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С помощью сканирующего электронного микроскопа проведено сравнительное изучение морфоло-
гии пыльцевых зерен у 25 видов рода Salix подрода Chamaetia из разных регионов Азиатской России. 
Приводятся данные по морфологии пыльцевых зерен подрода, которые использованы при решении 
вопросов систематики отдельных таксонов.
Ключевые слова: Salix, Chamaetia, пыльцевые зерна, сканирующий электронный микроскоп.
A comparative study of pollen grain morphology of 25 species of the genus Salix L., subgenus Chamaetia 
(Dumort.) Nasarov from different regions of Asian Russia was carried out with the use of scanning electron 
microscope. Data on pollen grain morphology of this subgenus, used when solving questions of systematics of 
certain taxa, are presented.
Key words: Salix, Chamaetia, pollen grain, scanning electron microscopy.

Подрод Chamaetia (Dumort.) Nasarov рода Salix L. 
представлен на территории Азиатской России 43 
таксонами различного ранга. В основном это — кус-
тарнички, реже кустарники, произрастающие в вы-
сокогорьях и северных широтах. Согласно системе 
рода Salix, предложенной А.К. Скворцовым (1968), 
подрод Chamaetia включает 5 секций: Chamaetia 
Dumort., Glaucae Pax, Myrtilloides Koehne, Myrtosalix 
A. Kerner, Retusae A. Kerner. Взгляд исследователей 
на объем секций, положение таксонов внутри под-
рода носит традиционно дискуссионный характер, 
поскольку при разграничении секций используется 
комплекс признаков, не альтернативных друг другу 
и имеющих разную таксономическую значимость.

Палинологический анализ, наряду с традицион-
ными методами, является одним из методов срав-
нительной морфологии растений, позволяющих 
вносить новые коррективы в спорные вопросы сис-
тематики растений. Исследованию морфологии 
пыльцевых зерен (п.з.) у представителей рода Salix 
посвящены работы С. Rich (1960), Л.А. Куприяновой 
(1965), J. Rowley и G. Erdtman (1967), А.И. Мячиной 

ВВЕДЕНИЕ

и др. (1971), P. Nair (1973), Т.Г. Суровой (1975), 
Л.А. Куприяновой и Л.А. Алешиной (Куприянова, 
Алешина, 1978), А.А. Афонина (1997, 1998) и др. В 
целом, авторы отмечают, что пыльца видов рода 
Salix характеризуется простой, сетчатой, равно-
ячеистой или разноячеистой скульптурой экзи-
ны. Л.А. Куприянова (1965) выделила палиногруп-
пу Salicales, которая объединяет пыльцу семейс-
тва Salicaceae, с выделением в отдельное семейство 
рода Populus L. на основании наличия у предста-
вителей последнего сфероидальных п.з., в отличие 
от представителей Salix и Chosenia Nakai, имеющих 
эллипсоидальные п.з. По мнению Куприяновой 
(1965), трехбороздный тип апертуры является ис-
ходным для всей палиногруппы. Сведения о стро-
ении п.з. у представителей подрода Chamaetia из-
вестны для видов S. polaris и S. glauca, по результа-
там изучения их с помощью светового микроскопа 
(Куприянова, 1965). Также установлено, что виды, 
встречающиеся в приполярных областях, име-
ют мелкие п.з. Например, длина полярной оси 
п.з. S. reticulatа, S. arctica, S. nummularia и S. herbacea  
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изменяется в пределах от 20 до 25 мкм (Куприянова, 
1965). Наиболее крупные п.з. встречаются у видов, 
имеющих полиплоидное число хромосом, напри-
мер, у S. myrsinites (2n = 152) с длиной полярной 
оси 33–36 мкм (Куприянова, 1965). 

С целью внесения ясности в вопрос о система-
тическом положении отдельных таксонов и вы-
явления новых диагностических признаков нами 

было предпринято изучение п.з. у представителей 
подрода с помощью сканирующего электронного 
микроскопа (СЭМ). 

