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Аннотация. Впервые для раннего эоцена востока Азии установлены унифицированные типы 
зональной растительности и прослежены их изменения с севера на юг. Реконструкция основана 
на анализе 48 палинофлор из раннеэоценовых местонахождений, расположенных между 75° и 19° с. ш., 
с использованием метода IPR (Integrated Plant Record). В результате получены количественные пока-
затели относительных пропорций зональных компонентов растительности. Согласно нашим данным, 
по широтному градиенту в направлении с севера на юг наблюдается увеличение пропорции вечнозе-
лёных растений и трав, но уменьшение хвой ных и листопадных растений; изменений в пропорциях 
ксерофитных растений не обнаружено. Смешанный мезофитный лес являлся широко распространенным 
и доминирующим типом зональной растительности. В целом основные изменения растительных биомов 
демонстрируют плавную и слабо выраженную дифференциацию на две растительные зоны: смешанный 
мезофитный лес –  севернее ~50° палеошироты, и более тёплые типы зональной растительности (широ-
колиственный вечнозеленый лес и экотон между смешанным мезофитным и широколиственным вечно-
зелёным лесами), наряду со смешанным мезофитным лесом –  южнее ~50° палеошироты. Полученные 
пространственные паттерны растительности согласуются с климатическими данными.

Ключевые слова: количественная реконструкция, компоненты растительности, типы раститель-
ности, широтная зональность.
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Abstract. For the fi rst time, unifi ed types of zonal vegetation are established for the early Eocene in east 
of Asia and their changes in space are traced. The reconstruction is based on the analysis of 48 palynofl oras 
from the early Eocene localities situated from 75 to 19° N using Integrated Plant Record (IPR) vegetation 
analysis. In the results, quantitative parameters of the relative proportions of vegetation components are 
obtained. According to our data, along the latitudinal gradient from north to south, there is an increase in 
evergreen plants and herbs, but a decrease in conifers and deciduous plants, and no changes in the proportions 
of xerophytic plants. Mixed mesophytic forest is a widespread and dominant type of zonal vegetation. In 
general, the main changes in plant biomes show a very shallow and weakly pronounced diff erentiation into 
two plant zones: mixed mesophytic forest, north of ~50° paleolatitude, and warmer types of zonal vegetation 
(broadleaved evergreen forest and an ecotone between mixed mesophytic and broadleaved evergreen forests), 
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in addition to mixed mesophytic forest, south of ~50° paleolatitude. The resulting spatial patterns of vegetation 
are consistent with climatic inferences.

Keywords: quantitative reconstruction, vegetation components, vegetation types, latitudinal zonation.

Введение
Растительность является наиболее значимым компонентом и неотъемлемой 

частью структурной и функциональной организации любой экосистемы, поэтому 
именно её изменения отражают экологическую ситуацию региона. В настоящее 
время растительный покров Азии представляет собой одно из интереснейших 
мировых явлений, как с точки зрения биологического разнообразия, так и с точки 
зрения организации экосистем. На этой территории, очень контрастной по топо-
графии, климату и почве, растительность также весьма неоднородная –  от тундры 
до влажных тропических и сезонных лесов. Более того, две крупные флористи-
ческие области –  Циркумбореальная и Восточноазиатская –  граничат и частично 
перекрываются примерно по 50° с. ш. (Тахтаджян 1978; Крестов 2006). Изучение их 
взаимодействия во времени и пространстве позволит понять общие закономерности 
флорогенеза.

Флористические паттерны Северного полушария в палеогене описывали ранее 
(Ахметьев 2004; Wolfe 1985; Mai 1995; Sewall et al. 2000; Collinson, Hooker 2003), 
однако эти реконструкции были основаны на различных качественных методах 
и ограниченном количестве оцениваемых местонахождений ископаемых флор, 
но экстраполировались на большие территории. Например, Дж. А. Вольф (Wolfe 
1985) использовал только 25 флор для палеоцена –  раннего эоцена, при этом место-
нахождения в Азии вообще не рассматривались. Согласно большинству этих рекон-
струкций тропическая растительность доходила почти до 60° палеошироты.

В недавнее время разработано несколько методов для реконструкции палео-
растительности на основе большого количества ископаемых флор, направленных 
на стандартизацию процедуры, чтобы получить воспроизводимые и сопоставимые 
результаты, а также обеспечить пространственную интерполяцию растительного 
покрова. Например, был проделан количественный анализ данных о разнообразии 
функциональных типов растений на основе 145 опубликованных флор из глобально 
распространённых эоценовых местонахождений для выявления основных закономер-
ностей растительности (Utescher, Mosbrugger 2007). Согласно этой реконструкции 
биомы имели зональное расположение. Однако в этой работе для всего эоцена были 
использованы лишь 27 азиатских флор, включая Центральную Азию. С применением 
80 флор реконструирована структура эоценовой растительности в Китае (Li et al. 
2022).

Обобщающие работы по палеорастительности Восточной Сибири и Дальнего 
Востока России (ДВР) до сих пор отсутствуют. Конечно, наряду с многочисленными 
таксономическими исследованиями, в литературе часто встречаются отдельные 
факты о растительности в прошлом, но чаще всего это только субъективные оценки, 
указывающие лишь на общий характер локальной растительности. Эти исследования 
дают лишь некоторое представление о региональной растительности и её эволюции, 
так как оперируют качественными характеристиками и учитывают только местные 
условия. Количественные данные для Восточной Сибири и ДВР до сих пор почти 
отсутствуют. В последнее время для некоторых регионов Восточной Сибири и ДВР 
были проведены единичные исследования, выявившие изменения растительности 
на протяжении палеогена (Bondarenko et al. 2019, 2022; Bondarenko, Utescher 2023b). 
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Таким образом, наши знания об эволюции растительности на востоке Азии в раннем 
эоцене все ещё фрагментарны и дискуссионны. Тем не менее подобные исследования 
необходимы для сравнения с результатами других моделей растительности.

