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Исследованы 20 ценопопуляций двух близкородственных морфологически трудно различимых ви-
дов Rhododendron dauricum и Rh. ledebourii по одному из наиболее значимых таксономических при-
знаков – продолжительности жизни листьев на побеге. Изучены корреляции данного признака с
другими морфологическими признаками растений и климатическими условиями местообитаний
видов. Проведен анализ внутри- и межпопуляционной изменчивости признака. Отмечено увеличе-
ние продолжительности жизни листьев с повышением высоты над уровнем моря и суммой осадков
за год у обоих видов. Установлены существенные различия между популяциями внутри видов и от-
сутствие достоверных различий между видами по данному признаку.
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Изучение внутривидовой изменчивости важ-
ных таксономических и адаптивных признаков
растений как составная часть исследований био-
разнообразия растительного мира является одной
из наиболее актуальных проблем современности.
Особый интерес представляют виды с широкими
ареалами, нередко занимающие ведущее положе-
ние в фитоценозах. К таким растениям относятся
близкородственные виды сибирских рододендро-
нов: Rhododendron ledebourii Pojark. (рододендрон
Ледебура) и Rh. dauricum L. (р. даурский), произ-
растающие в лесных и высокогорных фитоцено-
зах гор Южной Сибири. Они образуют рододенд-
роновую серию типов леса [1, 2] и являются доми-
нантами и содоминантами в лесных фитоценозах.
Их относительная доля возрастает в нарушенных
лесных фитоценозах, на слабо развитых камени-
стых почвах, скалах, курумниках, поэтому они
выполняют важные противоэрозионные, почво-
образовательные и влагоудерживающие функции
растительного покрова горных территорий, со-
здают благоприятные микроклиматические усло-
вия для прорастания и развития сеянцев и подро-
ста древесных эдификаторов фитоценозов – сос-
ны, кедра, лиственницы [3, 4]. Неприхотливость
и высокая экологическая пластичность данных
видов рода Rhododendron обеспечили им широкое

распространение в горах Южной Сибири – на
Алтае, в Западном и Восточном Саянах, Прибай-
калье и Забайкалье.

Необходимо отметить, что, несмотря на боль-
шое значение этих видов для перечисленных тер-
риторий, они до сих пор мало изучены. В частно-
сти, спорным остается их таксономический ста-
тус [5–13]. Развитие и широкое использование
генетических методов ДНК-анализа для решения
таксономических вопросов вывели эти противо-
речия на новый уровень [14–18]. Между тем недо-
статочно исследованной остается межпопуляци-
онная и внутрипопуляционная дифференциация
данных видов по морфологическим признакам.
Появились новые интересные сведения об инди-
видуальных и популяционных уклонениях от ти-
пичных форм данных видов [5, 19–21]. В частно-
сти, А.И. Пояркова [5] и А.В. Каракулов [19] отме-
чали наличие форм Rh. dauricum с белыми цветами,
то же наблюдала Д.Л. Врищ [22] у близкородствен-
ных ему видов р. остроконечного (Rh. mucronulatum
Turcz.) и р. сихотинского (Rh. sichotense Pojark.). В
Западном Саяне нами также был найден экземпляр
с 7 лепестками (у типичной формы 5 лепестков,
венчик розово-окрашенный); там же Н.В. Степа-
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новым [20] обнаружен экземпляр с четырьмя ле-
пестками.

В литературе отмечается [7, 13, 23], что по раз-
мерам и форме листьев Rh. ledebourii и Rh. dauri-
cum трудно отличить. Одним из основных диагно-
стических признаков в разделении двух видов яв-
ляется продолжительность сохранения живых
листьев на побеге (ПЖЛ): Rh. dauricum отличается
листопадностью, он сбрасывает листья в конце
каждого вегетационного периода; для Rh. ledebou-
rii, напротив, характерна полулистопадность –
листья на побегах сохраняются до следующего го-
да и опадают после цветения [24]. Вместе с тем
необходимо отметить, что размеры и форма ли-
стьев у многих видов характеризуются высокой
экологической изменчивостью, что позволяет рас-
тениям лучше адаптироваться к условиям произ-
растания [25–27].

