить при-
надлежность всех цветущих образцов к этому 
виду, а не к иным гомофилльным жестколист-

ным шелковникам, упоминаемым для Краснояр-
ского края, стал нектарник грушевидной формы 
(рис. 2Г). Образцы без цветков, габитуально по-
добные R. subrigidus, были предварительно иден-
тифицированы как этот вид, основываясь на 
вегетативных признаках. У образцов R. subrigi-
dus, проанализированных в данной работе, на-
блюдалась определённая морфологическая из-
менчивость ключевых вегетативных признаков. 
Междоузлия были длиннее листьев в срединной 
и базальной частях побега в два – три раза. В 
апикальной части и по всей длине побега у низ-
корослых образцов, которых было большин-
ство, междоузлия были равны, или на 0,1–0,2 см 
короче листьев. Число междоузлий у низкорос-
лых образцов доходило до 12, а у высоких (рис. 
2А) до 15. Длина междоузлий составляла 1,90 ± 
0,95 см. Расчёт морфометрических параметров 
листа показал, что длина черешка составляла 
0,47 ± 0,11 см; длина рассечённой части листа – 
1,00 ± 0,22 см; длина листа – 1,47 ± 0,28 см; длина 
между первым и вторым рассечением листа – 
0,21 ± 0,05 см; длина конечного сегмента – 0,45 ± 
0,08 см. Прилистники были покрыты волосками 
почти у всех образцов, а стебли и листья – у по-
ловины. При этом цветущие растения с хорошо 
выраженными грушевидными нектарниками не 
отличались по морфологическим признакам от 
нецветущих.

Филогенетический анализ
Длина последовательностей ITS-регионов 

после выравнивания варьировалась от 573 до 
726 нуклеотидов, а после фильтрации полу-
ченных выравниваний окончательная длина 
каждой последовательности составила 571 ну-
клеотид. Количество вариабельных сайтов – 
64. При построении филогенетического дерева 
(рис. 3) последовательности исследуемых нами 
экземпляров из р. Енисей (RU_KRAS_4, RU_
KRAS_7, RU_KRAS_13), габитуально подобных 
R. subrigidus, объединились в одну общую кладу 
с последовательностями этого вида из водоёмов 
Якутии и США, а также c образцами Ranunculus 
circinatus Sibth. (коэффициент бутстрепа – 70). 
Сестринскую кладу сформировали последова-
тельности вида Ranunculus rionii Lagger (коэф-
фициент бутстрепа – 99). Последовательности 
RU_KRAS_4, RU_KRAS_7, RU_KRAS_13 полно-
стью идентичны образцам R.  subrigidus из Яку-
тии, что подтверждает их видовую принадлеж-
ность.
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Рис. 2. Морфология Ranunculus subrigidus, собранного в г. Красноярске. А – общий вид; Б – лист; В – цветок; 
Г – нектарник; Д – лепесток; Е – плоды; Ж – плоды на округлом цветоложе.
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Рис. 3. Филогенетическое дерево видов р. Ranunculus, построенное на основании сравнения последователь-
ностей ITS-регионов геномной ДНК методом максимального правдоподобия (ML). Цифры при узлах дерева 
обозначают значения коэффициентов бутстрепа. Масштаб обозначает среднее количество нуклеотидных за-
мен на сайт.

Таблица 1
Нуклеотидные последовательности ITS-региона использованные для изучения филогении

Код в данной 
работе

Таксон Номер 
GenBank

Страна и регион происхождения

Образцы секвенированные для данного исследования

RU_KRAS_4 Ranunculus subrigidus OR633333.1 Россия: Красноярский край, р. Енисей,  
о-в Овсянский (рис. 1, точка № 4)

RU_KRAS_7 Ranunculus subrigidus OR633334.2 Россия: Красноярский край, р. Енисей,  
г. Красноярск (рис. 1, точка № 7)

RU_KRAS_13 Ranunculus subrigidus OR633335.1 Россия: Красноярский край, р. Енисей,  
о-в Вампеев (рис. 1, точка № 13)