Цель данного исследования –  получить количественные показатели относи-
тельных пропорций компонентов растительности на основе палеоботанических 
данных с применением метода IPR (Integrated Plant Record), установить типы 
зональной растительности и проследить их изменение в пространстве для раннего 
эоцена на востоке Азии.

Материал и методы
Материалом для исследования послужили 48 палинофлор из континентальных 

отложений раннего эоцена востока Азии от 75 до 19° с. ш. (рис. 1). Таксономические 
списки составлены по работам В. Г. Варнавского с соавторами (1988), О. В. Гриненко 
с соавторами (1989), А. Ф. Фрадкиной (1995), Т. М. Кодрул (1999), Л. И. Фотьяновой 
с соавторами (2001),

Т. В. Кезиной (2005), Б. И. Павлюткина, Т. И. Петренко (2010) и Ч. Квана с соав-
торами (Quan et al. 2012a, b). Возраст вмещающих отложений принят в соответствии 
с комплексными региональными стратиграфическими схемами Восточной Сибири 
и ДВР: северо- востока России (Гриненко и др. 1997), Приамурья (Кезина 2005), Саха-
лина (Гладенков и др. 2002), Приморья (Павлюткин, Петренко 2010) и Китая (Quan 
et al. 2012a, b).

В нашем исследовании для реконструкции палеорастительности применён 
комплексный анализ растительности (Integrated Plant Record, IPR), предложенный 
для унифицированной оценки зональной растительности на основе палеоботани-
ческих данных (Kovar- Eder, Kvaček 2003). Для отражения ключевых экологических 
характеристик ископаемой флоры были предложены 13 основных таксономико- 
физиогномических групп (табл. 1), называемых компонентами (Teodoridis et al. 
2011), включающих зональные, азональные типы растительности и проблематичные 
таксоны (элементы с неопределенным таксономико- физиогномическим родством), 
как обозначено в таблице 1.

Азональные компоненты и проблематичные таксоны мы исключили из последу-
ющих расчетов. Все близкородственные современные аналоги ископаемых таксонов 
каждой флоры отнесены нами к этим выделенным 13-ти компонентам (табл. 1). Далее 
для них рассчитывались относительные пропорции компонентов (рис. 2).

Пропорции компонентов BLD, BLE и SCL+LEG рассчитывались как соотно-
шение одного из компонентов к сумме зональных древесных покрытосеменных, 
например:

BLDprop = BLD/(BLD+BLE+SCL+LEG+ZONPALM+ARBFERN)*100%
Мы дополнительно рассчитали относительную пропорцию компонента:

CONIFprop = CONIF/(CONIF+BLD+BLE+SCL+LEG+ZONPALM+
+ARBFERN)*100%

Пропорция компонента ZONALHERB рассчитывается как соотношение суммы 
зональных трав к сумме всех зональных компонентов, т. е.:

ZONALHERBprop = (D-HERB+M-HERB)/(CONIF+BLD+BLE+SCL+LEG+
+ZONPALM+ARBFERN+D-HERB+M-HERB)

На основании относительных пропорций компонентов выделены шесть 
зональных типов растительности, которые приведены в таблице 2 (Kovar- Eder, Kvaček 
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Рис. 1. Карта, показывающая расположение местонахождений раннеэоценовых пали-
нофлор на востоке Азии.
1 –  Новосибирские острова; 2 –  Быковская протока; 3 –  Кенгдей; 4, 5 –  Кунга; 6 –  озеро 
Тастах; 7 –  Диринг- Юрюе; 8 –  Шаманиха; 9 –  Медвежьи озера; 10 –  Снежнегорское; 
11 –  Ушумунский; 12 –  Ерковцы; 13 –  Райчихинск; 14 –  Свободное; 15 –  Снежинка; 
16 –  Бирофельд; 17 –  озеро Тони; 18 –  Красноярка; 19 –  Алчан; 20 –  Бикин; 21 –  Луче-
горск; 22 –  Крильон; 23 –  Yilan; 24 –  Крыловский; 25 –  Hualin; 26 –  Shulan; 27 –  Ретти-
ховка; 28 –  Арсеньевка; 29 –  Тавричанка; 30 –  Смоляниново; 31 –  ключ Угольный; 
32, 33 –  Fushun; 34 –  Etuoke; 35 –  Shache; 36 –  Huanghua; 37 –  Changle; 38 –  Xining; 
39 –  Wutu; 40 –  Lanzhou; 41 –  Luanchuan; 42 –  Gaoyou; 43 –  Hefei; 44 –  Jianghai; 45 –  
Qingjiang; 46 –  Donghai; 47 –  Zhujiang 48 –  Changchang.
Fig. 1. Map showing locations of the early Eocene palynofl oras of east of Asia.
1: Novosibirskie Islands; 2: Bykovskaya Chanel; 3: Kengdei; 4, 5: Kunga; 6: Tastakh Lake; 
7: Diring- Yuryue; 8: Shamanikha; 9: Medvezhie Lakes; 10: Snezhnegorskoe; 11: Ushu-
munskii; 12: Erkovtsy; 13: Raichikhinsk; 14: Svobodnoe;15: Snezhinka; 16: Birofel’d; 17: 
Toni Lake; 18: Krasnoyarka; 19: Alchan; 20: Bikin; 21: Luchegorsk; 22: Crillon; 23: Yilan; 
24: Krylovskii; 25: Hualin; 26: Shulan; 27: Rettikhovka; 28: Arsenievka; 29: Tavrichanka; 
30: Smolyaninovo; 31: klyuch Ugil’nyi; 32, 33: Fushun; 34: Etuoke; 35: Shache; 36: Huan-
ghua; 37: Changle; 38: Xining; 39: Wutu; 40: Lanzhou; 41: Luanchuan; 42: Gaoyou; 43: 
Hefei; 44: Jianghau; 45: Qingjiang; 46: Donghai; 47: Zhujiang; 48: Changchang.