Цель данной работы – исследование внутри- и
межпопуляционной изменчивости признака про-
должительности жизни листьев у Rh. ledebourii и
Rh. dauricum, а также его корреляции с некоторы-
ми морфологическими признаками растений в
зависимости от климатических условий мест про-
израстания видов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в широком диапазо-
не условий произрастания двух видов: от низко-
горий до высокогорий в Западном и Восточном
Саянах, на Алтае, Кузнецком Алатау и в Прибай-
калье, в пределах абсолютных высот 440–1500 м
над ур. м. В местообитаниях отобранных популя-
ций рододендронов Rh. ledebourii и Rh. dauricum
климатические условия варьировали в следую-
щих пределах: среднемноголетние значения сред-
негодовой температуры – от −3.6 до +3.5°С, сред-
немноголетние суммы выпадающих за год осад-
ков – от 219 до 1225 мм. В более теплом и влажном
климате в окрестностях Телецкого озера на Алтае
произрастают 3 популяции Rh. ledebourii. В условиях
холодного и влажного климата растут высокогорные
популяции обоих видов рододендрона. В Туве, в
прохладном и сухом климате в окружении степей на
высоте 840 м над ур. м., обнаружена одна из популя-
ций Rh. ledebourii. Популяции рододендронов от-
носили к одному из видов исходя из уточненной
географии их распространения [24].

Согласно предложенной Н.Б. Семенюк [24]
схеме, граница между видами проходит по р. Ока
(приток Ангары), берущей начало в горах Восточ-
ного Саяна. Общее число выборок – 20 ценопо-
пуляций, по 30 растений в каждой, по 5 побегов с
каждого растения. Измеряли продолжительность
жизни листьев, длину и ширину листьев, длину
годичных побегов, число листьев на побегах, об-
лиственность побегов, длину облиственной части

побегов. Индивидуальную изменчивость призна-
ков оценивали по шкале коэффициентов вариа-
ции (CV), которая по С.А. Мамаеву [26] имеет
следующую градацию: <7% – очень низкий; 8–
12% – низкий; 13–20% – средний; 21–40% – вы-
сокий; >40% – очень высокий уровень изменчи-
вости.

Для анализа данных использовали корреляци-
онный, однофакторный дисперсионный и ре-
грессионный анализы [28]. Из-за отклонения
распределения значений признака в большинстве
выборок от “нормального” их предварительно
нормировали по формуле (Хi – Хmin)/(Хmax – Хmin).
Для анализа зависимости продолжительности
жизни листьев (ПЖЛ) от климатических условий
местообитания использовали следующие клима-
тические показатели за 3 года, предшествующие
сбору образцов: среднегодовая температура (Тср),
сумма осадков за год (Σос), среднемесячные тем-
пературы и месячные суммы осадков, индекс
континентальности (ИК). Индекс континенталь-
ности рассчитывали по Л.А. Горчинскому:
1.7А/sinϕ, где А – годовая амплитуда температу-
ры воздуха, ϕ – географическая широта места.
Метеорологические данные были взяты из базы
данных Всероссийского научно-исследовательско-
го института гидрометеорологической информа-
ции – Мирового центра данных (ВНИИГМИ-
МЦД), баз данных “KNMI Climate Explorer” и
“NOAA” для ближайших к месту сбора образцов
метеостанций с учетом различий по высоте над
уровнем моря за 2007–2012 гг. Пределы значений
климатических показателей местообитаний по-
пуляций за исследуемый период приведены на
рис. 1.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Необходимо отметить, что в “Определителе
растений…” [29] отсутствуют сведения о пределах
варьирования признака продолжительности жиз-
ни листьев у рододендронов. Как было отмечено
выше, Rh. ledebourii весной цветет с листьями, а
Rh. dauricum – без них, из-за чего некоторые ис-
следователи [6, 8, 30] считают р. Ледебура полу-
вечнозеленой формой р. даурского. Чтобы уточ-
нить эти данные, на рис. 2 приведены среднепопу-
ляционные значения признака в ценопопуляциях
обоих видов, наблюдаемые нами в 2009–2012 гг.