Так как менее всего был освещен вопрос имен-
но о палиноморфологии подрода, использование 
СЭМ позволило значительно дополнить накоплен-
ные данные, полученные с помощью световой мик-
роскопии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для работы послужили образцы 
пыльников с пыльцевыми зернами, отобранные с 
гербарных экземпляров, хранящихся в Гербариях  
г. Новосибирска (Центральный сибирский ботани-
ческий сад СО РАН — NSK), г. Владивостока (Биолого-
почвенный институт ДВО РАН — VLA), г. Томска 
(Томский государственный университет — TK),  
г. Москвы (Главный ботанический сад РАН — MHA, 
Московский государственный университет — MW). 
Исследование микроморфологии пыльцевых зерен 
выполнено с помощью сканирующего электрон-
ного микроскопа (СЭМ) модели Multiscan 200 GS, 

Исследованные образцы
Salix alatavica Kar. et Kir. ex Stschegl. — Семипалатинская обл., Лепсинск. у., хр. Джунгарский Алатау, р. Карагайзы, 
альпийский луг, 7 VII 1915, В. Сапожников (TK); S. arctica Pall. s.str. — Камчатка, сараи Авачинской сопки, бассейн 
р. Сухой, зона альп, 18 VII 1911, Перфильев (MW); S. crassijulis Trautv. — Камчатская обл., Корякский нац. округ, 
Олюторский р-н, о-в Верхотурова, 20 VII 1975, С.С. Харкевич (VLA); S. glauca L. — Красноярский край, хр. Кузнецкий 
Алатау, г. Каным, альпийский луг, 7 VI 1965, Ю.П. Хлонов (NSK); Кемеровская обл., Новокузнецкий р-н, Кузнецкий 
Алатау, истоки р. Амзас, г. Большой Зуб, на курумнике, № 238, 30 VI 1985, Н. Фризен (NSK); S. reptans Rupr. — 
Камчатская обл., Елизовский р-н, юго-восток п-ова Камчатка, 500 м над ур. м., пояс зарослей ольховника, северо-за-
падное подножье Вилючинской сопки, лавовый поток у р. Большой Саранной, 5 VIII 1991, В.В. Якубов (VLA); S. sphe-
nophylla A.K. Skvortsov — Становое нагорье, хр. Верхне-Ангарский, р. Анамакит, в гольцовом поясе, выс. 1900 м, в мо-
хово-лишайниковой тундре на каменистом плато, 13 VII 1963, Ю.Н. Петроченко (NSK); S. reticulatа L. — Восточный 
Саян, Китойские Альпы, р. Саган-Сайр, близ домов, в лесном поясе, в лиственничнике, во мху (Tomenthypnum), № 205, 
20 VI 1958, Л.И. Малышев (NSK); S. vestita Purch — Баргузинский хр., верх. теч. р. Томпуды, в гольцовом поясе, 1900 м 
над ур. м., на влажном скалистом склоне, 22 VII 1966, Л.И. Малышев, Е. Титов (NSK); S. berberifolia Pall. — Становое 
нагорье, хр. Удокан, верховье р. Килвгарис, вершина горы, расщелина скал, 30 VII 1965, Н. С. Водопьянова (NSK); 
S. chamissonis Andersson — Камчатская обл., Кроноцкий заповедник, зап. склон г. Кроноцкая, разнотравный ольхов-
ник с альпийскими луговинами на мысе со снежником в долине ручья, 1-го ниже с. Исток, луговина, № 312-7, 3 VIII 
1982, В. Куваев, М. Жуков (MW); Курильские о-ва, о-в Кумшу, долина р. Веснянка, 6 км. сев.-вост. пос. Байково, у снеж-
ника, 15 VII 1978, В. Ю. Баркалов (VLA); S. erythrocarpa Kom. — Камчатская обл., Корякский нац. округ, Олюторский 
р-н, перевал Ватына, на снеговом хребте, ок. 700 м над ур. моря, 12 VII 1976, В.Ю. Баркалов, А. Смирнов (VLA); 
S. fimbriata (A.K. Skvortsov) Сzerep. — Становое нагорье, Баргузинский хр., р. Светлая, в гольцовом поясе, 1920 м над 
ур. м., на влажных скалах, № 112, 5 VII 1968, Л.И. Малышев, Е. Титов (NSK); S. kamtschatica (A.K. Skvortsov) Worosch. 
— Камчатская обл., Харгинский хр., альпийская зона, 17 VII 1961, Полянова (MW); S. khokhrjakovii A. K. Skvortsov 
— Магаданская обл., Омсукчанский р-н, 240 км трассы, сланцевая щебенка, 16 VI 1972, собр. и опр. А. П. Хохряков 
(MHA); S. nummularia Andersson — Таймырский автономный округ, р. Сындаско, на западном задернованном скло-
не, 20 VII 1979, Н.С. Водопьянова (NSK); S. rectijulis Ledeb ex Trautv. — Западный Саян, истоки р. Большой Он, в аль-
пийском поясе, в лишайниковой тундре, № 475, 4 VII 1983, В.В. Зуев (NSK); S. saxatilis Turcz. ex Ledeb. — Путорана, 
оз. Някшингда, в гольцовом поясе, в мохово-лишайниковой тундре, на седловине, 750 м абс. выс., квадрат Q-46-44, 12 