9

Реконструкция зональной растительности востока Азии в раннем эоцене
Та

бл
. 1

. О
тн
ес
ен
ие

 к
 о
сн
ов
ны

м 
ко
мп

он
ен
та
м 
бл
из
ко
ро
дс
тв
ен
ны

х 
со
вр
ем
ен
ны

х 
ан
ал
ог
ов

 и
ск
оп
ае
мы

х 
та
кс
он
ов

 н
а 
пр
им

ер
е 
ра
нн
еэ
оц
ен
ов
ой

 п
ал
и-

но
фл
ор
ы

 н
а 
р.

 С
не
ж
ин
ка

 (С
ах
ал
ин

). 
Та
кс
он
ом
ич
ес
ки
й 
сп
ис
ок

 п
ри
ве
д`
н 
по

 Т
. М

. К
од
ру
л 

(1
99

9)
.

Ta
bl

e 
1.

 A
ttr

ib
ut

io
n 

to
 th

e 
m

ai
n 

co
m

po
ne

nt
s o

f c
lo

se
ly

 re
la

te
d 

m
od

er
n 

an
al

og
s o

f f
os

si
l t

ax
a 

us
in

g 
th

e 
ex

am
pl

e 
of

 th
e 

ea
rly

 E
oc

en
e 

pa
ly

no
fl o

ra
 o

n 
th

e 
Sn

ez
hi

nk
a 

R
iv

er
 

(S
ak

ha
lin

 Is
la

nd
). 

Th
e 

ta
xo

no
m

ic
 li

st
 is

 g
iv

en
 a

cc
or

di
ng

 to
 T

. M
. K

od
ru

l (
19

99
).

И
ск
оп
ае
м
ы
й 

та
кс
он

Fo
ss

il 
ta

xo
n

Бл
из
ко
ро
дс
тв
ен
ны

й 
со
вр
ем
ен
ны

й 
ан
ал
ог

N
ea

re
st

 L
iv

in
g 

R
el

at
iv

es

Зо
на
ль
ны

е 
ко
м
по
не
нт
ы

Z
on

al
 c

om
po

ne
nt

s

А
зо
на
ль
ны

е 
ко
м
по

-
не
нт
ы

A
zo

na
l c

om
po

ne
nt

s

П
ро
бл
ем
а-

 
ти
чн

ы
е 

та
кс
он
ы

Pr
ob

le
m

at
ic

 
ta

xa
C

O
N

IF
B

L
D

B
L

E
SC

L
L

E
G

Z
O

N
PA

L
M

A
R

B
FE

R
N

D-
H

ER
B

M
-H

ER
B

A
Z

W
A

Z
N

W
A

Q
U

Al
nu

s s
p.

Al
nu

s M
ill

.
0

0.
5

0
0

0
0

0
0

0
0.

5
0

0
0

Be
tu

la
 sp

.
Be

tu
la

 L
.

0
0.

5
0

0
0

0
0

0
0

0.
5

0
0

0
C

ar
ya

 sp
.

C
ar

ya
 N

ut
t.

0
1

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
C

as
ua

ri
na

 sp
.

C
as

ua
ri

na
 L

.
1

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

C
ed

ru
s s

p.
C

ed
ru

s T
re

w
1

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

En
ge

lh
ar

di
a 

sp
.

En
ge

lh
ar

di
a 

Le
sc

h.
 ex

 B
lu

m
e

0
0.

5
0.

5
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
In

te
rp

ol
lis

 sp
.

не
из
ве
ст
ен

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
Ju

gl
an

s s
p.

Ju
gl

an
s L

.
0

1
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

M
yr

ic
a 

sp
.

M
yr

ic
a 

L.
0

0.
5

0.
5

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

Pl
at

yc
ar

ya
 sp

.
Pl

at
yc

ar
ya

 S
ie

bo
ld

 e
t Z

uc
c.

0
1

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
Po

do
ca

rp
us

 sp
.

Po
do

ca
rp

us
 L

’H
er

. e
x 

Pe
rs

.
1

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

Q
ue

rc
us

 sp
.

Q
ue

rc
us

 L
.

0
0.

25
0.

25
0.

25
0

0
0

0
0

0.
25

0
0

0

Se
qu

oi
a 

sp
.

Se
qu

oi
a 

se
m

pe
rv

ire
ns

 
(D

. D
on

) E
nd

l.
1

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

Ta
xo

di
um

 sp
.

Ta
xo

di
um

 R
ic

h.
0

0
0

0
0

0
0

0
0

1
0

0
0

Tr
em

a 
sp

.
Tr

em
a 

Lo
ur

.
0

0
1

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

U
lm

oi
de

ip
ite

s s
p.

U
lm

ac
ea

e 
M

irb
.

0
0.

33
0

0.
33

0
0

0
0

0
0.

33
0

0
0

U
lm

us
 sp

.
U

lm
us

 L
.

0
0.

33
0

0.
33

0
0

0
0

0
0.

33
0

0
0

Ze
lk

ov
a 

sp
.

Ze
lk

ov
a 

Sp
ac

h
0

1
0

0
0

0
0

0
0

0
0

0
0

В
се
го

: 1
8

*1
4.

07
4

6.
91

2.
25

0.
91

0
0

0
0

0
2.