Внутри популяций живые листья на растениях
сохраняются от 1 до 2 лет у Rh. dauricum и от 1 до
3 лет – у Rh. ledebourii. Среднепопуляционные
значения признака изменяются у Rh. dauricum от
1.1 до 1.8, у Rh. ledebourii – от 1.1 до 2.1, а средние
для видов значения у Rh. ledebourii – 1.8, у Rh. dau-
ricum – 1.5. В целом признак характеризуется не-
высокой индивидуальной изменчивостью, но в не-
которых популяциях коэффициент вариации по-
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вышается до среднего и высокого уровня – 18–32%.
Внутри популяций особи распределяются, как
правило, следующим образом: большую часть
выборок составляют полулистопадные растения,
в некоторых популяциях наблюдается симмет-
ричное распределение или преобладание листо-
падных растений (левосторонняя асимметрия).

Необходимо отметить, что число ценопопуля-
ций с более высокими значениями признака про-
должительности жизни листьев у Rh. ledebourii

выше, чем у Rh. dauricum, что в общем согласуется
со сведениями о различиях между видами. Одна-
ко различия средних величин и их дисперсий для
видов не достигают требуемого уровня значимо-
сти (F = 0.725, d.f. = 149.449, Р < 0.131; F = 0.227,
d.f. = 1.598, Р < 0.882 соответственно). По резуль-
татам двухфакторного дисперсионного анализа
29% изменчивости признака объясняется разли-
чиями между видами, 46% – между популяциями.
Внутри видов на межпопуляционные различия по

Рис. 1. Пределы климатических показателей местообитаний исследуемых популяций Rh. ledebourii и Rh. dauricum:
∑ос – сумма осадков за год, декабрь, январь и февраль; ИК – индекс континентальности; Тср – среднегодовая темпе-
ратура; Тдек, Тянв, Тиюл – средняя температура декабря, января и июля.
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продолжительности сохранения живых листьев
на побегах приходится 77% дисперсии выборок
Rh. ledebourii и 44% дисперсии у Rh. dauricum, на
внутрипопуляционные различия – 23 и 56% соот-
ветственно. Таким образом, Rh. ledebourii отлича-
ется в 2 раза более высокой дифференциацией
популяций по данному признаку. При этом мень-
шая продолжительность сохранения живых ли-
стьев на побегах отмечена в выборках со Станово-
го нагорья (Байкальский хр.), Западного Саяна
(хр. Чикчут, хр. Сайлыг-Хем-Тайга), Кузнецко-
го Алатау (Абаканский хр.), Алтая (хр. Алтынту,
Катунский хр.) – в местообитаниях не только
Rh. dauricum, но и Rh. ledebourii.

Так как признак в целом характеризуется вы-
сокой межпопуляционной изменчивостью, то
для установления степени влияния экологиче-
ских факторов на обнаруженные различия был
проведен анализ его скоррелированности с неко-
торыми климатическими характеристиками. В
данной работе более полно представлены разные
местообитания Rh. ledebourii, в более узком диа-
пазоне варьируют климатические показатели
мест произрастания 5 выборок Rh. dauricum. По
данным Д.И. Назимовой с соавт. [2], рододендро-
новые типы леса с Rh. dauricum распространены в
довольно широких пределах значений суммы ак-
тивных температур и коэффициента континен-
тальности. В целом местообитания Rh. dauricum
характеризуются более континентальным клима-
том (см. рис. 1) и значительно меньшей суммой
выпадающих за год осадков. При этом необходи-
мо отметить, что некоторые популяции Rh. lede-
bourii растут в условиях, близких к экологическо-

му пределу распространения Rh. dauricum (по
максимальным значениям ИК, минимальным
значениям средней температуры и температуры
января). Наиболее существенно местообитания
популяций двух видов различаются по сумме
осадков за год, средним значениям температуры в
декабре, сумме осадков в зимние месяцы.

В результате корреляционного анализа для всех
популяционных выборок рододендронов Rh. lede-
bourii и Rh. dauricum были получены достоверные
(Р < 0.05–0.01) значения коэффициентов корре-
ляции между ПЖЛ и следующими показателями:
высотой над ур. м. (r = 0.64), средней температу-
рой (r = −0.58), суммой осадков за год (r = 0.61),
средней температурой мая, июля, октября, нояб-
ря и декабря (r = −0.47…−0.48), суммой осадков
за апрель, июнь, июль, сентябрь, ноябрь, декабрь
(r = 0.46…0.61) (рис. 3). Следовательно, живые ли-
стья дольше сохраняются на побегах (ПЖЛ) у
обоих видов рододендронов с увеличением высо-
ты над уровнем моря, понижением температуры
воздуха и увеличением количества осадков.

