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В обзоре обобщены и систематизированы результаты существующих экспериментальных исследо-
ваний наличия САМ (Crassulacean acid metabolism) у сосудистых эпифитов Южной и Центральной
Америки, Юго-Восточной Азии и Австралии. Эта группа растений, несмотря на свой разнообраз-
ный таксономический состав, проявляет общие черты в распределении значений изотопной подписи
углерода (δ13С), что связано с широким распространением вариантов САМ среди ее представителей.
На основе анализа литературных данных нами собрано около 2000 значений δ13С сосудистых эпифи-
тов. Опираясь на богатый опыт исследования отдельных флор и таксонов эпифитов, мы пробуем дать
доступную на сегодняшний день глобальную картину распространения САМ среди эпифитов.
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Изотопный состав углерода растений служит
хорошим диагностическим признаком типа фо-
тосинтеза. Это связано с серьезными отличиями
изотопной подписи углерода у С3-растений, с од-
ной стороны, и С4 и САМ – с другой. Известно,
что многим наземным (Bone et al., 2015) и эпи-
фитным (Silvera et al., 2005, 2009; Qiu et al., 2015)
орхидеям, а также эпифитам других семейств
(Griffiths, Smith, 1983; Winter et al., 1983; Medina,
1996; Zotz, Ziegler, 1997; Zotz, 2004; Зитте и др.,
2008; Silvera et al., 2010b; Silvera, Lasso, 2016) свой-
ственен САМ-фотосинтез (Crassulacean acid me-
tabolism – кислотный метаболизм толстянковых).
В эволюционном смысле САМ явился очень
удобным механизмом для эпифитов на пути ксе-
роморфоза для освоения экстремальных место-
обитаний. Наиболее хорошо изучен изoтопный
состав углерода сосудистых эпифитов Нового
Света (Mooney et al., 1989; Zotz, Ziegler, 1997;
Holtum et al., 2004; Silvera et al., 2005, 2010a; Wester
et al., 2011; Torres-Morales et al., 2020; Oliveira et al.,
2021), а также Австралии и Новой Гвинеи (Winter
et al., 1983; Earnshaw et al., 1987; Holtum et al.,
2016). Работы на эту тему широко охватывают та-
кие богатые эпифитами семейства, как Orchidaceae
(Silvera et al., 2009, 2010b) и Bromeliaceae (Crayn
et al., 2004, 2015).

Сосудистые эпифиты представляют собой
группу растений, произрастающих на другом рас-
тении (форофите) без паразитирования на нем и
без прямой связи с почвой. Данная группа до-
вольно разнообразна по своему таксономическо-
му составу. В нее входят как цветковые растения,
так и папоротники, плауновидные и голосемен-
ные. Всего более 31000 видов из 79 семейств отно-
сят к сосудистым эпифитам и полуэпифитам, что
составляет примерно 10% всего биоразнообразия
сосудистых растений (Zotz et al., 2021). Разнооб-
разие видового состава сосудистых эпифитов не-
однородно распределено по тропическим обла-
стям. Наиболее богаты эпифитами флоры Юж-
ной и Центральной Америки и Юго-Восточной
Азии. Африка, напротив, относительно беднее по
разнообразию и численности сосудистых эпифи-
тов (Benzing, 1990; Zapfack, Engwald, 2008). На
пять основных мировых центров биоразнообра-
зия сосудистых растений, выделяемых Бартлот-
том c соавт. (Barthlott et al., 2005), приходится так-
же наибольшее разнообразие эпифитной флоры,
где ее вклад может доходить до 39% (Taylor et al.,
2021). Большинство центров биоразнообразия
сосудистых растений характеризуется широким
спектром абиотических факторов среды, таких
как рельеф, почвы, геологическое строение и
климат, а также принадлежит к лесным биомам
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(Mutke et al., 2011). Наибольшее видовое разнооб-
разие эпифитов наблюдается на высотах около
1000 м над ур. м. (Cardelus et al., 2005). Все выше-
перечисленное говорит о том, что эпифиты со-
ставляют очень важный, но одновременно и
очень уязвимый блок тропических экосистем
(Leao et al., 2014). Недавно показано, что эпифи-
ты вносят непропорционально большой вклад в
большинстве центров разнообразия растений и
играют важную роль в создании глобального гра-
диента широтного разнообразия растений (Taylor
et al., 2021). Непонятно, как именно тип фотосин-
теза у эпифитов влияет на их уязвимость вслед-
ствие изменения климата и роста содержания
СО2 в атмосфере. Предполагалось, что, возмож-
но, повышение содержания СО2 сделает более
эффективными механизмы водопользования у
эпифитов (что связано с наличием САМ). Но в
целом однозначного доказательства положитель-
ного влияния повышенного содержания СО2 на
эпифиты найдено не было (Raveh et al., 1995; Li
et al., 2002; Monteiro et al., 2009; Zotz et al., 2010).
Таким образом, осмысление природных факто-
ров уязвимости эпифитов как очень масштабной
группы биоразнообразия сосудистых растений
невозможно без данных о наличии тех или иных
вариантов фотосинтеза у них. Изотопный состав
углерода сосудистых эпифитов тесно связан с их
метаболизмом, однако общие тенденции в рас-
пределении типов фотосинтеза у эпифитов еще
недостаточно изучены. В данном обзоре мы по-
ставили целью обобщить имеющиеся литератур-
ные данные об изотопном составе углерода сосу-
дистых эпифитов различных такcономических
групп и географических регионов и описать его
характерные особенности.

ТЕРМИНОЛОГИЯ И МЕТОДЫ
В природной среде соотношение стабильных

изотопов углерода 12С и 13С может варьировать в
пределах десятых долей процента, поэтому в ми-
ровой практике получил широкое распространение
относительный показатель изотопной подписи уг-
лерода (δ13С), означающий отклонение отноше-
ния 13С/12С в образце от международного эталона,
выраженный в промилле:

В качестве международного эталона для угле-
рода используется vPDB, эквивалент кальцита
белемнита из формации Peedee в Южной Каро-
лине (США). В природном углероде значение
δ13С может изменяться в пределах около 100‰
(Dawson et al., 2002), но в живых организмах этот
диапазон, как правило, меньше. Точность изме-
рения концентрации изотопов в массовых анали-
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зах обычно составляет 0.1–0.3‰. Применительно
к живым организмам показатель δ13С может слу-
жить нескольким целям – быть интегрирующим
критерием оценки интенсивности экологических
и физиологических процессов или быть индика-
тором движения вещества в живых системах (Ти-
унов, 2007). Изотопная подпись углерода расте-
ний в первую очередь тесно связана с типом фо-
тосинтеза и может использоваться в качестве
одного из индикаторов активного пути фиксации
углерода.