91
0

0
0

Ко
мп

он
ен
ты

: C
O

N
IF

 –
  х
во
й н
ы
й;

 B
LD

 –
  ш
ир
ок
ол
ис
тв
ен
ны

й 
ли
ст
оп
ад
ны

й;
 B

LE
 –

  ш
ир
ок
ол
ис
тв
ен
ны

й 
ве
чн
оз
ел
ен
ы
й;

 S
C

L 
– 

 ск
ле
ро
фи

тн
ы
й;

 L
EG

 –
  б
об
ов
оп
од
об

-
ны

й;
 Z

O
N

PA
LM

 –
  з
он
ал
ьн
ы
е 
па
ль
мы

; A
R

B
FE

R
N

 –
  д
ре
во
ви
дн
ы
е 
па
по
ро
тн
ик
и;

 D
-H

ER
B

 –
  к
се
ро
фи

тн
ы
е 
тр
ав
ы

; M
-H

ER
B

 –
  м
ез
оф

ит
ны

е 
тр
ав
ы

; A
ZW

 –
  а
зо
на
ль
ны

й 
 др
ев
ес
ны

й;
 A

ZN
W

 –
  а
зо
на
ль
ны

й 
не
др
ев
ес
ны

й;
 A

Q
U

A
 –

  в
од
ны

й;
 *

 –
  с
ум
ма

 зо
на
ль
ны

х 
ко
мп

он
ен
то
в.

C
om

po
ne

nt
s:

 C
O

N
IF

: c
on

ife
r; 

B
LD

: b
ro

ad
le

av
ed

 d
ec

id
uo

us
; B

LE
: b

ro
ad

le
av

ed
 e

ve
rg

re
en

; S
C

L:
 s

cl
er

op
hy

llo
us

; L
EG

: l
eg

um
e-

lik
e;

 Z
O

N
PA

LM
: z

on
al

 p
al

m
; A

R
B

FE
R

N
: 

 ar
bo

re
sc

en
t f

er
n;

 D
-H

ER
B

: d
ry

 h
er

ba
ce

ou
s;

 M
-H

ER
B

: m
es

op
hy

tic
 h

er
ba

ce
ou

s;
 A

ZW
: a

zo
na

l w
oo

dy
; A

ZN
W

: a
zo

na
l n

on
-w

oo
dy

; A
Q

U
A

: a
qu

at
ic

; *
: s

um
 o

f z
on

al
 c

om
po

ne
nt

s.



10

Бондаренко О. И., Евстигнеева Т. А., Аллагуватова Р. З., Жмеренецкий А. А., Утешер Т. 

Рис. 2. Рассчитанные для каждой палинофлоры относительные пропорции компонентов 
растительности с реконструированными интервалами и средними значениями среднегодовой 
температуры и среднегодового количества осадков.
Fig. 2. Relative proportions of vegetation components calculated for each palynofl ora with recon-
structed intervals and mean values of mean annual temperature and mean annual precipitation.

2007; Kovar- Eder et al. 2008). Дополнительно были предложены экотоны между 
зональными типами растительности (Teodoridis et al. 2011). Рассчитанные относи-
тельные пропорции компонентов использовались для определения типа зональной 
растительности в соответствии с пропорциями, приведёнными в таблице 2.

Результаты считаются достоверными при условии, что в выборке будет не менее 
10 зональных таксонов близкородственных современным аналогам ископаемых 
растений (Kovar- Eder et al. 2008). Достоверность результатов возрастает с увеличе-
нием числа зональных таксонов, и этот порог повысили до 15 зональных таксонов 
(Kovar- Eder, Teodoridis 2018). Пространственное распределение реконструированных 
зональных типов растительности показано на палеогеографической карте (рис. 3). 
Для технической подготовки карт и определения палеоширот использовались Сервис 
реконструкции тектонических плит ODSN для возраста 55 млн лет и программа 
ArcMAP 10.4.

Результаты
На основе анализа 48 палинофлор получены количественные показатели для 

применения комплексного анализа растительности. Число ископаемых таксонов 
в исследованных флорах изменяется от 11 до 97, а число зональных таксонов 
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Табл. 2. Зональные типы растительности (по Teodoridis et al. 2011; Kovar- Eder, Teodoridis 
2018).
Table 2. Zonal vegetation types identifi ed (from Teodoridis et al. 2011; Kovar- Eder, Teodoridis 2018).

Тип растительности
Vegetation type

Пропорции зональных древесных 
компонентов

Zonal woody component proportions

Пропорции зональных 
травянистых компонентов
Zonal herbaceous component 

proportions

BLD BLE SCL+LEG MESO+DRY HERB
Широколиственный 
листопадный лес
Broadleaved deciduous 
forest (BLDF)

> 80%

< 30%

< 20%

  ≤ 30%

Экотон между широ-
колиственным листо-
падным и смешанным 
мезофитным лесами
Ecotone BLDF/MMF

75–80%

< 30%

Смешанный мезо-
фитный лес
Mixed mesophytic forest 
(MMF)

< 80%

Экотон между 
смешанным мезо-
фитным и широколи-
ственным вечнозелёным 
лесами
Ecotone MMF/BLEF

30–40%

Широколиственный 
вечнозелёный лес
Broadleaved evergreen 
forest (BLEF) > 40%

(SCL+LEG) 
< BLE < 25%

Полувлажный склеро-
фитный лес
Subhumid sclerophyllous 
forest (ShSF)

≥ 20% < 30%

Ксерофитное редколесье
Xeric open woodland < 30%

≥ 20%

30–40%; MESO HERB > 
DRY HERB до 10% общего 

числа зональных трав
Ксерофитный луг или 
степь
Xeric grassland or steppe

< 30% ≥ 40%

Компоненты: BLD –  широколиственный листопадный древесный; BLE –  широколиственный вечнозе-
лёный древесный; SCL –  ксерофитный древесный; LEG –  бобовоподобный древесный; MESO HERB –  
мезофитные травы; DRY HERB –  ксерофитные травы.
Components: BLD: broadleaved deciduous woody; BLE: broadleaved evergreen woody; SCL: sclerophyllous 
woody; LEG: legume-like woody; MESO HERB: mesophytic herbaceous; DRY HERB: dry herbaceous.