Дополнительно был проведен корреляцион-
ный анализ результатов морфологических изме-
рений всех учтенных признаков растений для вы-
явления связей ПЖЛ с другими морфологически-
ми признаками у Rh. dauricum и Rh. ledebourii. Как
видно на приведенной для двух выборок каррело-
грамме (рис. 4), ПЖЛ связана с длиной годичного
побега, числом листьев на побеге, длиной облист-
венной части побега, облиственностью побега
(число листьев на единицу длины побега первого
года роста). Необходимо отметить, что у Rh. dau-
ricum данные корреляции между морфологиче-

Рис. 3. Корреляции признака продолжительности жизни листьев в популяциях Rh. dauricum и Rh. ledebourii с климати-
ческими переменными: Тср – среднегодовая температура воздуха; Ос, год – среднегодовая сумма осадков; Т5 – сред-
няя температура за май, Т7 – за июль, Т10 – за октябрь, Т11 – за ноябрь, Т12 – за декабрь; ОС3 – средняя сумма осад-
ков за март, ОС4 – за апрель, ОС5 – за май, ОС6 – за июнь, ОС7 – за июль, ОС9 – за сентябрь, ОС11 – за ноябрь,
ОС12 – за декабрь.
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скими признаками проявляются только на внут-
рипопуляционном уровне и отсутствуют при
объединении выборок вида, возможно, из-за не-
достаточного числа выборок. У Rh. ledebourii, на-
оборот, корреляции ПЖЛ с вышеперечисленны-
ми признаками обнаруживаются в обобщенном
анализе данных, однако на внутрипопуляцион-
ном уровне они выявлены только в нескольких
ценопопуляциях, что в целом согласуется с отме-
ченными выше особенностями изменчивости
внутри видов по ПЖЛ.

Ранее нами [23] было установлено, что корре-
лированность признаков (степень сопряженно-
сти) во многом зависит от экологических условий
произрастания популяций, а корреляционная
структура признаков (направление связей) у
Rh. ledebourii и Rh. dauricum имеет сходные черты
и, по-видимому, характерна для более высокого
таксономического ранга (ряда, секции, рода и др.).
Так, в неблагоприятных условиях роста популя-
ций обоих видов наблюдается не только умень-
шение облиственности побегов и размеров ли-
стьев, но и увеличение числа значимых коэффи-
циентов корреляции (r > 0.7) до 9–12, включая
генеративные признаки (размер и число цветов),
а также продолжительность жизни листьев. Нами
было также отмечено, что корреляции между
признаками усиливаются не только в неблаго-
приятных климатических условиях произраста-
ния (Западный Саян – Ойский и Уюкский хр.),
но и в условиях повышенной конкуренции со
стороны древостоя (Восточный Саян – Иркут-
ско-Черемховская равнина).

Следует обратить внимание на то, что полу-
ченные отрицательные значения коэффициента

корреляции ПЖЛ со средними за год температу-
рами (см. рис. 2) противоречат как литературным
данным о теплолюбии рододендронов, так и ре-
зультатам анализа корреляционной структуры
признаков. В частности, предполагается, что ли-
стопадность возникла у растений как приспособ-
ление к условиям периодически холодного или
сухого климата [31–33] и, в частности, у родо-
дендронов связана с похолоданием и адаптацией
к неблагоприятным условиям среды [34]. Следо-
вательно, связь ПЖЛ с температурами должна
быть положительной. То же следует из прямой
связи ПЖЛ с размерами листьев, размерами и об-
лиственностью побегов. Поэтому можно предпо-
ложить, что наблюдаемые корреляции прояви-
лись из-за тесной связи Тср и Σос с высотой над
уровнем моря. В горах, как известно, благодаря
значительной высоте снежного покрова растения
могут избегать влияния низких температур. Этому
способствует и жизненная форма рододендронов.