Образцы из других исследований
POL_1 Ranunculus circinatus KF719061.1 Польша
RU_YAR_1 Ranunculus circinatus MZ338333.1 Россия: Ярославская область
FIN Ranunculus confervoides KR996524.1 Финляндия
RU_VLG Ranunculus kauffmanii MZ338329.1 Россия: Вологодская область
RU_YAR_2 Ranunculus kauffmanii OM692125.1 Россия: Ярославская область
USA_1 Ranunculus longirostris MZ338335.1 США: Штат Коннектикут
RU_MAG Ranunculus mongolicus KR996527.1 Россия: Магаданская область
RU_YAK_1 Ranunculus mongolicus MZ338330.1 Россия: Республика Якутия
POL_2 Ranunculus peltatus KF719068.1 Польша
CZ_1 Ranunculus peltatus MW430892.1 Чехия
RU_KAL Ranunculus rionii KR996536.1 Россия: Республика Калмыкия
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Распространение и экология
Ranunculus subrigidus был обнаружен в 12 точ-

ках в р. Енисей и в одной точке его правосторон-
него притока р. Мана (рис. 1). Описания место-
нахождений представлены в таблице 2.

В гербарных фондах Красноярска были из-
учены образцы R. subrigidus, определённые А. А.  
Бобровым в 2019 г. вместо их первоначальных 
определений как R. circinatus, R. confervoides, 
R. trichophyllus, R. kauffmanii и некоторых их си-
нонимов. Согласно этим материалам, вид встре-

чается в Красноярском крае в прудах Краснояр-
ска, оз. Манском, р. Мана, р. Бузим и в других 
водных объектах. В р. Енисей было собрано три 
образца R. subrigidus: один хранится в KRSU и два 
в KRAS, примерные места их сбора также указа-
ны на рис. 1. Следует отметить, что часть образ-
цов в гербарных коллекциях, определённых до 
2019 г. как синонимы жестколистного R. circina-
tus, оказались представителями полиморфного 
R. trichophyllus и длиннолистого R. kauffmanii.

Таблица 1 (окончание)

Код в данной 
работе

Таксон Номер 
GenBank

Страна и регион происхождения

HUN Ranunculus rionii MG098973.1 Венгрия
RU_YAK_2 Ranunculus subrigidus MZ338336.1 Россия: Республика Якутия
USA_2 Ranunculus subrigidus MZ338337.1 США: Штат Мэн
POL_3 Ranunculus trichophyllus B KF719073.1 Польша
CZ_2 Ranunculus trichophyllus B MW430946.1 Чехия
RU_KAM Ranunculus trichophyllus A KR996568.1 Россия: Камчатский край
USA_3 Ranunculus trichophyllus A MZ338328.1 США: Штат Мэн
OUT Laccopetalum giganteum GU552272.1 Перу

Таблица 2
Новые местонахождения вида Ranunculus subrigidus в р. Енисей и его притоке – р. Мана

№ Местонахождение Р Координаты, 
с. ш., в. д.

Глубина, 
м

Грунт П Фенофаза

1 Красноярский край, 
Берёзовский р-н, р. Мана, 
правый берег, правосторонний 
приток Енисея, расстояние до 
устья около 15 км. 12 VIII 2023

– 55°52'26', 
92°32'36' 

0,2–0,5 п.-
и.+г.

д. 
д.

Растения без 
генеративных 
органов

2 Красноярский край, 
Емельяновский р-н, с. Овсянка, 
р. Енисей, правый берег, 
19 IX 2019

–21 55°57'46', 
92°33'18'

– п.-
и.+г.

д. 
д.

Растения без 
генеративных 
органов

3 Красноярский край, 
Емельяновский р-н, с. Овсянка, 
р. Енисей, правый берег. 
06 IX 2022

–20 55°57'45', 
92°33'55'

– п.-
и.+г.

д. 
д.

Растения в 
состоянии 
плодоношения

4 Красноярский край, 
Емельяновский р-н, р. Енисей, 
левый берег, о-в Овсянский. 
07 X 2021, 11 X 2022, 08 XI 2022 
и 11 IX 2023

–21 55°58'09', 
92°33'39'

1–1,5 п.-
и.+г.

д. 
д.

Только образцы 
2023 года обладали 
цветами и плодами

5 Красноярский край, 
Емельяновский р-н, р. Енисей, 
левый берег, СНТ «Караульная 
дача», заводь. 09 VIII 2023

–17 55°58'11', 
92°37'40'

– п.-
и.+г

д. 
д.