 близкородственных современных аналогов ископаемых растений варьирует от 10.66 
до 75.56, за исключением одной флоры (35 Shache, рис. 1), включающей всего 7.96 
зональных таксонов. Это указывает на высокий уровень достоверности результатов.

Рассчитанные для определения зональных типов растительности пропорции 
компонентов показаны на рисунке 2. Пропорции компонента CONIF варьируют от 3.6 
до 39.2%, в некоторых флорах этот компонент отсутствует. По широтному градиенту 
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Рис. 3. Пространственное распределение установленных типов зональной 
растительности востока Азии в раннем эоцене.
Типы зональной растительности: 1 –  широколиственный листопадный лес; 
2 –  экотон между широколиственным листопадным и смешанным мезофитным 
лесами; 3 –  смешанный мезофитный лес; 4 –  экотон между смешанным мезо-
фитным и широколиственным вечнозелёным лесами; 5 –  широколиственный 
вечнозелёный лес; 6 –  редколесье.
Fig. 3. Spatial distribution of established zonal vegetation types of east of Asia in 
the early Eocene. Zonal vegetation types: 1: Broadleaved deciduous forest (BLDF); 
2: ecotone BLDF/MMF; 3: mixed mesophytic forest (MMF); 4: ecotone MMF/BLEF; 
5: broadleaved evergreen forest (BLEF); 6: open woodland.

наблюдается существенное уменьшение компонента CONIF в направлении с севера 
на юг. Пропорции компонента BLD самые высокие и составляют 39.7–83.2%, этот 
компонент присутствует во всех флорах. По широтному градиенту наблюдается 
заметное уменьшение компонента BLD с севера на юг. Пропорции компонента 
BLE колеблются в пределах от 6.8 до 45.9%, этот компонент также присутствует 
во всех флорах. По широтному градиенту наблюдается некоторое увеличение компо-
нента BLE с севера на юг. Пропорции ксерофитного компонента SCL+LEG очень 
низкие и не превышают 13.2%. По широтному градиенту с севера на юг участие 
ксерофитного компонента практически не меняется. Количество трав (компонент 
ZONALHERB) изменяется от 2.1 до 35.1%, этот компонент присутствует в большин-
стве проанализированных флор. По широтному градиенту наблюдается значительное 
увеличение компонента ZONALHERB с севера на юг.

На основании рассчитанных нами относительных пропорций компонентов 
в соответствии с табл. 2, для раннего эоцена востока Азии были установлены 
четыре зональных типа растительности и два экотона. Из 48 флор, 31 флора отне-
сена к смешанному мезофитному лесу. Для флор этого зонального типа раститель-
ности характерны следующие пропорции компонентов: BLD от 60.3 до 73.9%, BLE –  
7.3–29.7%, SCL+LEG –  2.5–10.4% и 0–24.6% трав. Три флоры отнесены к редколесью 
и характеризуются самыми высокими пропорциями компонента ZONALHERB –  
выше 30%. Две флоры отнесены к широколиственному листопадному лесу из-за 
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высоких пропорций компонента BLD –  выше 80%. Восемь флор отнесены к экотону 
между смешанным мезофитным и широколиственным вечнозеленым лесами, три 
флоры –  к экотону между широколиственным листопадным и смешанным мезо-
фитным лесами. Экотоны характеризуются промежуточными пропорциями всех 
компонентов.

Что касается пространственного распределения реконструированных зональных 
типов растительности (рис. 3), то смешанный мезофитный лес очень широко распро-
странён и является преобладающим. Более тёплые типы зональной растительности 
(широколиственный вечнозелёный лес и экотон между смешанным мезофитным 
и широколиственным вечнозеленым лесами) располагаются в основном южнее 
50° палеошироты. Самые холодные типы зональной растительности (широко-
лиственный листопадный лес и экотон между широколиственным листопадным 
и смешанным мезофитным лесами) встречаются в узком диапазоне ~45–55° палео-
широты. Редколесья находятся южнее ~45° палеошироты.

Обсуждение
Низкие пропорции компонента ZONALHERB (рис. 2) свидетельствуют 

о наличии на востоке Азии в раннем эоцене преимущественно лесной раститель-
ности. По типу жизненной формы преобладали деревья, на которые приходится более 
70% в большинстве флор. И даже в трех местонахождениях (40 Lanzhou, 45 Qingjiang 
и 47 Zhujiang; рис. 1), где реконструируются редколесья, на долю деревьев прихо-
дится не менее 65%. Наши результаты не противоречат данным, полученным 
другими исследователями. Наличие более или менее густой лесной растительности 
в северных регионах соответствует предыдущим глобальным реконструкциям эоце-
новой растительности (Ахметьев 2004; Wolfe 1985; Collinson, Hooker 2003; Utescher, 
Mosbrugger 2007).

В раннем эоцене деревья достигали высокого разнообразия (до 70–80%) даже 
севернее 55° палеошироты, в зоне современной тундры (Utescher, Mosbrugger 2007). 
При этом для Китая указывается более открытый характер растительности с раннего 
до позднего эоцена (Li et al. 2022). Это согласуется с реконструкцией, где для неко-
торых южных регионов указываются широколиственные вечнозелёные кустарники 
или даже саванны (Sewall et al. 2000). По нашим данным, свидетельств снижения доли 
древесных растений в средних и нижних широтах не наблюдается, хотя это может 
быть связано с отсутствием известных палинофлор, расположенных западнее в глубь 
континента. В то же время отмечается тенденция к резкому снижению древесной 
составляющей для Западной Сибири, но не ранее позднего эоцена (Popova et al. 
2013). Таким образом, сомкнутый лесной покров, вероятно, существовал в целом 
на востоке Азии на протяжении всего раннего палеогена.