Фотосинтезирующие автотрофы в большинстве
экосистем являются первичными продуцентами.
Углерод в их тканях содержит меньше стабильного
изотопа 13C по сравнению с СО2 окружающего воз-
духа. За последние несколько десятилетий значе-
ния δ13С углекислого газа атмосферы неуклонно
понижаются и составляют на сегодняшний день
примерно –8.5‰ (https://scrippsco2.ucsd.edu/).
Процесс дискриминирования тяжелого изотопа
углерода сосудистыми растениями можно разде-
лить на несколько составляющих. Согласно гипо-
тезе Фаркуара с соавт. (Farquhar et al., 1982), часть
тяжелого изотопа углерода фракционируется еще
на стадии поглощения в устьичной полости, бла-
годаря более интенсивной диффузии легкого
12СО2, это значение может составлять до 4.4‰.
Далее, фотосинтетическая фиксация углерода
включает несколько реакций фракционирования
с кинетическими изотопными эффектами, пред-
почтение в которых отдается молекулам СО2 с бо-
лее легким изотопом 12С. Основной вклад во
фракционирование углерода в этих реакциях
вносят два фермента: рибулозо-1,5-бисфосфат-
карбоксилаза-оксигеназа, или Рубиско, и фосфо-
енолпируваткарбоксилаза, или ФЕП-карбокси-
лаза. Рубиско принимает ключевое участие во
всех путях фотосинтеза. Фракционирование изо-
топов углерода только за счет активности Рубис-
ко оценивается примерно в –29‰ (Roeske,
O’Leary, 1984; Guy et al., 1993; McNevin et al.,
2007), тогда как ФЕП-карбоксилаза, активно
участвующая в первичной фиксации СО2 при С4
(цикл Хетча–Слэка–Карпилова) и САМ-фото-
синтезе, имеет свойства, менее дискриминирую-
щие в отношении изотопов углерода. Согласно
модели Фаркуара (Farquhar, 1983), величина та-
кой дискриминации составляет 2.2‰. Также на
степень дискриминации 13С при С3 (цикл Кальви-
на), С4 и особенно САМ-путях обратно влияет
степень исчерпания запасенного растением СО2.
Таким образом, для тканей сосудистых растений,
использующих тот или иной вариант биохимиче-
ских путей фиксации углерода, характерна своя
изотопная подпись. Для растений с С3-фотосин-
тезом отмечен диапазон изменения δ13С в преде-
лах примерно от –37 до –20‰. Более высокие
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значения характерны для тканей растений с С4-
фотосинтезом, примерно от –16 до –10‰. Для
растений с CAM-фотосинтезом приблизитель-
ные значения δ13С равны от –23 до –10‰. Подав-
ляющее число видов сосудистых растений ис-
пользуют С3-тип фотосинтеза, благодаря чему по
изотопному составу углерода их можно отличить
от С4 и большинства САМ-растений.

Хотя САМ- и С4-фотосинтез имеют общие
черты, очевидные фенотипические и экологиче-
ские различия между группами С4- и САМ-расте-
ний заставляют рассматривать эти пути фикса-
ции углерода как очень разные экологические
адаптации (Edwards, Ogburn, 2012). Cреди группы
сосудистых эпифитов С4-тип фотосинтеза не был
зафиксирован ни у одного представителя, а САМ-
фотосинтез, наоборот, очень широко распро-
странен. Таким образом, при исключении С4-пу-
ти фиксации углерода в группе сосудистых эпи-
фитов значения δ13С на большой выборке могут
быть представлены в виде непрерывного градиен-
та между крайними величинами, характерными
для С3- и САМ-типов фотосинтеза.

Выделяют несколько типов или вариантов
САМ-фотосинтеза, основываясь на типе устьич-
ной проводимости растений (Kerbauy et al., 2012).
При классическом варианте САМ-фотосинтеза
устьица закрыты в дневное время, активный газо-
обмен растения с окружающей средой и значи-
тельное накопление органических кислот проис-
ходит ночью, когда устьица открыты. В классиче-
ском варианте значения δ13С смещены в
положительную сторону. Однако возможны и
другие варианты. При втором варианте (в англо-
язычной литературе он называется “CAM-cy-
cling”) устьица открыты только в дневное время.
При этом степень накопления органических кис-
лот в тканях растения ночью существенно мень-
ше, чем в классическом варианте, и во многом
осуществляется за счет дыхательной активности
тканей (Kerbauy et al., 2012). Постоянный газооб-
мен в дневное время и меньший фонд запасенно-
го СО2 сказываются на увеличенной дискрими-
нации 13С в тканях растения. Следующий, третий
вариант, в англоязычной литературе носит назва-
ние “CAM-idling”. Этот тип САМ-фотосинтеза,
проявляющийся как реакция на стрессовые усло-
вия пересыхания, характеризуется закрытыми
устьицами как днем, так и ночью и незначительным
накоплением органических кислот в ночное время,
осуществляемым за счет диффузии. При этом вари-
анте дискриминация 13С в клетках растения значи-
тельно меньше, а показатель δ13С в этом случае бу-
дет иметь наибольшие значения.

Разнообразие вариантов САМ-фотосинтеза
отражается на изотопной подписи углерода сосу-
дистых эпифитов. По этому показателю их услов-

но разделяют на две группы: слабый САМ (“Weak
CAM”) и сильный САМ (“Strong CAM”). Значе-
ния δ13С для слабого САМ находятся преимуще-
ственно в так называемой зоне Винтера–Холтума
(“Winter–Holtum zone”) между –23 и –19‰
(Males, 2018). Для сильного САМ эти же значения
будут находиться в пределах примерно от –19 до
–10‰. Виды с облигатным САМ-фотосинтезом
демонстрируют высокую степень концентрации
органических кислот ночью, а также ночную фазу
фиксации СО2 даже при оптимальных условиях
окружающей среды, что смещает их показатель
изотопной подписи углерода в сторону более по-
ложительных значений, характерных для сильного
САМ. Виды с факультативным типом САМ-фо-
тосинтеза (С3-САМ) представляют собой расте-
ния, способные реализовать С3-фотосинтез и пе-
реключаться на САМ-путь при определенных
факторах, таких как нехватка воды, резкое изме-
нение освещенности и некоторые другие. У пред-
ставителей видов как с облигатным, так и с фа-
культативным САМ-фотосинтезом для молодых
растений и молодых тканей зрелого растения ха-
рактерен исключительно С3-путь.

Исходя из величин δ13С, к сильному САМ отно-
сят виды с облигатным вариантом и “CAM-idling”,
а также факультативные С3-САМ при индуциро-
ванном внешними факторами САМ-пути.
Такими факторами могут выступать обезвожива-
ние, низкая влажность воздуха, длина светового
дня, интенсивность освещения, дефицит элемен-
тов минерального питания (ЭМП) и другие факто-
ры, приводящие к увеличению дефицита влаги в
корнях или листьях (Niechayev et al., 2019). Индук-
ция САМ этими факторами обычно быстрая и об-
ратимая, что является ярким примером экологи-
ческой пластичности (Kerbauy et al., 2012).

Помимо типа метаболизма, существенной
причиной, определяющей состав изотопов угле-
рода в тканях растения, является концентрация
13С в ассимилированном растением углекислом
газе. Она может меняться в зависимости от внеш-
них факторов. Известен так называемый эффект
лесного полога (“canopy effect”), возникающий в
плотном лесном древостое (Merwe, Medina, 1991;
Brooks et al., 1997). Он проявляется в обеднении
тяжелым изотопом 13С растений нижнего яруса и
вызывает градиент значений δ13С листьев от по-
верхности к лесному пологу. Это явление объяс-
няется комплексом причин, главными из кото-
рых являются увеличение с высотой интенсив-
ности процесса фотосинтеза из-за отсутствия
затенения и фиксация обедненного тяжелым изо-
топом СО2, выделяемого в процессе дыхания из
лесной подстилки и почвы (Merwe, Medina, 1991).

В некоторых случаях изменение изотопного
состава углерода в тканях эпифитов может быть
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объяснено мутуалистическими отношениями с
беспозвоночными, в частности с муравьями.
Как показали исследования подобных отноше-
ний между CAM-эпифитом Dischidia major
(Apocynaceae) и муравьями р. Philidris, до 39%
используемого эпифитом углерода может посту-
пать от связанных с муравьями источников
(Treseder et al., 1995). В результате жизнедеятель-
ности муравьев, поселяющихся в видоизменных
мешкообразных листьях D. major и питающихся в
основном С3-растениями, углекислый газ внутри
этих листьев эпифита становится более обога-
щенным легким изотопом 12С. Величина δ13С ли-
стьев, внутри которых муравьи поселяются, су-
щественно ниже незаселенных и зависит от сте-
пени использования листьев муравьями.