Единичный 
плавающий 
образец.
Растение в 
состоянии 
цветения
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Таблица 2 (окончание)

№ Местонахождение Р Координаты, 
с. ш., в. д.

Глубина, 
м

Грунт П Фенофаза

6 Красноярский край, г. 
Красноярск, мкрн. Удачный, 
р. Енисей, левый берег, 
окрестности пляжа. 30 VIII 2022

–15 55°58'22', 
92°39'04'

0,3 п.-
и.+г.

д. 
д.

Растения без 
генеративных 
органов

7 Красноярский край, г. 
Красноярск, мкрн. Удачный, р. 
Енисей, левый берег, 07 IX 2011 
и 06 X 2022

–14 55°58'24', 
92°40'16'

– п.-
г.+и.

– Только образцы 
2011 года обладали 
цветами и плодами

8 Красноярский край, г. 
Красноярск, мкрн. Удачный, 
р. Енисей, левый берег, окр. 
Успенского монастыря, заводь. 
07 X 2019 и 27 VIII 2023

–9 55°58'46', 
92°44'45'

0,3–0,5 п.-
и.+г.

д. 
д.

Растения без 
генеративных 
органов

9 Красноярский край, г. 
Красноярск, р. Енисей, правый 
берег, Абаканская протока. 
25 VIII 2022

–2 55°59'38', 
92°53'09'

1,1 п.-г. д. 
д.

Растения без 
генеративных 
органов

10 Красноярский край, г. 
Красноярск, р. Енисей, левый 
берег, о-в Татышев, залив у 
вантового моста. 09 VII 2023

1 56°00'50', 
92°54'22'

0,1; 2 п.-г. – Растения в 
состоянии 
цветения

11 Красноярский край, г. 
Красноярск, р. Енисей, левый 
берег, о-в Татышев, небольшая 
заводь у протоки Татышева. 
17 VIII 2023

2 56°01'12', 
92°55'13'

0,5 п.-
и.+г.

д. 
д.

Растения в 
состоянии 
цветения и 
плодоношения

12 Красноярский край, 
Сухобузимский р-н, с. 
Хлоптуново, р. Енисей, левый 
берег, протока Хлоптуновская. 
22 IX 2023

96 56°27'39', 
93°39'25'

1 п.-и. д. 
д.

Растения в 
состоянии 
цветения и 
плодоношения

13 Красноярский край, 
Туруханский р-н, р. Енисей, 
левый берег, о-в Вампеев. 
30 VIII 2013

828 61°22'00', 
89°38'24'

1 – – Растения без 
генеративных 
органов

Примеч.: номера точек в таблице соответствуют таковым на карте (рис. 1); Р – расстояние от речного порта  
г. Красноярска по судоходным картам (Karta reki…, 2006, 2008); грунт: п.-и. – песчано-илистый; п.-и.+г. – 
песчано-илистый с примесью гальки; п.-г. – песчано-галечный; п.‑г.+и. – песчано-галечный с примесью ила;  
П – прозрачность: д. д. – до дна; «–» – данные отсутствуют.

Описание сообществ
Ranunculus subrigidus в р. Енисей образует 

ассоциацию Ranunculetum subrigidi Kipriya-
nova 2022 класса Potamogetonetea Klika in Klika 
et Novák 1941, а также входит в состав ассоци-
аций того же класса с доминированием таких 
макрофитов, как Potamogeton gramineus L. (ас-
социация Potamogetonetum graminei Lang 1967) 
и Myriophyllum sibiricum Kom. (ассоциация 
Myriophylletum sibirici Taran 1998). Вид встреча-
ется в сообществах харовых водорослей (класс 
Charetеa intermediae F. Fukarek 1961). Геобота-

нические описания этих сообществ представле-
ны в таблице 3.