Большинство травянистых растений в проанализированных флорах представ-
лены папоротниками, тогда как травянистые покрытосеменные в них встречаются 
реже, что в целом соответствует глобальным данным (Utescher, Mosbrugger 2007). 
Покрытосеменные травы стали более распространенными в олигоцене (Болотникова 
1979; Mai 1995; Popova et al. 2013). Для папоротников не получено никакой интерпре-
тируемой картины распределения. Многие виды папоротников являются фациаль-
ными элементами и отражают местные условия среды (Utescher, Mosbrugger 2007). 
При этом травянистые растения представлены преимущественно мезофитными 
травами, что совпадает с данными о высокой влажности на востоке Азии на протя-
жении раннего эоцена (Bondarenko, Utescher 2023a).
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Основные несоответствия касаются именно типа лесной растительности. 
Согласно нашим результатам, растительный покров на исследуемой территории 
в раннем эоцене принципиально отличался от современного. Несмотря на то, что 
нами были выделены четыре типа зональной растительности и два экотона (рис. 3), 
растительность в раннем эоцене была значительно более однородной по сравнению 
с современной. Наши результаты указывают на то, что смешанный мезофитный лес 
и экотон между смешанным мезофитным и широколиственным вечнозелёным лесами 
являются основными растительными биомами. Смешанный мезофитный лес распро-
странён даже в очень высоких широтах, в то время как экотон между смешанным 
мезофитным и широколиственным вечнозеленым лесами и широколиственный 
вечнозелёный лес приурочены к регионам южнее ~50° палеошироты. Очевидно, 
что наличие широколиственного вечнозелёного леса предполагается и для Южного 
Китая, однако и здесь много флор относится к более умеренному, по сравнению 
с ожидаемым, типу смешанного мезофитного леса. Доля ксерофитного компонента 
в целом невелика, даже в средних широтах, где различные авторы предполагают 
сезонно- засушливые условия (Li et al. 2022). Тем не менее все местонахождения, где 
нами реконструируются редколесья, расположены южнее ~45° палеошироты (рис. 3).

В начале раннего эоцена леса в высоких широтах были преимущественно 
сосново- широколиственными с заметным участием вечнозелёных таксонов. К концу 
раннего –  началу среднего эоцена отмечается резкое увеличение пыльцы вечнозе-
лёных покрытосеменных растений (Гриненко и др. 1989; Фрадкина 1995). На Саха-
лине ранний эоцен характеризовался развитием широколиственных лесов с преобла-
данием широколиственных лесов умеренного и теплоумеренного пояса с примесью 
теплолюбивых таксонов, значительную роль также играли хвой ные из семейства 
Taxodiaceae (Кодрул 1999). На юге Приморья в раннем эоцене К. К. Флёров с соавто-
рами (1974) предполагают наличие буйной субтропической прибрежной раститель-
ности с возможным распространением там мангровых зарослей. Однако С. М. Тащи 
с соавторами (1996) ставят под сомнение такие выводы и реконструируют умеренно- 
тёплую растительность. По нашим данным, раннеэоценовая растительность 
Приморья была теплоумеренной и субтропической (Bondarenko et al. 2019).

К настоящему времени опубликованы различные реконструкции эоценовой 
растительности Китая. Однако подробная эволюция структуры растительности 
в Китае в эоцене всё ещё обсуждается, по-видимому, из-за неопределённостей, 
связанных с точностью датирования, диапазоном площадей и методологией. Разно-
гласия заключаются в том, что имела ли растительность Китая чёткое разделение 
на три широтные зоны или была дифференцирована с востока на запад. Одни считают, 
что эоценовая растительность на территории Китая имела чётко выраженную зональ-
ность: на севере располагалась субтропическая влажная зона, в середине –  (суб)
тропическая (семи)аридная зона, и на юге –  тропическая влажная зона (Sun, Wang 
2005). Другие отмечают заметное различие растительности между Восточным 
и Западным Китаем, сохранявшееся на протяжении всего эоцена (Ма et al. 2012). 
Есть мнение, что центральный Китай в раннем эоцене в целом характеризовался 
наличием южных субтропических лесов, но при этом на западе располагалась более 
засушливая, а на восточном побережье –  более влажная растительная зона (Xie et al. 
2022). Ещё одна реконструкция растительности также указывает на аналогичную 
дифференциацию растительности с востока на запад, при этом в южных районах 
Китая в эоцене не наблюдается однозначной тропической растительности (Li et al. 
2022). Реконструированный китайскими авторами характер растительности раннего 



15

Реконструкция зональной растительности востока Азии в раннем эоцене

эоцена совпадает с нашими результатами, показывающими снижение градиента 
среднегодового количества осадков от восточных прибрежных районов к западному 
континентальному региону (Bondarenko, Utescher 2023a).

Растительность востока Азии в раннем эоцене была более теплолюбивой и одно-
родной даже по сравнению с палеоценом. Об этом аспекте эоценовой растительности 
сообщалось и ранее. По данным Дж. А. Вольфа (Wolfe 1985) и М. А. Ахметьева 
(2004), в раннем эоцене тропическая и паратропическая растительность была широко 
распространена, до ~60° палеошироты. С другой стороны, сообщалось о преоб-
ладании умеренно- теплолюбивой растительности, произраставшей во влажных 
условиях, для средних широт Северного полушария в раннем и среднем эоцене, 
за исключением более склерофитной растительности, ограниченной небольшими 
территориями в более низких широтах (Utescher, Mosbrugger 2007). Большинство 
рассматриваемых флор в высоких широтах действительно характеризуются высо-
кими пропорциями компонента BLE (рис. 2). Однако даже в ранне- и среднеэоце-
новых флорах, которые были классифицированы как «паратропические» (Wolfe 
1985), умеренные внетропические листопадные элементы также могут достигать 
высокого разнообразия (Utescher, Mosbrugger 2007). Распределение умеренной расти-
тельности, а именно смешанного мезофитного леса и умеренного смешанного хвой-
ного леса в реконструкции Т. Утешера и В. Мосбрюггера (Utescher, Mosbrugger 2007), 
примерно соответствует зональному распределению полярного широколиственного 
листопадного и паратропического лесов в реконструкции Дж. А. Вольфа (Wolfe 1985). 
Кроме того, разделение на хвой ный лес в самых высоких северных широтах и преи-
мущественно широколиственный листопадный тип в северных средних широтах, как 
было предложено Дж. А. Вольфом (Wolfe 1985), также совпадает с реконструкцией 
Т. Утешера и В. Мосбрюггера (Utescher, Mosbrugger 2007).