ФРАКЦИОНИРОВАНИЕ ИЗОТОПОВ 
УГЛЕРОДА И СВЯЗЬ С САМ

Нехватка воды сильно ограничивает вегета-
тивный рост и является основным лимитирую-
щим абиогенным фактором для эпифитов (Zotz,
Hietz, 2001). В ходе эволюции большинство сосу-
дистых эпифитов выработали те или иные адап-
тации к запасанию влаги и более эффективному
ее использованию. Одной из универсальных
адаптаций для регуляции водного баланса в
стрессовых условиях недостатка влаги является
САМ-фотосинтез. Благодаря ночной стадии
фиксации СО2, растения с САМ намного меньше
теряют влагу по сравнению с С3- или С4-растени-
ями (Herrera, 2009). Потери воды при транспира-
ции у САМ-растений от четырех до десяти раз
меньше, чем у С3-растений (Drennan, Nobel,
2000). Повышенное распространение вариантов
САМ-фотосинтеза прослеживается у многих эпи-
фитов. На примере сем. Orchidaceae удалось по-
казать эволюционную связь САМ и эпифитного
образа жизни (Silvera et al., 2009).

Считается, что САМ тесно связан с суккулент-
ностью, которая часто наблюдается у предста-
вителей семейств Crassulaceae и Orchidaceae.
Большая толщина листа обеспечивает им более
высокую возможность накопления органических
кислот. Несмотря на то, что суккулентность и
САМ обычно совпадают, некоторые эпифиты яв-
ляются исключением из этого правила (Silvera
et al., 2005). Скорее всего, наличие САМ и, следо-
вательно, смещение изотопного состава углерода
в сторону более тяжелого 13С зависят больше не от
толщины листа, а от толщины хлоренхимы (Zotz,
Ziegler, 1997).

Для эпифитов можно выделить несколько зако-
номерностей градиентного распределения САМ.
Первая – увеличение процента САМ-видов с
уменьшением уровня выпадения осадков. Это
значение меняется от 25% в дождевых тропиче-

ских лесах Новой Гвинеи и Австралии до 100% в
сухих лесах Мексики (Zotz, Hietz, 2001). Вторая –
уменьшение числа САМ-видов с высотой произ-
растания над уровнем моря. Эта корреляция вы-
звана в том числе уменьшением высоты лесного
полога с ростом высоты произрастания. Лесной
полог на участках, находящихся на высоте более
2000 м над ур. м., обычно ниже, что сокращает до-
ступную для колонизации эпифитов среду обита-
ния (Silvera et al., 2009). И наконец, по высоте
стволов в сомкнутом низинном лесу доля эпифи-
тов с САМ увеличивается от 7% в средней части
полога до 50% на открытых участках вершин де-
ревьев (Zotz, Ziegler, 1997; Silvera, Lasso, 2016).
Следует принимать во внимание тот факт, что по-
добные закономерности выявлены прежде всего
на примере эпифитных флор Нового Света и мо-
гут отличаться в других регионах.

Варьирование изотопной подписи углерода
δ13С у разных таксономических групп сосудистых
эпифитов формирует два кластера значений (рис. 1).
Больший по объему кластер сформирован пре-
имущественно С3-видами со значениями δ13С
около –28‰, а в меньший входят представители
видов с сильным САМ со значениями примерно
–16‰ (Kerbauy et al., 2012). Между двумя класте-
рами находится некоторое число переходных зна-
чений, которые представляют собой виды либо со
слабым, либо с факультативным типом САМ (Sil-
vera et al., 2009). Более детальные исследования
показывают, что для некоторых таксономических
групп число переходных значений может быть
значительно и позволяет даже выделить третий,
меньший по объему кластер, находящийся в зоне
Винтера–Холтума, и в таком случае можно гово-
рить о мультимодальном распределении (Messer-
schmid et al., 2021). Поэтому изотопной подписи
может быть недостаточно для определения видов
со слабым или факультативным типом САМ-фо-
тосинтеза (Pierce et al., 2002; Silvera et al., 2005,
2009, 2010a, b; Winter et al., 2008). В таком случае
необходимым условием для обнаружения САМ-
типа фотосинтеза может послужить суточное из-
менение титрируемой кислотности в тканях рас-
тения (Silvera et al., 2005) (Приложение А). Наи-
более богаты эпифитами три группы сосудистых
растений – это семейства Orchidaceae и Bromelia-
ceae, а также многочисленные сосудистые споро-
вые растения, из которых самый богатый – поря-
док Polypodiales. Ниже мы отдельно остановимся
на этих трех таксонах.

Эпифитные Orchidaceae
Самое богатое эпифитами и одно из крупнейших

семейств сосудистых растений – сем. Orchidaceae.
Оно насчитывает более 27000 видов (Zotz, 2013).
Считается, что около 72% видов орхидей являются
эпифитами (Benzing, 1990; Gravendeel et al., 2004).
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Ареал большинства из них ограничен регионами с
тропическим климатом. Полог тропических лесов
богат представителями Orchidaceae. Оно занимает
первое место по количеству видов с САМ, благодаря
чему δ13С эпифитных орхидей носит характерное
бимодальное распределение (Silvera et al., 2009). По
различным оценкам, от трети до половины видов
орхидных могут так или иначе использовать САМ-
фотосинтез, в том числе благодаря огромному числу
эпифитных видов из подсемейства Epidendroideae,
наиболее богатого САМ (Kerbauy et al., 2012).

Базальным состоянием для орхидных, по всей
видимости, является С3-фотосинтез (Silvera et al.,
2010b) и наземный образ жизни (Givnish et al.,
2016). Исходя из результатов филогенетических
исследований предполагается, что последний об-
щий предок всех орхидных существовал на терри-
тории Австралии около 112 млн лет назад. Затем,
вероятно, порядка 90 млн лет назад предок части
современных орхидных попал через Антарктиду в
Южную Америку, где примерно в палеоцене –
начале эоцена (Ramirez et al., 2007; Givnish et al.,
2016) возникло подсемейство Epidendroideae, ко-
торое затем дало всплеск эволюционной радиа-
ции. Предполагается, что САМ-фотосинтез воз-
никал у орхидных не менее 10 раз, также было не-
сколько обратных переходов с САМ на С3.

Показана значительная положительная корреля-
ция между наличием САМ-фотосинтеза у орхид-
ных и эпифитизмом (Silvera et al., 2009).

Как минимум две гипотезы описывают эволю-
ционный переход с С3 на САМ. Первая гипотеза
состоит в том, что САМ является результатом ду-
пликации множества семейств генов, аналогично
происхождению С4-фотосинтеза (Wang et al.,
2009; Christin et al., 2013). Вторая предполагает,
что САМ – это результат адаптации регуляции
экспрессии генов, и что не существует корреля-
ций между возникновением САМ и дупликацией
генов (Zhang et al., 2016). Последняя гипотеза
подтверждается тем, что ферменты, необходимые
для работы САМ, присутствуют у всех растений,
включая те, которые осуществляют исключитель-
но С3-фотосинтез, и различия между обоими пу-
тями фотосинтеза связаны в основном с экспрес-
сией этих ферментов (Silvera et al., 2010b).