Для уточнения данного вопроса был проведен
многофакторный регрессионный анализ данных,
с помощью которого подтвердилась достоверная
значимость всех 3 факторов вместе (r = 0.767, F =
= 3.934, d.f. = 4.11, Р < 0.032). На трехмерном гра-
фике (рис. 5а) видно, что продолжительность
жизни листьев в популяциях Rh. ledebourii и
Rh. dauricum начинает увеличиваться с высоты
600 до 1000–1100 м над ур. м., где достигает макси-
мальных значений (1.9–2.1 года) и далее остается
постоянной. При этом на небольших высотах (до
600–800 м над ур. м.) с понижением температуры
воздуха (Тср) продолжительность жизни листьев у
рододендронов снижается, т.е. связь ПЖЛ с Тср в
этом диапазоне высот прямая, однако с подняти-

Рис. 4. Корреляции между признаками в популяциях Rh. ledebourii (Западный Саян – Уюкский хр.) и Rh. dauricum (Во-
сточный Саян – Иркутско-Черемховская равнина). Признаки: х1 – число листьев на побеге, шт.; х2 – длина листа, мм;
х3 – ширина листа, мм; х4 – длина черешка, мм; х5 – относительная длина листа (ширина листа/длина листа); х6 –
относительная длина черешка (длина черешка/длина листа); х7 – облиственность побега (число листьев/длина об-
лиственной части); х8 – длина облиственной части побега, мм; х9 – диаметр цветка, мм; х10 – число цветов на побеге, шт.;
х11 – продолжительность жизни листьев, лет; х12 – высота куста, см; х13 – ширина куста, см; х14 – средняя длина го-
дичного побега, мм.
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ем дальше в горы (до 1000–1100 м над ур. м. и вы-
ше) постепенно переходит в обратную.

Поскольку уменьшение ПЖЛ у вечнозеленых
рододендронов является откликом на неблаго-
приятные условия местообитаний, то такие усло-
вия для них складываются в низкогорье (на высо-
те до 600 м над ур. м.) при Тср ниже +0.5…0°С. В
этих условиях у исследуемых видов рододендро-
нов наблюдается сокращение ПЖЛ на побеге до
минимальных среднепопуляционных значений
(1.1 года). По сочетанию тепло- и влагообеспе-
ченности без учета высоты над уровнем моря
(рис. 5б) худшие для рододендронов условия на-
блюдаются при среднегодовой температуре выше
−1°С и невысокой континентальности (ИК мень-
ше 60) в сочетании с недостаточным увлажнением
(при годовой сумме осадков до 400 мм) (рис. 5в).
В перечисленных условиях снижение ПЖЛ сопро-

вождается также другими морфологическими изме-
нениями у рододендронов: уменьшением средне-
популяционных значений размеров листьев, длины
годичного побега и облиственности побега, уве-
личением относительной ширины листьев. По-
следнее, как известно, является одним из призна-
ков уменьшения поверхностно-объемного отно-
шения и ксерофитизации листьев. Однако с
повышением суммы осадков до 800–1000 мм в год
величина температуры уже не влияет на ПЖЛ
(ПЖЛ колеблется в пределах 1.7–2.1 года).

Исходя из полученных данных регрессионно-
го анализа, в который были включены все учтен-
ные морфологические признаки растений, опти-
мальные для Rh. ledebourii и Rh. dauricum условия
(с максимальной продолжительностью жизни ли-
стьев (2.0–2.1 года) складываются при сочетании
положительных значений среднегодовой темпе-

Рис. 5. Изменение продолжительности жизни листьев на побегах растений Rh. ledebourii и Rh. dauricum (ось Z): а – с
изменением высоты над уровнем моря (ось X) и средней за год температуры (ось Y); б – с изменением средней за год
температуры (ось X) и годовой суммы осадков (ось Y); в – с изменением годовой суммы осадков (ось X) и индекса кон-
тинентальности (ось Y).
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ратуры (+1…+3°С) с высокой увлажненностью
климата (1000–1600 мм в год), при значениях ИК
до 90 (оптимальные значения ИК 70–80), а также
с обязательным условием достаточного увлажне-
ния (свыше 1000 мм в год). Худшими для данных
видов условиями являются сильно засушливые
местообитания (Западный Саян – Уюкский хр.),
что проявляется и на межвидовом уровне (р. да-
урский с меньшей ПЖЛ растет, как было отмече-
но выше, в более прохладном и сухом климате).