LEO 420. В совокупности исследовано около 1000 
пыльцевых зерен: в среднем 10, 60–100 для каждо-
го вида с повторностью. Сухие пыльники с пыль-
цой крепились на металлический столик с помо-
щью клея «Момент» и напылялись медью в ваку-
умной установке. Съемка проводилась при увели-
чении ×2000; ×5000, ×8000, ×10 000 — для описания 
внешнего вида п.з., и при ×15 000, ×20 000, ×30 000, 
×50 000 — для описания поверхности экзины. При 
описании морфологии п.з. использована терми-
нология, принятая в работе Л.А. Куприяновой и 
Л.А. Алешиной (1967).
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VII 1968, С. Андрулайтис (NSK); S. nasarovii A. K. Skvortsov — Восточный Саян, Китойские Альпы, пер. Оспинский, 
в гольцовом поясе, на сыром, полузадерненном, щебнистом, крутом склоне, № 226, 6 VII 1958, Л.И. Малышев (NSK); 
S. rotundifolia Trautv. — Магаданская обл., Колымское нагорье, верховье р. Ямы, южные склоны г. Плоской, 1620 м над 
ур. м., пояс горных тундр, у ручейка, кустарничковая тундра, 21 VII 1990, В.В. Якубов (VLA); S. phlebophylla Andersson 
— Еврейская автономная обл., Провиденский р-н, с. Урелики, кустарниковомоховая тундра, от дороги в аэропорт на 
оз. Истихед, 23 VI 1998, Н. И. Вакнер (VLA); S. polaris Wahlenb. — Красноярский край, оз. Дарима, д. Илюм, на под-
гольцовом поясе 760 м, на нивальной лужайке, известняки, квадрат R-47-102, № 2007, 10 VIII 1968, Н.С. Водопьянова, 
Ю.В. Петроченко (NSK); S. turczaninowii Laksch. — Западный Саян, водораздел р.р. Ак-Сук и Она, тундра, 2400 м 
над ур. м., 21 VII 1975, собр. Н.Н. Лащинский (NSK); Алтайский край, Онгудайский р-н, выс. 1927 м, с. ш. 51° 03’ 20’’, 
в. д. 85° 40’ 16’’, мохово-лишайниковая тундра с Betula rotundifolia, 28 VI 2006, И.Хан, Р. Штенгауэр, Н.К. Ковтонюк, 
Л. Ковтонюк (NSK); S. alexii-skvortzovii A.P. Khokhr. — Cтановое нагорье, хр. Удокан, г. Скользкий, в гольцовом поясе, 
выс. 1950 м, в моховой мочажине, № 109, 25 VI 1964, Л.И. Малышев, Ю.В. Петроченко (NSK); S. fuscescens Andersson — 
Камчатка (юг), Петропавловск-Камчатский, 14 VI 1921, E. Hulten (TK); S. myrtilloides L. — Оз. Байкал, Чивыркуйский 
залив, Лебединое озеро Неудачного Выстрела, 18 VI 1954, Г.А. Пешкова (NSK).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

С помощью СЭМ изучены п.з. у 25 видов из 
подрода Chamaetia рода Salix из разных районов 
Азиатской России. Отметим, что в основном гер-
барные коллекции по роду Salix представлены 
либо женскими особями, либо экземплярами без 
соцветий. По этой причине морфология п.з. была 
изучена только у части видов подрода Chamaetia. 