Некоторые морфологические комплексы при-
знаков эпифитных Orchidaceae могут характери-
зовать возможное смещение значений изотопной
подписи углерода. Показано, что орхидеи с тон-
кими листьями обычно имеют более отрицатель-
ные значения δ13С в листьях, характерные для С3,
тогда как аналогичные значения для орхидеи с
толстыми листьями смещены в сторону менее от-

Рис. 1. Изотопный состав углерода в δ13С сосудистых эпифитов на основе литературных данных. Даны значения как
для САМ, так и для С3-растений. По горизонтальной оси отложено число родов, по вертикальной – соответсвующие
величины δ13С.
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рицательных (Winter et al., 1983; Earnshaw et al.,
1987; Zotz, Ziegler, 1997; Silvera et al., 2005; Moto-
mura et al., 2008). Наблюдения показывают, что
большинство видов и гибридов с суккулентными
листьями проявляют ритмы активности, типич-
ные для САМ – ночное открытие устьиц и увели-
чение кислотности в клетках. Кроме того, у САМ-
орхидей могут встречаться другие адаптации для
сохранения влаги, такие как толстая кутикула,
большие и вакуолизированные клетки для накоп-
ления органических кислот, уменьшенные раз-
меры и частота устьиц. У некоторых видов устьи-
ца расположены исключительно на внутренней
стороне листьев. Способность листьев САМ-рас-
тений накапливать органические кислоты в ноч-
ное время увеличивается по мере их распускания
и достигает максимума у зрелых листьев. При-
мерно 40% тропических видов орхидей имеют тот
или иной вариант САМ в листьях (Silvera et al.,
2010b), что, по-видимому, может служить причи-
ной выделения третьего промежуточного класте-
ра значений δ13С у некоторых групп эпифитных
Orchidaceae (Messerschmid et al., 2021). Однако ва-
рианты фотосинтеза, протекающие в других орга-
нах, таких как псевдобульбы и корни, исследова-
ны не столь подробно.

Как правило, псевдобульба лишена устьиц и
заполнена водозапасающими клетками. Такая
структура служит орхидеям прежде всего для за-
пасания воды и ЭМП. Но в части клеток псевдо-
будьб есть хлоропласты, что указывает на способ-
ность к фотосинтетической активности. В дей-
ствительности такой фактор, как нехватка воды,
может индуцировать экспрессию САМ в отдель-
ных органах растения, в том числе в псевдобуль-
бах. При этом разные органы одного и того же
растения могут иметь разные фотосинтетические
пути, С3 или САМ (Rodrigues et al., 2013). Однако
герметичность покровов большинства псевдо-
бульб не позволяет им проводить фиксацию СО2
из воздуха напрямую. Источником СО2 в этом
случае может служить дыхательная активность
(Kerbauy et al., 2012), а также мезофилл не сукку-
лентных листьев, соединенный с псевдобульбой
аэренхимой (Rodrigues et al., 2013). В таком случае
псевдобульбы могут играть значительную роль в
осуществлении САМ-пути и способствовать
сдвигу изотопного состава углерода в сторону бо-
лее тяжелого изотопа.

Корни эпифитных орхидей также могут вы-
полнять фотосинтезирующую функцию благода-
ря хлоропластам в клетках коры, а значит, и вли-
ять на смещение изотопного состава углерода в
растении. Особенно велико значение корневой
системы у безлистных орхидей, поскольку их
корни, помимо функции всасывания, играют ос-
новную роль в ассимиляции углерода. Эти две
функции конфликтуют друг с другом, так как

увлажненный веламен корней делает труднодо-
ступным атмосферный СО2 для растения (Cock-
burn et al., 1985). Ввиду этого, слой веламена без-
листных орхидей обычно более тонкий (Winter
et al., 1985). У орхидей с листьями не выявлено
САМ в корнях (Kerbauy et al., 2012), в то время как
для безлистных орхидей этот тип метаболизма в
корнях, по-видимому, более обычен (Cockburn
et al., 1985; Winter et al., 1985). Несмотря на отсут-
ствие устьиц, безлистные эпифитные орхидеи
могут поддерживать внутреннюю концентрацию
СО2 на атмосферном уровне, для такого варианта
был предложен термин “безустьичный”, или “ас-
томатный”, САМ (Cockburn et al., 1985). Еще од-
ним преимуществом САМ может быть рецирку-
ляция СО2, образующегося при дыхании тканей
растения и эндофитов (Kerbauy et al., 2012).

Эпифитные Bromeliaceae

Следующее по разнообразию и числу эпифит-
ных видов семейство цветковых растений – Bro-
meliaceae. Оно широко распространено в Цен-
тральной и Южной Америке и насчитывает более
3000 видов, больше половины из которых эпифи-
ты (Zotz, 2013). Представители семейства занима-
ют множество экологических ниш в разных кли-
матических условиях, от туманных тропических
плоскогорий и влажных туманных лесов до хо-
лодных высокогорий и засушливых пустынь.

Сравнение изотопного состава углерода мно-
гих представителей Bromeliaceae отражает ши-
рокое распространение САМ-фотосинтеза в се-
мействе. Около 50% Bromeliaceae используют
САМ-путь, а изотопная подпись углерода эпи-
фитных видов этого семейства показывает харак-
терное бимодальное распределение (Crayn et al.,
2015). По-видимому, у Bromeliaceae САМ также
возникал независимо несколько раз. Обнаружено
пять таких переходов с С3 на САМ, однако пря-
мой корреляции эпифитизма с возникновением
САМ, подобной Orchidaceae, показать не удалось
(Crayn et al., 2004, 2015). Более того, САМ скорее
обычен среди наземных видов бромелиевых, не-
жели у эпифитных (Quezada, Gianoli, 2011). Воз-
можно, это является закономерным следствием
уникальной морфологии многих бромелиевых:
во-первых, это розеточная форма листьев, пере-
крытие из которых создает специфическую
структуру (резервуар), способную удерживать и
накапливать воду и органические вещества; во-
вторых, трихомы на поверхности листьев, позво-
ляющие быстро поглощать воду и ЭМП и заменя-
ющие аналогичные функции корней.

На основе данных по филогении, откалибро-
ванных по ископаемым находкам, предполагается,
что последний общий предок всех Bromeliaceae су-
ществовал, по-видимому, на территории Гвианско-
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го плоскогорья на высотах около 1000 м над ур. м.
примерно 100 млн лет назад (Givnish et al., 2011,
2014) и был наземным С3-мезофитом, адаптиро-
ванным к влажным и бедным ЭМП местообита-
ниям (Crayn et al., 2004). Почти все случаи пере-
хода к эпифитизму восходят к двум источникам.
Первый – расселение предков подсемейства Til-
landsioideae с территории Гвианского нагорья в
Анды 16.9–15.2 млн лет назад. Второй произошел,
скорее всего, около 5.9 млн лет назад на юге ат-
лантического побережья Бразилии и связан с
представителями подсемейства Bromelioideae
(Givnish et al., 2014). В этом же исследовании по-
казана положительная корреляция между перехо-
дом к эпифитному образу жизни и несколькими
факторами, такими, как начальное наличие резер-
вуара из листьев, способность семян зацепиться
за поверхность и наличие влажных и богатых
ЭМП сред обитания. Широкое распространение
САМ-фотосинтеза у эпифитных бромелиевых во
влажных и часто затененных местах может объ-
ясняться преимуществом рециркуляции СО2, об-
разующегося при дыхании, когда газообмен между
атмосферой и листьями блокируется увлажнен-
ными трихомами (Pierce et al., 2002; Freschi et al.,
2009).

В целом, изотопный состав углерода эпифит-
ных Bromeliaceae имеет ту же тенденцию к бимо-
дальности, как и у Orchidaceae (рис. 1). Наличие
резервуара из листьев у некоторых эпифитных
бромелий, запасающего воду и ЭМП, может быть
причиной отсутствия положительной корреля-
ции между САМ и эпифитизмом у Bromeliaceae
(Crayn et al., 2004, 2015).