Анализ полученных результатов показал, что в
распространении двух близкородственных видов
рододендрона Rh. dauricum и Rh. ledebourii суще-
ственное значение имеет компенсационное взаи-
мовлияние климатических факторов теплообес-
печения и увлажнения: они способны выносить
недостаток влаги в более континентальном кли-
мате и при меньшей испаряемости влаги – в та-
ких условиях получены средние значения ПЖЛ,
либо, наоборот, они переносят низкие темпера-
туры, компенсируемые большим количеством
осадков. Любопытно, что бедность почв на ку-
румнике не оказывает угнетающего влияния на
данный признак и другие размерные признаки ро-
додендронов. Следует также отметить, что не все
выявленные различия между видами и популяция-
ми внутри видов объясняются выявленными эко-
логическими закономерностями: у растений не-
скольких высокогорных популяций Rh. ledebourii
продолжительность жизни листьев была ниже (до
1.1 года) по сравнению с низкогорными (1.5–2 года).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате проведенного исследования уточ-
нены пределы индивидуальной внутрипопуляци-
онной и межпопуляционной изменчивости при-
знака продолжительности жизни листьев у родо-
дендронов Ледебура и даурского. Установлено,
что большую часть выборок составляют полули-
стопадные особи с продолжительностью жизни
листьев 1.5–2 года (индивидуальные пределы со-
ставили 1–3 года). Средние значения признака
ПЖЛ у Rh. ledebourii – 1.8, у Rh. dauricum – 1.5.

Данный признак характеризуется значитель-
ной межпопуляционной экологической измен-
чивостью, поэтому различия между сравнивае-
мыми видами, по-видимому, в большей степени
обусловлены экологической географией видов.
Различия между видами по данному диагности-
ческому признаку, используемому для разделе-
ния сравниваемых видов, недостоверны. С ухуд-
шением условий произрастания в популяциях
сокращается ПЖЛ, возрастает его коррелиро-
ванность с другими морфологическими призна-
ками растений.

Получены достоверные корреляции ПЖЛ у
видов рододендронов с некоторыми климатиче-

скими характеристиками местообитаний: с высо-
той над уровнем моря, среднегодовой температу-
рой, суммой осадков за год, средними температу-
рами и суммой осадков в отдельные месяцы
(более высокие в период вегетации и с сентября
по декабрь). Установлено, что с повышением вы-
соты над уровнем моря и соответственно суммы
осадков наблюдается увеличение продолжитель-
ности жизни листьев как у Rh. dauricum, так и у
Rh. ledebourii. Оптимальные для Rh. ledebourii и
Rh. dauricum условия складываются при сочета-
нии положительных значений среднегодовой
температуры (+1…+3°С) с высокой увлажненно-
стью климата (1000–1600 мм в год) при значениях
ИК 70–80 (до 90).

Исследуемые виды рододендронов способны
переносить недостаток влаги в более континен-
тальном климате при меньшей испаряемости ли-
бо, наоборот, выносят низкие температуры, ком-
пенсируемые большим количеством осадков,
скрываясь под снегом от вымерзания. Таким об-
разом, выживанию видов рододендронов в горах
Сибири способствует взаимная компенсация
факторов тепло- и влагообеспечения. Худшие
условия для них складываются в низкогорье при
Тср ниже −1°С в сочетании с недостаточным увлаж-
нением (при годовой сумме осадков до 400 мм). Для
обоих видов установлены сходные тенденции в
коррелированности ПЖЛ с учтенными факторами.

На основании полученных результатов сделан
вывод о том, что ПЖЛ не является надежным ди-
агностическим признаком для разделения дан-
ных видов рододендронов и может использовать-
ся только для экологической характеристики
условий произрастания популяций этих видов.
Данный признак можно рекомендовать к исполь-
зованию в качестве индикационного для предва-
рительной экспресс-оценки качества местооби-
таний видов рододендрона.

Необходимо отметить, что при анализе влия-
ния экологических факторов на морфологию ви-
дов растений кустарниково-травянистого яруса,
помимо общепринятых климатических показате-
лей, нужно учитывать высоту снежного покрова
либо рассчитывать поправку к данным метео-
станций по температуре и осадкам зимнего пери-
ода с учетом высоты снежного покрова. Несмотря
на существенные генетические дистанции между
данными видами [15, 18], проблему неопределен-
ности их таксономического статуса вряд ли можно
считать окончательно решенной ввиду отсутствия
определенных генетических критериев видов, с
одной стороны, и недостоверности морфологиче-
ских различий, в том числе по диагностическим
признакам – с другой.

Работа выполнена при частичной финансовой
поддержке РФФИ (грант № 15-04-01640-а).
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