При описании п.з. учтены следующие признаки: 
1) размер п.з.: мелкие: 10–25 мкм дл. или средние: 

26–35 мкм дл.; 
2) форма п.з (определяется отношением длины 

полярной оси к экваториальному диаметру 
(п.о./э.д.): 

а) широкоэллипсоидальные: п.о./э.д.: от 1.1 
до 1.5; 

б) эллипсоидальные: п.о./э.д.: от 1.5 до 1.8; 
в) узкоэллипсоидальные: п.о./э.д. более 1.8; 
3) наличие или отсутствие поры: трехборозд-

но-поровые, трехбороздные п.з.;
4) форма полюса: округлая, усеченная, притуплен-

ная; 
5) диаметр ячеек экзины: п.з. равноячеистые, раз-

ноячеистые; 
6) толщина стенок ячеек (от 0.3 до 0.8 мкм); 
7) по отношению диаметра ячейки к толщине стен-

ки ячейки (д./т.с.) выделяем: крупносетчатые п.з.: 
д./т.с. > 2.5; среднесетчатые п.з.: д./т.с. = 1.5–2.5; 
мелкосетчатые п.з.: д./т.с. ≤ 1;

8) скульптура поверхности экзины: сглаженная, с 
остро выступающими округлыми или образую-
щими многогранник вершинами. 
Полученные данные частично приведены в таб-

лице и отражены на рисунке.
Пыльцевые зерна представителей подрода трёх-

борозднопоровые или, реже, трёхбороздные, от 

широкоэллипсоидальных до узкоэллипсоидаль-
ных, в очертании с полюса глубоко трехлопастные, 
с экватора — эллиптические, на полюсах округ-
ленные, притупленные или усеченные. Длина по-
лярной оси (п.о.) варьирует от 15 до 34 мкм, дли-
на экваториального диаметра (э.д.) варьирует от 
10.5 до 19.5 мкм, п.о./э.д. от 1.1 до 2.2. Борозды эк-
ваториальные, удлиненные, 18.3–30.7 мкм дл., 0.75–
3.75 мкм шир., мембрана борозд зернистая, почти 
гладкая или гладкая. Концы борозд заостренные. 
Изменения числа борозд не наблюдались. Экзина 
с выраженной сетчатой скульптурой. Сетка быва-
ет равноячеистой и разноячеистой, толстостенной 
или тонкостенной. Ячейки округлые, многоуголь-
но-округлые, продолговатые, 0.3–3.0 мкм диам., тол-
щина стенок ячеек 0.3–0.8 мкм, иногда стенки ячей 
складчато-извилистые, неровные, часто незамкну-
тые; скульптура поверхности стенок сглаженная 
или с выступающими острыми, иногда округлыми 
вершинами или тонкими гребнями, образующими 
многогранник. Cетка экзины иногда заметно мель-
чает по направлению к полюсам и краям борозд. 
Стерженьковый слой в большинстве случаев хоро-
шо виден, стерженьки сближенные, головки округ-
лые. Поры, если имеются, покрыты мембраной, эк-
ваториальные, 3.0–8.8 мкм дл., 1.5–2.6 мкм шир., по-
верхность пор ровная или бугорчатая, зернистая.  
В материале встречались деформированные пыль-
цевые зерна, составляющие у большинства видов 
до 10% от общего количества.