Эпифитные Polypodiales

Среди эпифитов много папоротников. Боль-
шая часть эпифитных папоротников принадле-
жит к порядку Polypodiales, который является
второй по величине группой сосудистых эпифи-
тов, насчитывающей более 2200 видов (Zotz,
2013). Эпифитные папоротники широко распро-
странены во всех тропических и субтропических
областях, но наибольшего видового разнообразия
они достигают в дождевых лесах Австралии, Но-
вой Зеландии и Юго-Восточной Азии, где могут
составлять от 36 до 72% эпифитной флоры (Ben-
zing, 1990).

Эпифитный образ жизни накладывает на па-
поротники те же ограничения, что и на цветковые
растения, прежде всего, это уменьшение доступ-
ности воды и ЭМП, однако наличие САМ было
зафиксировано у немногочисленных представи-
телей нескольких эпифитных родов папоротни-
ков (Carter, Martin, 1994; Holtum, Winter, 1999; Mar-
tin et al., 2005; Rut et al., 2008; Minardi et al., 2014),
среди которых отдельно выделяется богатый

САМ-видами р. Pyrrosia (Winter et al., 1983; Kluge
et al., 1989; Rut et al., 2008; Chiang et al., 2013). От-
носительно небольшое распространение САМ
среди папоротников резко отличается от его
представленности в эпифитных семействах цвет-
ковых растений.

Причины низких значений δ13С Polypodiales
связаны с относительно малой распространенно-
стью САМ у папоротников и еще требуют дальней-
шего изучения. Как показывает сравнительный
анализ генов эпифитного папоротника Asplenium
nidus и его ближайшего наземного родственника
A. komarovii, положительному отбору при перехо-
де от наземного к эпифитному образу жизни под-
вергаются гены, связанные с устойчивостью к не-
хватке воды, фотосинтезом, развитием листьев и
корневой системы (Zhang et al., 2019). Хотя эпи-
фитный образ жизни появился у некоторых пте-
ридофитов, по-видимому, еще в палеозое, проис-
хождение большинства современных эпифитных
Polypodiales следует отнести к мезозою и кайно-
зою, так как серьезные структурные перемены,
произошедшие на рубеже эр, предоставили но-
вые многочисленные возможности для эволюции
современных птеридофитов (Dubuisson et al.,
2009; Carvalho et al., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В обзоре проанализировано около 2000 значе-
ний δ13С (Winter et al., 1983; Sternberg et al., 1984;
Sipes, Ting, 1985; Guralnick et al., 1986; Earnshaw
et al., 1987; Kluge et al., 1989; Benzing, 1990; Treseder
et al., 1995; Winter, Smith, 1996; Zotz, Ziegler, 1997;
Holtum, Winter, 1999; Crayn et al., 2004; Holtum
et al., 2004, 2016; Zotz, 2004; Silvera et al., 2005;
Wester et al., 2011; Torres-Morales et al., 2020; Oliveira
et al., 2021), относящихся к сосудистым эпифитам
из 30 семейств (рис. 1), отдельно собраны значения
δ13С для эпифитов с САМ-типом фотосинтеза
(Приложение А). Из анализа полученных данных
изотопный состав углерода сосудистых эпифитов
можно описать бимодальным распределением
значений δ13С с максимумами, характерными для
С3 (–28.7‰) и САМ (–15.4‰) типов фотосинтеза
(рис. 2). При этом большая часть значений δ13С
относится к группе С3-растений (около 80%). На-
личие этих двух хорошо идентифицируемых пи-
ков в изотопной подписи углерода позволяет ши-
роко применять метод изотопного анализа для
оценки вариантов фотосинтеза у эпифитов (осо-
бенно учитывая отсутствие среди них С4 как дуб-
лирующих подписи САМ). Опираясь на многочис-
ленные работы, посвященные изотопному составу
сосудистых эпифитов Южной и Центральной Аме-
рики, а также Австралии, можно сделать вывод о
том, что δ13С сосудистых эпифитов является ин-
формативным показателем, характеризующим
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разнообразие типов фотосинтеза у эпифитов
(Holtum, Winter, 1999; Silvera et al., 2005, 2009,
2010b; Motomura et al., 2008; Kerbauy et al., 2012;
Crayn et al., 2015), доступность воды в пологе леса
(Zotz, Ziegler, 1997; Drennan, Nobel, 2000; Zotz,
Hietz, 2001) и структуру эпифитного сообщества
(Zotz, Ziegler, 1997; Barthlott et al., 2001; Kerbauy
et al., 2012; Silvera, Lasso, 2016). Однако в других
регионах детали распределения значений δ13С
могут быть отличными ввиду различного таксо-
номического состава эпифитных сообществ.
Остается неисcледованным обнаруженный нами
эффект высоких значений δ13С у затененных эпи-
фитных орхидных (растущих в самом нижнем
ярусе на высоте человеческого роста), который не
может быть объяснен влиянием микогетеротро-
фии (Eskov et al., 2020). Этот феномен нарушает
устоявшиеся воззрения на градиентное распреде-
ление САМ вдоль высоты полога леса, при кото-
ром САМ-эпифиты в нижней части стволов
должны отсутствовать (Zotz, Ziegler, 1997; Silvera,
Lasso, 2016). Требует дальнейшего исследования
описанный эффект отсутствия привычных значе-
ний δ13С при совокупности других признаков,
указывающих на САМ (Silvera et al., 2005). И на-
конец, интригует описанное наличие разных ти-
пов фотосинтеза в разных вегетативных органах
эпифитов (Rodrigues et al., 2013). Остается также

неясным, как именно увеличение СО2 вследствие
антропогенных выбросов влияет на эпифиты с
САМ и С3 (Raveh et al., 1995; Li et al., 2002; Mon-
teiro et al., 2009; Zotz et al., 2010). Эти факты требуют
более пристального изучения, так как эпифиты
тропических регионов Азии недостаточно полно
представлены в современных исследованиях и
могут изменить существующие воззрения на роль
САМ у сосудистых эпифитов.
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Рис. 2. Гистограмма, иллюстрирующая бимодальное распределение значений δ13С сосудистых эпифитов (n = 1974),
собранных на основе литературных данных. Гауссовы кривые 1 и 2 с максимумами m1 = –28.7‰ и m2 = –15.4‰ от-
ражают двухкомпонентную статистическую модель, полученную с помощью анализа смешанной модели (mixture
model analysis).
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Приложение А
Таблица 1. Список сосудистых эпифитов с САМ-фотосинтезом. Семейства выделены жирным шрифтом, рода
подчеркнуты. Рядом с семействами указано число эпифитных родов с подтвержденным САМ из общего числа
эпифитных родов. Указанные характеристики листьев растений (для безлистных видов – других фотоситезиру-
ющих органов): δ13С – изотопная подпись углерода (для видов, представленных в нескольких исследованиях,
изотопная подпись взята из последней по дате работы), DH+ – отмеченное наличие суточного изменения тит-
рируемой кислотности

Таксон δ13С, ‰ DH+ Источник

Pteridaceae 1/13
Pyrrosia Mirb.

P. adnascens (Sw.) Ching –25.7 + Kluge et al., 1989
P. confluens (R.Br.) Ching –19.2 + Winter et al., 1983
P. longifolia (Burm.f.) Morton –14.0 + Winter et al., 1983; Kluge et al., 1989
P. piloselloides (L.) M.G.Price –16.4 + Kluge et al., 1989

Apocynaceae 2/15
Dischidia R.Br.

D. imbricata Steud. –15.6 Earnshaw et al., 1987
D. major (Vahl) Merr. –16.0 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. nummularia R.Br. –17.6 Winter et al., 1983
D. ovata Benth. –14.8 Winter et al., 1983

Hoya R.Br.