Обсуждение

Морфологическое описание 
Прежде всего следует отметить, что наиболее 

часто встречаемая, как на мелководьях, так и на 
глубоководных участках, низкорослая форма  
R. subrigidus имеет до 12 междоузлий неболь-
шой длины (1,90 ± 0,95 см). Это число междо-
узлий сопоставимо и с длинными образцами из  
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р. Енисей, и с данными по морфологии шелков-
ников из водных объектов Поволжья (Movergoz, 
Bobrov, 2016). Особенно важно то, что междоуз-
лия у низкорослых форм могут быть на 0,1–0,2 
см короче листьев, хотя в идентификационных 
ключах (Wiegleb et al., 2017; Bobrov, 2020) обычно 
указывается что междоузлия длиннее листьев. 
Это справедливо, в частности, для молекулярно 
подтверждённых образцов, собранных в р. Ени-
сей в районе устья Подкаменной Тунгуски (RU_
KRAS_13). Как было отмечено ранее (Movergoz, 
2020), соотношение длины междоузлия к сосед-
нему листу зависит от глубины произрастания 
и рассматриваемой части побега, в частности, в 
апикальной его части оно может составлять 1 : 1. 
Следовательно, при идентификации шелковни-
ков, нужно использовать соотношение длины 
листа и междоузлия средней наиболее вызрев-
шей части побега только у длинных, растущих 
ортотропно растений.

Согласно литературным данным (Wiegleb et 
al., 2017; Bobrov, 2020; Movergoz, 2020), у пред-
ставителей R. subrigidus листья обычно сидячие, 
или на черешках длиной от 0,1–0,3 до 0,5–0,6 см, 

редко до 0,8–1 см. Изученные нами водяные лю-
тики этого вида из р. Енисей обладали длиной 
черешков (0,47 ± 0,11 см), близкой к верхней 
границе этого диапазона, а сидячих листьев не 
наблюдалось вовсе. Расстояние между первым 
и вторым рассечением листа у половины изме-
ренных нами растений превышало ранее опи-
санное для вида максимальное значение в 0,2 см 
(Wiegleb et al., 2017). Это справедливо, в частно-
сти, для молекулярно подтверждённого образца 
(RU_KRAS_13).

В ряде работ (Garbey et al., 2004; Movergoz, 
Bobrov, 2016) отмечается, что глубина произрас-
тания, скорость течения, а также гидрохимиче-
ские параметры местообитания шелковников 
могут оказывать значительное влияние на их 
вегетативные параметры. Мы предполагаем, что 
непропорциональное удлинение большинства 
вегетативных частей изученных нами растений 
может быть обусловлено особенностями среды 
обитания в р. Енисей, а именно выраженным те-
чением. 

Таблица 3
Сообщества с доминированием и участием Ranunculus subrigidus в р. Енисей

Синтаксон
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e

Площадь описания, м2 9 100 100 100 100
ОПП, % 100 80 70 100 80

Общее число таксонов 3 3 6 2 3
Точка на карте (рис. 1) 6 9 11 10 4

Номер описания 1 2 3 4 5
Диагностический вид ассоциации Ranunculetum subrigidi

Ranunculus subrigidus Drew. 4 5 2 + 1
Диагностический вид ассоциации Myriophylletum sibirici

Myriophyllum sibiricum Kom. 2 . . 5 1
Диагностический вид ассоциации Potamogetonetum graminei

Potamogeton gramineus L. . r 4 . .
Диагностический вид класса Charetеa intermediae

Chara sp. . . 3 . 5
Прочие таксоны

Myriophyllum spicatum L. . 3 . . .
Stuckenia pectinata (L.) Börner . . 1 . .
Elodea canadensis Michx. 2 . 2 . .
Alisma plantago-aquatica L. . . + . .
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В литературе упоминается как диагностиче-
ская значимость наличия опушения на верхней 
части стеблей, прилистниках, листьях (Wiegleb 
et al., 2017), так и его отсутствие, представлен-
ность единичными волосками на прилистниках 
(Movergoz, 2020). Среди изученных нами рас-
тений встречались хорошо опушённые во всех 
частях образцы, а также образцы с отсутству-
ющим или представленным единичными воло-
сками опушением на листе или стебле. Образцов 
полностью голых во всех вышеназванных частях 
было меньше всего. Среди особей одной цено-
популяции, за редким исключением, не наблю-
далось высокой изменчивости этого признака. 
Молекулярный анализ подтвердил принадлеж-
ность к виду R.  subrigidus хорошо опушённой 
особи (RU_KRAS_7), особи с отсутствием воло-
сков на листьях (RU_KRAS_4), и особи с незна-
чительным количеством волосков на всех веге-
тативных частях (RU_KRAS_13).