Выявлено, что секция Chamaetia, представлен-
ная на территории Азиатской России двумя вида-
ми, оказалась разнородной по морфологии пыль-
цевых зерен. У S. reticulata L. (рисунок, 1) п.з. эл-
липсоидальные, экзина разноячеистая, длина по-
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Пыльцевые зерна представителей подрода Chamaetia. Секция Chamaetia. 1 — S. reticulata (×20 000, 1 мкм). Секция Retusae. 2 —  
S. rotundifolia (×20 000, 3 мкм) 3 — S. phlebophylla (×20 000, 1 мкм). Секция Glaucae. 4 — S. glauca (× 10 000, 2 мкм); 5 — S. alatavica (×10 000,  
3 мкм); 6 — S. reptans (5 ×5000, 10 мкм); 7— S. arctica (×20 000, 3 мкм); 8 — S. crassijulis (×15 000, 3 мкм); 9 — S. sphenophylla (×20 000, 3 мкм). 
Секция Myrtosalix. 10 — S. saxatilis (×20 000, 3 мкм); 11, 12 — S. kamtschatica (11 — × 8000, 3 мкм; 12 — ×20 000, 3 мкм); 13, 14 — S. erythro-
carpa (13 — ×5000, 10 мкм; 14 — ×15 000, 3 мкм); 15 — S. nummularia (×10 000, 3 мкм)

1 2 3

654

7 8 9
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лярной оси около 23.2 мкм, ячейки 2–3 мкм диам., 
острые вершины стенок не выступающие. В отли-
чие от него, S. vestita Pursh. характеризуется широ-
коэллипсоидальными пыльцевыми зернами, дли-
ной полярной оси около 17.3–18.3 мкм, ячейками  
0.8–1.0 мкм диам., скульптурой стенок с четко высту-
пающими, острыми вершинами. Морфологическая 
близость данных видов не вызывает сомнения, од-
нако строение пыльцевых зерен скорее указывает 
на их отличия, подтверждая целесообразность от-
несения их к разным подсекциям.

В секции Retusae обособленно по макро- и па-
линоморфологии (рисунок, 3) стоит S. phlebophyl-
la Anderss., имеющий узкоэллипсоидальные п.з. с 
усеченным, притупленным полюсом, с полярной 
осью до 34 мкм дл. (самые крупные в секции), и от-
несенный к ряду Phlebophyllae A.P. Khokhr. 

S. nummularia Anderss. по ряду признаков (от-
сутствие гипогеогенных ксилоризомов, диморфизм 
побегов, общий габитус растений) нами исключен 
из секции Retusae и перенесен в секцию Glaucae. От 
представителей секции Retusae он отличается и па-
линоморфологически (рисунок, 15): имеет мелкие 
трехбороздно-поровые п.з. с равноячеистой скуль-
птурой экзины и ровной поверхностью пор.

В секции Myrtilloides п.з. крупные, с равнояче-
истой скульптурой и одновременно с отсутстви-
ем пор характерны для S. myrtilloides L., что обо-
собляет его от видов S. alexii-skvortzovii A.P. Khokhr. 
и S. fuscescens Anderss. и подтверждает необходи-
мость отнесения их к разным подсекциям. 

Секция Glaucae представлена (рисунок, 4–9) в ос-
новном эллипсоидальными и широкоэллипсои-
дальными трехбороздно-поровыми пыльцевыми 
зернами с разно- или равноячеистой сеткой.

В секции Myrtosalix наиболее близкородс-
твенные виды объединены в группы и по стро-
ению пыльцевых зерен. Виды, рассматривае-
мые нами в отдельной подсекции Berberifoliae 
A.A.Petruk (nom. provisor.): S. berberifolia Pall., S. ka-
mtschatica (A.K. Skvortsov) Worosch. и S. fimbriata 
(A.K. Skvortsov) Czerep. имеют эллипсоидальные 
или широкоэллипсоидальные п.з., с п.о./э.д. около 
1.5. Виды близких подсекций Decidue A.P. Khokhr. 
и Rectijules A.A. Petruk (nom. provisor.): S. saxatilis 
Turcz. ex Ledeb., S. chamissonis Anderss., S. rectijulis 
Ledeb. ex Trautv. имеют эллипсоидальные или уз-
коэллипсоидальные п.з., с п.о/э.д. более 1.5. Нужно 
отметить, что S. khokhriakovii выделяется в секции 
Myrtosalix и по макроморфологическим призна-
кам в целом и по строению пыльцевых зерен (усе-
ченный полюс, ячейки б. м. одинакового размера, 
округлые и продолговатые), и рассматривается в 
секции Sempervirentes A.P. Khokhr. (отнесен к ряду 

Myrsinites (Hook.) Moss.). Обособлен и S. erythrocar-
pa Kom., который А.К. Скворцовым (1968) включен 
в секцию Chamaetia, В.А. Недолужко (1995) — в сек-
цию Myrtosalix. Считаем, что по общей морфоло-
гии и морфологии пыльцевых зерен: п.о./э.д.: 1.25, 
в сочетании с разноячеистой и более сглаженной 
скульптурой экзины (рисунок, 13, 14), он ближе к 
секции Myrtosalix и рассматривается нами в отде-
льном ряду Erythrocarpae A.P. Khokhr. подсекции 
Sempervirentes.