H. anulata Schltr. –13.3 Holtum et al., 2016

H. australis R.Br. ex J.Traill –18.4 Winter et al., 1983

H. macgillivrayi F.M.Bailey –18.2 Holtum et al., 2016

H. verticillata (Vahl) G.Don –13.2 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016

Bromeliaceae 8/34

Aechmea Ruiz & Pav.

A. angustifolia Poepp. & Endl. –16.0 Wester et al., 2011

A. bromeliifolia (Rudge) Baker –15.5 Oliveira et al., 2021

A. haltonii H.Luther –12.8 Crayn et al., 2004

A. pubescens Baker –15.2 Zotz, Ziegler, 1997; Wester et al., 2011

A. setigera Mart. ex Schult. –15.0 Zotz, Ziegler, 1997

A. tillandsioides (Mart.) Baker –17.2 Zotz, Ziegler, 1997

Araeococcus Brongn.
A. pectinatus L.B.Sm. –18.6 Crayn et al., 2004

Billbergia Thunb.
B. porteana Brong. ex Beer –14.5 Oliveira et al., 2021

Edmundoa Leme

E. perplexa (L.B.Sm.) Leme –19.4 Crayn et al., 2004
Guzmania Ruiz & Pav.

G. monostachia (L.) Rusby ex Mez –28.8 + Guralnick et al., 1986;
Zotz, Ziegler, 1997;
Crayn et al., 2004; Wester et al., 2011

Lymania R.Read

L. alvimii (L.B.Sm. & Read) Read –17.3 Crayn et al., 2004
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Neoregelia L.B.Sm.

N. pineliana (Lem.) L.B.Sm. –16.6 Crayn et al., 2004

Tillandsia L.
T. bulbosa Hook. –15.0 Zotz, Ziegler, 1997;

Wester et al., 2011
T. elongata H.B.K. –15.8 Zotz, Ziegler, 1997
T. espinosae L.B.Sm. –15.2 Crayn et al., 2004
T. fasciculata Sw. –14.2 Zotz, Ziegler, 1997
T. festucoides Brongn. ex Mez –14.4 Wester et al., 2011
T. pruinosa Sw. –17.4 Wester et al., 2011
T. subulifera Mez –14.6 Zotz, Ziegler, 1997
T. tenuifolia L. –16.1 Oliveira et al., 2021

Cactaceae* 13/13
Epiphyllum Haw.

E. phyllanthus (L.) Haw. –16.7 Zotz, Ziegler, 1997; Wester et al., 2011
Rhipsalis Gaertn.

R. cassytha Gaertn., Fruct. & Sem
R. baccifera (J.S.Muell.) Stearn

–15.1
–18.6

Zotz, Ziegler, 1997
Wester et al., 2011

Selenicereus Britton & Rose
S. monacanthus (Lem.) D.R.Hunt –11.6 Winter, Smith, 1996

Clusiaceae 1/2
Clusia L.

C. rosea Jacq. –17.9 Benzing, 1990
C. flava Jacq. –16.6 Holtum et al., 2004
C. uvitana Pittier –18.6 Holtum et al., 2004

Gesneriaceae 1/31
Codonanthopsis Mansf.

C. crassifolia (H.Focke) Chautems & Mat.Perret –24.6 + Guralnick et al., 1986;
Winter, Smith, 1996

Orchidaceae 67/559
Acianthera Scheidw.

A. adeodata P.Ortíz, O.Pérez & E.Parra –14.6 Torres-Morales et al., 2020
A. agathophylla (Rchb.f.) Pridgeon & 
M.W.Chase

–17.2 Torres-Morales et al., 2020

A. boliviana (Rchb.f.) Pridgeon & M.W.Chase –14.6 Torres-Morales et al., 2020
A. casapensis (Lindl.) Pridgeon & M.W.Chase –18.1 Torres-Morales et al., 2020
A. ellipsophylla (L.O.Williams) Pridgeon & 
M.W.Chase

–19.0 Wester et al., 2011

A. miqueliana (H.Focke) Pridgeon & 
M.W.Chase

–16.1 Torres-Morales et al., 2020

A. sicaria (Lindl.) Pridgeon & M.W.Chase –27.9 Torres-Morales et al., 2020
Anathallis Barb.Rodr.

A. barbulata (Lindl.) Pridgeon & M.W.Chase –21.0 + Silvera et al., 2005
Aspasia Lindl.

Таксон δ13С, ‰ DH+ Источник

Таблица 1. Продолжение
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A. epidendroides Lindl. –27.9 + Silvera et al., 2005
Brassavola R.Br.

B. acaulis Lindl. & Paxton –15.1 + Silvera et al., 2005

B. nodosa (L.) Lindl. –13.9 + Zotz, Ziegler, 1997;
Silvera et al., 2005;
Torres-Morales et al., 2020

Brassia R.Br.
B. arcuigera Rchb.f. –30.5 + Silvera et al., 2005;

Torres-Morales et al., 2020
B. caudata (L.) Lindl. –27.0 + Silvera et al., 2005
B. gireoudiana Rchb.f. & Warsz. –21.3 + Silvera et al., 2005

Bryobium Lindl.
B.irukandjianum (St.Cloud) M.A.Clem. & 
D.L.Jones

–19.8 Winter et al., 1983

Bulbophyllum Thouars
B. baileyi F.Muell. –16.8 Winter et al., 1983
B. bowkettiae F.M. Bailey –17.0 Winter et al., 1983
B. gadgarrense Rupp –15.7 Holtum et al., 2016
B. globuliforme Nicholls –11.1 Holtum et al., 2016
B. gracillimum (Rolfe) Rolfe –12.6 Holtum et al., 2016
B. longiflorum Thouars –12.7 Holtum et al., 2016
B. macphersonii Rupp –15.2 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
B. macranthum Lindl. –15.1 + Silvera et al., 2005
B. minutissimum F.Muell. –12.3 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
B. schillerianum Rchb.f. –12.4 Winter et al., 1983
B. setigerum Lindl. –17.9 Torres-Morales et al., 2020
B. shepherdii (F.Muell.) Rchb.f. –13.0 + Winter et al., 1983
B. sladeanum A.D.Hawkes –15.2 Holtum et al., 2016
B. wadsworthii Dockrill –18.6 Holtum et al., 2016
B. windsorense B.Gray & D.L. Jones –18.2 Holtum et al., 2016

Campylocentrum Benth.
C. brenesii Schltr. –15.2 Torres-Morales et al., 2020
C. micranthum (Lindl.) Maury –14.1 Zotz, Ziegler, 1997;

Torres-Morales et al., 2020
C. neglectum (Rchb.f. & Warm.) Cogn. –16.9 Oliveira et al., 2021
C. pachyrrhizum (Reichb.f.) Rolfe –14.0 Zotz, Ziegler, 1997
C. panamense Ames –14.9 Torres-Morales et al., 2020

Cattleya Lindl.
C. dowiana Bateman & Rchb.f. –12.9 + Silvera et al., 2005;

Torres-Morales et al., 2020
C. mendelii Dombrain –12.8 Torres-Morales et al., 2020
C. patinii Cogn. –15.4 Zotz, Ziegler, 1997
C. quadricolor Lindl. –14.6 Torres-Morales et al., 2020
C. trianae Linden & Rchb.f –13.6 Torres-Morales et al., 2020
C. violacea (Kunth) Rolf –16.0 Torres-Morales et al., 2020

Таксон δ13С, ‰ DH+ Источник

Таблица 1. Продолжение
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C. warscewiczii Rchb.f. –12.8 Torres-Morales et al., 2020
Chiloschista Lindl.