Ещё одна модель растительности была представлена для Северного полушария 
в раннем эоцене, в которой растительность имеет чётко выраженную зональность: 
полярный широколиственный листопадный лес в высоких и средних широтах, 
смешанная растительность из широколиственных листопадных элементов умерен-
ного пояса с элементами от умеренно- тёплых до субтропических в средних широтах, 
а также широколиственный вечнозелёный лес, произраставший во влажном и тропи-
ческом климате на юге Китая (Collinson, Hooker 2003). Единичные находки термо-
фильных флор были отмечены в Японии и на Камчатке, но, по нашим данным, чёткое 
зональное расположение растительных поясов не прослеживается. В частности, 
отсутствуют флоры, имеющие выраженный тропический характер (за исключением 
36 Huanghua; рис. 1 и 3). С другой стороны, реконструкции палеоклимата выявили 
более низкий уровень температуры для южной части исследуемой территории 
в раннем эоцене, частично более прохладный, чем в настоящее время (Utescher, 
Mosbrugger 2007; Utescher et al. 2011; Spicer et al. 2014; Jin et al. 2017; Bondarenko 
et al. 2022), что могло бы объяснить реконструированный нами более умеренный, 
по сравнению с ожидаемым, тип растительности.

Эоценовые паратропические дождевые леса Северного полушария не эквива-
лентны современной тропической растительности и содержат смесь термофильных 
и умеренных таксонов, не встречающихся в современных лесах (Collinson, Hooker 
2003; Utescher, Mosbrugger 2007). При этом высокое разнообразие современных 
тропических таксонов наблюдается во многих внетропических флорах раннего 
и среднего эоцена (Utescher, Mosbrugger 2007). Однако большинство эоценовых 
флор, расположенных к северу и югу от 15° в Северном и Южном полушариях, 
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 соответственно, следует характеризовать как внетропические на основании интер-
претации их фитосоциологических спектров и доминирующих типов древесных 
растений (Utescher, Mosbrugger 2007). Более того, вблизи палеоэкватора (~2,6° пале-
ошироты в Северном полушарии) указывалось на существование в раннем эоцене 
влажных тропических лесов (Srivastava et al. 2023). Таким образом, настоящий 
тропический дождевой лес с элементами, ограниченными тропическим климатом, 
вероятно, имел такое же широтное распространение в эоцене, как и ныне (Utescher, 
Mosbrugger 2007). В целом, распространение теплолюбивой растительности 
в высокие широты, широкое распространение мангровых зарослей и наличие лесной 
растительности в полярных регионах совпадают с широтным температурным гради-
ентом, составляющим лишь около трети от современного (Wolfe 1978; Greenwood, 
Wing 1995) или даже меньше (Bondarenko, Utescher 2022). В то время как тропиче-
ские температуры, очевидно, были примерно на современном уровне, в высоких 
широтах было теплее более чем на 10 °C (Zachos et al. 1994; Greenwood, Wing 1995)

М. А. Ахметьев (2004) предположил наличие в раннем эоцене ксерофитной 
растительности от Приамурья до северной и центральной частей Китая (флоры 26 
Shulan, 35 Shache, 36 Huanghua, 39 Wutu, 40 Lanzhou; рис. 1). В Южном Китае отме-
чались вечнозелёные леса со склерофитными элементами (Prell et al. 1998; Collinson, 
Hooker 2003; Utescher, Mosbrugger 2007; Li et al. 2022), что совпадает с выделением 
засушливой зоны в том же регионе. Недавно опубликованная реконструкция осадков 
для раннего эоцена выявила чёткую границу, расположенную на ~50° палеошироты, 
которая разделяет регионы с более высоким количеством осадков на севере и более 
низким, более сезонно распределённым, количеством осадков на юге (Bondarenko, 
Utescher 2023a). Распространение болотных таксонов (Glyptostrobus Endl., 1847 
и Taxodium Rich., 1810) хорошо коррелирует с более влажной зоной, расположенной 
севернее ~50° палеошироты, а наличие ксерофильного таксона (Ephedra L., 1753) 
соответствует более «засушливой» зоне, расположенной южнее ~50° палеошироты 
(Bondarenko, Utescher 2023a). Наши данные подтверждают существование относи-
тельно более «засушливого» региона в средних широтах Восточной Азии в раннем 
эоцене, однако интенсивность и продолжительность засушливого сезона могли варьи-
роваться в зависимости от местонахождения ископаемой флоры. Более того, данные 
для раннего эоцена позволяют предположить, что этот регион являлся сезонно засуш-
ливым, поэтому здесь все еще выпадало достаточно осадков для поддержания лесной 
растительности.