Интерес представляют п.з., имеющие скульпту-
ру поверхности стенок ячеек с резко выступающи-
ми острыми или несколько округлыми вершина-
ми или тонкими гребнями (рисунок, 10), образу-
ющими многогранник, которые не были описаны 
у представителей изучаемого подрода. Считаем, 
что данный признак указывает на обособление ви-
дов внутри секций. Нами такие п.з. были выявле-
ны у 6 видов из разных секций: S. alatavica Kar. et 
Kir. ex Stschegl., S. vestita, S. kamtschatica, S. saxatilis, 
S. turczaninowii Lakschewitz и S. fuscescens.

Самые мелкие п.з. (полярная ось менее 18 мкм 
дл.) среди представителей подрода встречены у 
S. vestita, S. kamtschatica и S. fimbriata, они также 
имеют заметные поры в бороздах и разноячеис-
тую скульптуру экзины. П.з. с равноячеистой экзи-
ной характерны для одного или двух видов из каж-
дой секции и выявлены у S. alatavica, S. khokhriakovii, 
S. myrtilloides, S. nummularia и S. turczaninowii. Очень 
крупные п.з., превышающие в длину 27 мкм, встре-
чены у S. saxatilis, S. phlebophylla, S. arctica Pall., S. glau-
ca L. и S. chamissonis. Данные виды, согласно литера-
турным данным (Числа хромосом…, 1993), также 
имеют полиплоидное число хромосом 2n = 76, 96, 
100, 114, 120, 152. Исключение составляют виды из 
секции Retusae: S. phlebophylla с набором хромосом 
2n=38 и длиной полярной оси п.з. около 34 мкм. 
С другой стороны, у S. polaris Wahlenb. (2n = 76, 90, 
100, 114) длина полярной оси варьирует от 22 до 
23.3 мкм; у S. rotundifolia Trautv. (2n= 38, 114) поляр-
ная ось около 24.5 мкм дл. 

Как уже было отмечено, S. kamtschatica (рису-
нок, 11, 12) имеет мелкие п.з. (полярная ось менее 
18 мкм дл.), что коррелирует с диплоидным чис-
лом хромосом 2n = 38 (Пробатова, Соколовская, 
1995). На основании изучения географии (вид яв-
ляется эндемиком п-ова Камчатка), макромор-
фологии и палиноморфологии, мы рассматрива-
ем этот таксон как самостоятельный вид и тем са-
мым присоединяемся к мнению В.Н. Ворошилова 
(1972) и Н.С. Пробатовой (2006). Нужно отме-
тить, что род Salix имеет основное число хромосом  
x = 19. Числа хромосом у видов подрода Chamaetia 
могут быть 2n = от 38 до 200.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате проведенного исследования вы-
явлено значительное морфологическое разнооб-
разие пыльцевых зерен в подроде Chamaetia рода 
Salix. Полученные новые палиноморфологические 
признаки могут быть использованы как дополни-
тельные при решении спорных вопросов самостоя-
тельности таксонов и систематического положения 
видов. Такие признаки, как размер и форма п.з., 
наличие или отсутствие пор могут быть использо-
ваны при подтверждении принадлежности видов 
к секциям и подсекциям; диаметр ячеек и толщи-
на стенок ячеек, форма полюса — при отнесении 
видов к ряду. При этом важно учитывать весь ком-

плекс диагностических признаков. Уточнено место 
в системе двух видов: S. nummularia и S. erythrocar-
pa. Подтверждена самостоятельность S. kamtschatica. 
Наиболее ценны признаки строения п.з. на видо-
вом уровне и на уровне ряда. Признаки п.з. не мо-
гут быть основными при выделении секций, под-
секций, рядов. 
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