C. phyllorhiza (F.Muell.) Schltr. –16.0 + Winter et al., 1983; Benzing, 1990;
Winter, Smith, 1996; Holtum et al., 2016

Cischweinfia Dressler & N.H.Williams
C. pusilla (C.Schweinf.) Dressler &
N.H.Williams

–27.3 + Silvera et al., 2005

Coelogyne Lindl.
C. ovalis Lindl. –25.8 + Silvera et al., 2005

Comparettia Poepp. & Endl.
C. falcata Poepp. & Endl. –15.0 Torres-Morales et al., 2020
C. macroplectron Rchb.f. & Triana –11.9 Torres-Morales et al., 2020
C. ottonis (Klotzsch) M.W.Chase & N.H.Wil-
liams

–15.5 Torres-Morales et al., 2020

Coryanthes Hook.
C. hunteriana Schltr. –26.3 + Silvera et al., 2005

Cymbidium Sw.
C. canaliculatum R.Br. –17.4 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016

Dendrobium Sw.
D. aemulum R.Br. –13.4 Holtum et al., 2016
D. antennatum Lindl. –13.5 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. aphyllum (Roxb.) C.E.C. Fisch. –13.9 Holtum et al., 2016
D. bifalce Lindl. –18.1 Winter et al., 1983
D. bigibbum Lindl. –14.3 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. bowmanii Benth. –13.5 Holtum et al., 2016
D. brevicaudum D.L.Jones & M.A.Clem. –10.9 Holtum et al., 2016
D. cacatua M.A.Clem. & D.L.Jones –16.6 Holtum et al., 2016
D. callitrophilum B.Gray & D.L. Jones –11.5 Holtum et al., 2016
D. canaliculatum R.Br. –12.0 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. comptonii Rendle –19.5 Holtum et al., 2016
D. convexum (Blume) Lindl. –13.0 Winter et al., 1983
D. cucumerinum MacLeay ex Lindl. –12.9 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. x delicatum (F.M.Bailey) F.M. Bailey –16.7 Holtum et al., 2016
D. dicuphum F.Muell. –14.1 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. discolor Lindl. –15.4 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. funiforme Blume –14.9 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. gracilicaule F.Muell. –25.2 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. x gracillimum (Rupp) Leaney –17.8 Holtum et al., 2016
D. johannis Rchb.f. –13.8 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. lichenastrum (F.Muell.) Kraenzl. –17.3 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. linguiforme Sw. –11.9 + Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. litorale Schltr. –12.5 Holtum et al., 2016
D. luteocilium Rupp –18.7 Winter et al., 1983
D. maidenianum Schltr. –14.3 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. mortii F.Muell. –16.6 Holtum et al., 2016

Таксон δ13С, ‰ DH+ Источник

Таблица 1. Продолжение
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D. nindii W.Hill –13.5 Winter et al., 1983
D. prenticei (F.Muell.) Nicholls –15.6 Holtum et al., 2016
D. pugioniforme A.Cunn. ex Lindl. –13.9 + Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. racemosum (Nicholls) Clemesha & Dockrill –14.5 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. rigidum R.Br. –15.0 Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. schoeninum Lindl. –14.7 + Winter et al., 1983
D. speciosum Sm. –14.5 Winter, Smith, 1996
D. x superbiens Rchb.f. –13.8 Holtum et al., 2016
D. teretifolium R.Br. –15.9 + Winter et al., 1983; Holtum et al., 2016
D. tetragonum A.Cunn. –18.2 Winter et al., 1983;

Holtum et al., 2016
D. toressae (F.M. Bailey) Dockrill –16.6 Winter et al., 1983;

Holtum et al., 2016
D. wassellii S.T.Blake –13.1 Winter et al., 1983

Didymoplexis Griff.
D. pallens Griff. –17.2 Holtum et al., 2016

Dimerandra Schltr.
D. emarginata (G.Mey.) Hoehne –27.7 + Winter, Smith, 1996;

Torres-Morales et al., 2020
Elleanthus C.Presl

E. capitatus (Poepp. & Endl.) Rchb.f. –27.3 Torres-Morales et al., 2020
E. jimenezii (Schltr.) C.Schweinf. –18.0 Torres-Morales et al., 2020

Encyclia Hook.
E. aspera Schltr. –13.4 Torres-Morales et al., 2020
E. betancourtiana Carnevali & I.Ramírez –16.2 Torres-Morales et al., 2020
E. ceratistes Schltr. –15.2 + Silvera et al., 2005;

Torres-Morales et al., 2020
E. chloroleuca (Hook.) Neumann –14.5 + Silvera et al., 2005
E. cordigera (Kunth) Dressler –16.7 + Silvera et al., 2005
E. leucantha Schltr. –14.8 Torres-Morales et al., 2020
E. mooreana (Rolfe) Schltr. –16.2 + Silvera et al., 2005
E. profusa (Rolfe) Dressler & G.E.Pollard –15.7 Torres-Morales et al., 2020
E. stellata (Lindl.) Schltr. –18.0 + Silvera et al., 2005

Epidendrum L.
E. anceps Jacq. –18.3 Zotz, Ziegler, 1997;

Torres-Morales et al., 2020
E. barbeyanum Kraenzl. –20.9 Torres-Morales et al., 2020
E. bispathulatum Hágsater,
O.Pérez & E.Santiago

–13.7 Torres-Morales et al., 2020

E. bracteolatum C.Presl –17.0 Torres-Morales et al., 2020
E. calanthum Rchb.f. & Warsz. –16.5 Torres-Morales et al., 2020
E. campaccii Hágsater & L.Sánchez –18.8 Oliveira et al., 2021
E. ciliare L. –18.9 + Silvera et al., 2005
E. coronatum Ruiz & Pav. –19.2 + Silvera et al., 2005;

Torres-Morales et al., 2020

Таксон δ13С, ‰ DH+ Источник

Таблица 1. Продолжение
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E. cristatum Ruiz & Pav. –18.2 Torres-Morales et al., 2020
E. difforme Jacq. –14.4 + Zotz, Ziegler, 1997;

Zotz, 2004; Silvera et al., 2005
E. flexuosum G.Mey –14.6 Torres-Morales et al., 2020
E. igneum Hágsater –19.4 Torres-Morales et al., 2020

E. imatophyllum Lindl. –14.6 Torres-Morales et al., 2020
E. jamiesonis Rchb.f. –13.8 Torres-Morales et al., 2020
E. littorale Hágsater & Dodson –19.8 Torres-Morales et al., 2020
E. lockhartioides Schltr. –15.7 + Silvera et al., 2005
E. luckei I.Bock –17.8 Torres-Morales et al., 2020
E. macroclinium Hágsater –20.4 Wester et al., 2011
E. mutisii Hágsater –19.5 Torres-Morales et al., 2020
E. nocturnum Jacq. –27.8 + Zotz, Ziegler, 1997;

Torres-Morales et al., 2020;
Holthum, Winter, 1999

E. oerstedii Rchb.f. –18.1 + Silvera et al., 2005
E. peperomia Rchb.f. –15.6 Torres-Morales et al., 2020
E. prostratum (Lindl.) Cogn –18.7 Torres-Morales et al., 2020
E. ptochicum Hágsater –13.0 Torres-Morales et al., 2020
E. rigidum Jacq. –18.6 Zotz, Ziegler, 1997
E. ruizianum Steud. –15.5 Torres-Morales et al., 2020
E. schistochilum Schltr. –16.7 Torres-Morales et al., 2020
E. schlechterianum Ames –15.0 + Zotz, Ziegler, 1997;

Zotz, 2004; Silvera et al., 2005;
E. sculptum Reichb.f. –18.7 Zotz, Ziegler, 1997
E. stamfordianum Bateman –17.4 + Silvera et al., 2005
E. strobiliferum Rchb.f. –17.3 Torres-Morales et al., 2020

Eriopsis Lindl.
E. rutidobulbon Hook. –24.8 + Silvera et al., 2005

Erycina Lindl.
E. pusilla (L.) N.H.Williams & M.W.Chase –13.8 + Silvera et al., 2005

Guarianthe Dressler & W.E.Higgins
G. hennisiana (Rolfe) Van den Berg –16.1 + Silvera et al., 2005

Ionopsis Kunth
I. satyrioides (Sw.) Rchb.f. –30.3 + Silvera et al., 2005;

Torres-Morales et al., 2020
I. utricularioides (Sw.) Lindl. –15.8 + Silvera et al., 2005;

Torres-Morales et al., 2020
Jacquiniella Schltr.