Филогенетический анализ
Водяные лютики являются таксономически 

сложной группой гидрофитов в связи с высокой 
морфологической пластичностью, изменчиво-
стью числа хромосом, нерегулярностью цвете-
ния, а также распространённостью гибриди-
зации в этой секции (Cook, 1966; Wiegleb et al., 
2017), поэтому достоверное их определение по 
морфологическим признакам затруднено. Мо-
лекулярные методы помогают в идентификации 
похожих видов и гибридов (Telford et al., 2011; 
Wiegleb et al., 2022). В результате филогенетиче-
ского анализа образцы R. subrigidus образовали 
отдельный кластер вместе с последовательно-
стями R. circinatus (рис. 3), что обусловлено тем, 
что это близкие аллопатрические виды (Wiegleb 
et al., 2017). Сестринскую кладу образовали 
образцы другого диплоидного вида из этой 
группы, R. rionii. Другую большую группу об-
разовали тетраплоидные виды. Среди них как 
встречающиеся в Восточной Сибири R. kauffma-
nii, R. trichophyllus, R. mongolicus, так и распро-
странённые западнее в Европе R.  confervoides и 
R. peltatus. Отдельно от остальных образцов на 
филогенетическом дереве располагается северо-
американский R. longirostris.

Распространение и экология
Проведенное исследование показало, что  

R. subrigidus распространен на участке р. Енисей, 
от плотины Красноярской ГЭС до устья р. Ан-
гары. Наибольшее число местонахождений ло-

кализовано в окр. Красноярска, что обусловлено 
доступностью данного участка для исследова-
ния, однако вид был зарегистрирован и в более 
удалённых точках, в частности в районе устья  
р. Подкаменная Тунгуска (около 828 км от реч-
ного порта Красноярска). Учитывая тот факт, 
что вид встречается в бассейне р. Хатанга п-ова 
Таймыр на севере Красноярского края (Pospe- 
lova, Pospelov, 2024), можно предположить, что  
R. subrigidus способен произрастать в р. Енисей 
и ниже устья р. Подкаменная Тунгуска. Наход-
ка R. subrigidus в р. Мана, а также имеющиеся в 
гербарных фондах материалы, позволяют пред-
полагать, что вид может произрастать и в других 
притоках Енисея. Таким образом, можно счи-
тать R. subrigidus фоновым видом в р. Енисей. 

Наиболее часто вид регистрируется на сла-
бопроточных прибрежных участках и в заводях 
основного русла Енисея на небольшой глубине. 
Подобные предпочтения вида к глубине были 
отмечены и для Западной Сибири (Kipriyanova, 
2018; Kipriyanova, Romanov, 2021), в то время как 
в Якутии (Bobrov, 2020) отмечается его произ-
растания только в стабильно глубоководных ме-
стообитаниях. По нашим данным, R. subrigidus 
может произрастать при высокой прозрачности 
воды, как на илисто-песчаном, так и на песчано-
галечном грунте. Согласно имеющимся в лите-
ратуре данным (Wiegleb et al., 2017; Movergoz, 
2020), вид произрастает в жёстких, и даже соло-
новатых водах. Однако вода в р. Енисей, в райо-
не Красноярска, имеет жёсткость около 75 ppm, 
что близко к нижней границе средней жёсткости 
воды, а минерализация воды составляет около 
0,085 г/л (Anishchenko et al., 2023). В местах про-
израстания этого вида в Западной Сибири мине-
рализация воды составляла 0,14 г/л (Kipriyanova, 
Romanov, 2021) и 0,85 г/л (Kipriyanova, 2022).