Более полное представление о взаимосвязи раннеэоценовой и современной 
растительности на исследуемой территории можно получить при нанесении 
климатических оболочек, рассчитанных по флорам (Bondarenko, Utescher 2022, 
2023a), на схему, изображающую современные растительные биомы в поле сред-
негодовых температур и количества осадков (Whittaker 1975; рис. 4). Как видно 
на рис. 4, отмеченная область средних минимальных и максимальных значений 
среднегодовых температур и количества осадков для раннего эоцена востока Азии 
соответствует четырем современным растительным биомам: тропическим листо-
падным и умеренным лесам, саванне и степи. Диаграмма соответствует сравни-
тельно умеренному уровню среднегодового количества осадков в раннем эоцене 
(Bondarenko, Utescher 2023a). По данным этого анализа самый южный сектор иссле-
дованного региона частично относится к современным секторам степи/саванны, 
но для большинства местонахождений исследованных ископаемых флор реконстру-
ируется лес.
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При нанесении климатических оболочек, рассчитанных по отдельным флорам 
(Bondarenko, Utescher 2022), на схему, изображающую современную лесную расти-
тельность в поле среднегодовых температур и разницы температур (Wolfe 1979; 
рис. 5), видно, что из-за высокого уровня температуры и низкой сезонности в раннем 
эоцене проанализированные флоры располагаются в верхнем левом углу карты 
(рис. 5), в области современных широколиственных вечнозеленых лесов и наиболее 
прохладных частей паратропических лесов, тогда как современные смешанные мезо-
фитные леса, сравнимые с реконструированными фитоценозами, существуют в более 
прохладных условиях и отчасти при более выраженной сезонности температуры. 
С одной стороны, высокие значения среднегодовой температуры могут объяснить 
появление термофильных типов растительности даже в высоких широтах; с другой 
стороны, это свидетельствует о том, что кайнозойские фитоценозы существенно 
отличались от современных, и поэтому следует с осторожностью относиться к срав-
нениям их климатической оболочки.

Заключение
Таким образом, можно констатировать, что смешанный мезофитный лес являлся 

широко распространенным и доминирующим типом зональной растительности 
в раннем эоцене на востоке Азии. В целом, основные изменения растительных 
биомов демонстрируют очень плавную дифференциацию на две растительные 

Рис. 4. Современные растительные биомы на осях среднегодовой температуры и среднего-
дового количества осадков (по: Whittaker, 1975). Выделенные области показывают среднюю 
годовую температуру и среднегодовое количество осадков, реконструированные для раннего 
эоцена востока Азии (по: Bondarenko, Utescher 2022, 2023a).
Fig. 4. Modern plant biomes on axes of mean annual temperature and mean annual precipitation 
(adapted from Whittaker, 1975). The highlighted areas show mean annual temperature and mean 
annual precipitation reconstructed for the early Eocene in east of Asia (from Bondarenko, Utescher 
2022, 2023a).



18

Бондаренко О. И., Евстигнеева Т. А., Аллагуватова Р. З., Жмеренецкий А. А., Утешер Т. 

Рис. 5. Современные лесные биомы на осях среднегодовой температуры и среднегодовой 
разницы температур (по: Wolfe, 1979). Выделенная область показывает среднегодовую 
температуру и среднегодовую разницу температур, реконструированные для раннего эоцена 
востока Азии (Bondarenko, Utescher 2022).
Современные влажные и мезофитные леса (по: Wolfe, 1979): 1 –  тропический дождевой; 
2 –  паратропический дождевой; 3 –  микрофильный широколиственный вечнозелёный; 4 –  
нотофильный широколиственный вечнозелёный; 5 –  смешанный широколиственный вечно-
зелёный и листопадный; 6 –  смешанный широколиственный вечнозелёный и хвой ный; 7 –  
смешанный мезофитный; 8 –  смешанный широколиственный листопадный; 9 –  смешанный 
хвой ный; 10 –  смешанный северный лиственный; 11 –  тайга; 12 –  простой широколиственный 
листопадный.
Fig. 5. Modern forest biomes on axes of mean annual temperature and mean annual range of 
temperature (adapted from Wolfe, 1979). The highlighted area shows mean annual temperature and 
mean annual range of temperature reconstructed for the early Eocene in east of Asia (Bondarenko, 
Utescher 2022).
Modern humid to mesic forests (adapted from Wolfe, 1979): 1: tropical rain; 2: paratropical 
rain; 3: microphyllous broadleaved evergreen; 4: notophyllous broadleaved evergreen; 5: mixed 
broadleaved evergreen and deciduous; 6: mixed broadleaved evergreen and coniferous; 7: mixed 
mesophytic; 8: mixed broadleaved deciduous; 9: mixed coniferous; 10: mixed northern deciduous; 
11: taiga; 12: simple broadleaved deciduous.

зоны: смешанный мезофитный лес севернее ~50° палеошироты, и более теплые 
типы зональной растительности, а именно: широколиственный вечнозелёный лес 
и экотон между смешанным мезофитным и широколиственным вечнозелёным 
лесами (в дополнение к смешанному мезофитному лесу), южнее ~50° палеошироты. 
В условиях очень тёплого климата раннего эоцена теплолюбивые смешанные мезо-
фитные леса с разнообразными широколиственными вечнозелёными растениями 
локально встречались и в очень высоких широтах. В Южном Китае предполагается 
наличие широколиственного вечнозелёного леса, однако, по нашим данным, многие 
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 местонахождения в данном регионе характеризуются более умеренными, по срав-
нению с ожидаемыми, типами зональной растительности. Возможной причиной 
этого является наличие высотной поясности, которая влияла на растительную зональ-
ность, по крайней мере, в южных районах Китая, расположенных на некотором 
расстоянии от тихоокеанского побережья. С другой стороны, реконструкции палео-
климата выявили более низкий уровень температуры для южной части исследуемой 
территории в раннем эоцене, частично более прохладный, чем в настоящее время, 
что также могло бы объяснить более умеренный реконструированный тип зональной 
растительности. Для решения этой проблемы необходимы новые детальные иссле-
дования хорошо датированных флор.
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