Согласно нашим наблюдениям, цветение 
шелковников в основном русле Енисея являет-
ся нерегулярным, что согласуется с наблюдени-
ями для других регионов (Cook, 1966; Lebedeva, 
Lapirov, 2009; Movergoz, Bobrov, 2016). С эколо-
гической точки зрения это можно объяснить 
чрезвычайной эффективностью распростране-
ния вегетативных фрагментов по течению реки 
и гибелью всходов при изменении уровня воды 
(Lebedeva, Lapirov, 2009; Bobrov, Movergoz, 2016), 
что актуально также для р. Енисей. Цветение у 
шелковников вида R. subrigidus в р. Енисей в окр. 
Красноярска зафиксировано в период с нача-
ла июля до начала октября. Вегетация водяных 
лютиков в том же районе может продолжаться 
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до ноября. По сравнению с R. circinatus и други-
ми шелковниками в бассейне р. Волги (Bobrov, 
Movergoz, 2016), у R. subrigidus на среднем участ-
ке р. Енисей все фенофазы начинаются и закан-
чиваются на один – два месяца позже. Данный 
сдвиг, вероятно, связан с температурным режи-
мом реки в нижнем бьефе Красноярской ГЭС. 
Так, бутонизация R. circinatus в Ярославской 
области начинается в июне при средней темпе-
ратуре воды +21 °C (Bobrov, Movergoz, 2016), а в  
р. Енисей в районе Красноярска средняя тем-
пература воды в июне составляет +6,5 °C; мак-
симума (+12 °С) она достигает только в авгус- 
те – сентябре, а в ноябре она лишь на 1,3 °С ниже 
июньской (Kosmakov, 2001; Karta reki…, 2008; 
Zuev et al., 2021).

Вследствие повышения средней темпера-
туры, строительства гидротехнических соору-
жений и появления новых типов местообита-
ний, например, на Верхней Волге наблюдается 
сокращение ценопопуляций холодолюбивых, 
произрастающих на быстром течении видов  
(R. kauffmanii), их замещение гибридами с более 
теплолюбивыми, характерными для стоячих вод 
видами (R.  circinatus) (Bobrov et al., 2022). По-
скольку данные по состоянию ценопопуляций 
водяных лютиков в р. Енисей до строительства 
Красноярской ГЭС чрезвычайно малочисленны, 
трудно сказать насколько сильно они измени-
лись. Примером влияния антропогенных факто-
ров на распространение R. subrigidus в р. Енисей 
может служить ситуация в Абаканской протоке 
(рис. 1, точка № 9). Условия в её верховьях, в ре-
зультате замедления течения дамбой, сложились 
благоприятно для развития R. subrigidus, но в её 
низовьях, где имеется сброс тёплых вод с ТЭЦ, 
шелковник замещён роголистником и элодеей 
(Kravchuk et al., 2021). В водных объектах При-
енисейской Сибири, в отличие от Европы, пока 
не были обнаружены гибриды водяных лютиков.

Сообщества
Ассоциация Ranunculetum subrigidi Kipriya-

nova 2022 была ранее зарегистрирована толь-
ко в водоёмах Западной Сибири (оз. Титово, 
Кулундинский канал и Новосибирское водо-
хранилище) (Kipriyanova, 2022). В р. Енисей у 
Красноярска, эта ассоциация может занимать на 
обследованных нами участках достаточно боль-
шие площади – до 100 м2, и имеет на них общее 

проективное покрытие 80–100 %. Также вид 
включается единично и с частным проективным 
покрытием до 15 % в другие сообщества макро-
фитов, произрастая, как правило, небольшими 
пятнами. Может занимать как верхний, так и 
нижний ярусы сообществ.

Заключение

В результате морфологического и молекуляр-
ного анализов было подтверждено присутствие 
и широкое распространение Ranunculus subrigi-
dus в р. Енисей. Вид произрастает в р. Енисей 
и р. Мана на слабопроточных участках, на не-
большой глубине, при высокой прозрачности и 
средней жёсткости воды, на илисто-песчаном и 
на песчано-галечном грунте, где он образует со-
общества или включается в сообщества других 
макрофитов. В специфичных условиях Енисея, у 
образцов R. subrigidus, в отличии от литератур-
ных данных, не наблюдалось сидячих листьев, у 
половины образцов расстояние между первым 
и вторым рассечением листа превышало ранее 
описанное для вида максимальное значение в  
0,2 см, а у части образцов междоузлия были ко-
роче листьев, также имелись разные варианты 
опушения частей побега. Наступление и оконча-
ние фенофаз R. subrigidus в основном русле Ени-
сея в районе Красноярска происходило на один –  
два месяца позже по сравнению с близким ви-
дом R. circinatus из водных объектов Верхнего 
Поволжья, что, вероятно, обусловлено темпе-
ратурным режимом р. Енисей в нижнем бьефе 
Красноярской ГЭС. Таким образом, R. subrigidus 
можно считать фоновым видом для р. Енисей. 
Найденные особенности морфологии, скорее 
всего, обусловлены наличием выраженного те-
чения в местообитаниях вида.
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