J. pedunculata Dressler –14.9 Zotz, 2004
J. teretifolia (Sw.) Britton –17.9 Torres-Morales et al., 2020

Laelia Lindl.
L. lueddemanii (Prill.) (Prill.) L.O.Williams –13.9 Torres-Morales et al., 2020
L. marginata (Lindl.) L.O.Williams –17.2 Torres-Morales et al., 2020

Таксон δ13С, ‰ DH+ Источник

Таблица 1. Продолжение
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L. undulata (Lindl.) L.O.Williams –15.4 + Silvera et al., 2005; 
Torres-Morales et al., 2020

Lockhartia Hook.
L. acuta (Lindl.) Reichb.f. –20.3 + Zotz, Ziegler, 1997;

Silvera et al., 2005
L. parthenoglossa Rchb.f. –28.3 + Zotz, 2004; Silvera et al., 2005

Luisia Gaudich.

L. teretifolia Gaudich. –15.2 Winter et al., 1983;
Earnshaw et al., 1987

Maxillaria Ruiz & Pav.
M. crassifolia (Lindl.) Reichb.f. –13.4 Zotz, Ziegler, 1997
M. discolor (Lodd. ex Lindl.) Rchb. –32.3 + Silvera et al., 2005;

Wester et al., 2011
M. endresii Rchb.f. –23.5 + Silvera et al., 2005
M. equitans (Schltr.) Garay –14.9 Torres-Morales et al., 2020
M. fulgens (Rchb.f.) L.O.Williams –28.4 + Silvera et al., 2005;

Wester et al., 2011
M. ringens Rchb.f. –35.7 + Silvera et al., 2005;

Torres-Morales et al., 2020
M. valenzuelana (A.Rich.) Nash –14.7 Wester et al., 2011

Meiracyllium Rchb.f.
M. trinasutum Rchb.f. –13.1 Torres-Morales et al., 2020

Micropera Lindl.
M. fasciculata (Lindl.) Garay –12.7 Winter et al., 1983

Mobilabium Rupp
M. hamatum Rupp –16.1 Winter et al., 1983;

Earnshaw et al., 1987
Mormodes Lindl.

M. fractiflexa Rchb.f. –22.2 + Silvera et al., 2005
M. lancilabris Pabst –24.2 + Silvera et al., 2005

Notylia Lindl.
N. albida Klotzsch –11.2 + Zotz, 2004;

Silvera et al., 2005;
Torres-Morales et al., 2020

N. barkeri Lindl. –11.8 + Silvera et al., 2005
N. incurva Lindl. –12.8 Torres-Morales et al., 2020
N. pentachne Reichb.f. –14.1 + Zotz, Ziegler, 1997;

Silvera et al., 2005
Oberonia Lindl.

O. complanata (A.Cunn.) M.A.Clem. & 
D.L.Jones

–18.2 Winter et al., 1983

Oncidium Sw.
O. ampliatum Lindl. –15.3 Zotz, Ziegler, 1997
O. bracteatum Warsz. & Rchb.f. –24.0 + Silvera et al., 2005
O. fuscatum Rchb.f. –24.6 + Silvera et al., 2005
O. isthmi Schltr. –26.9 + Silvera et al., 2005

Таксон δ13С, ‰ DH+ Источник

Таблица 1. Продолжение
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O. panamense Schltr. –26.2 + Silvera et al., 2005
O. stipitatum Lindl. in Benth. –14.5 Zotz, Ziegler, 1997

Ornithocephalus Hook.
O. bicornis Lindl. in Benth. –13.2 + Zotz, Ziegler, 1997;

Silvera et al., 2005;
Torres-Morales et al., 2020

O. cochleariformis C.Schweinf. –14.9 + Silvera et al., 2005

O. escobarianus (Garay) Toscano & Dressler –13.4 Torres-Morales et al., 2020
O. poweliii Schlechter –13.9 Zotz, Ziegler, 1997; Zotz, 2004
O. urceilabris (P.Ortiz & R.Escobar) Toscano 
& Dressler

–16.4 Torres-Morales et al., 2020

Pabstiella Brieger & Senghas
P. aryter (Luer) F.Barros –14.7 Torres-Morales et al., 2020

Phalaenopsis Blume
P. amabilis (L.) Blume –14.1 Winter et al., 1983;

Earnshaw et al., 1987;
Rut et al., 2008

Pholidota Lindl.
P. imbricata Hook. –11.8 Winter et al., 1983;

Rut et al., 2008
Plectorrhiza Dockrill

P. tridentata (Lindl.) Dockrill –15.3 Winter et al., 1983
Plectrophora H.Focke

P. alata (Rolfe) Garay –13.4 Torres-Morales et al., 2020
Pleurothallis R.Br.

P. leucantha Schltr. –16.1 + Silvera et al., 2005
P. verecunda Schlechter –14.0 Zotz, Ziegler, 1997

Pomatocalpa Breda
P. macphersonii (F.Muell.) T.E.Hunt –16.3 Winter et al., 1983

Prosthechea Knowles & Westc.
P. aemula (Lindl.) W.E.Higgins –28.4 + Silvera et al., 2005
P. chacaoensis (Rchb.f.) W.E.Higgins –30.9 + Silvera et al., 2005;

Torres-Morales et al., 2020
P. chimborazoensis (Schltr.) W.E.Higgins –30.4 + Silvera et al., 2005

Psychopsis Raf.
P. papilio (Lindl.) H.G.Jones –14.9 Torres-Morales et al., 2020

Pterostemma Kraenzl.
P. antioquiense F.Lehm. & Kraenzl. –16.9 Torres-Morales et al., 2020

Rhinerrhiza Rupp
R. divitiflora (F.Muell. ex Benth.) Rupp –14.2 Winter et al., 1983

Robiquetia Gaudich.
R. gracilistipes (Schltr.) J.J.Sm. –11.7 Winter et al., 1983;

Earnshaw et al., 1987
R. wassellii Dockrill –13.9 Winter et al., 1983

Rodriguezia Ruiz & Pav.

Таксон δ13С, ‰ DH+ Источник

Таблица 1. Продолжение
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R. compacta Schltr. –13.2 + Silvera et al., 2005
R. granadensis Rchb.f. –12.7 Torres-Morales et al., 2020
R. lanceolata R. & P. –13.2 + Zotz, Ziegler, 1997;

Silvera et al., 2005;
Torres-Morales et al., 2020

R. venusta Rchb.f –13.8 Torres-Morales et al., 2020
Rossioglossum (Schltr.) Garay & G.C.Kenn.

R. ampliatum (Lindl.) M.W.Chase
& N.H.Williams

–28.4 + Silvera et al., 2005;
Torres-Morales et al., 2020

Saccolabiopsis J.J.Sm.
S. armitii (F.Muell.) Dockrill –15.2 Winter et al., 1983

Sarcochilus R.Br.
S. falcatus R.Br. –14.9 Winter et al., 1983
S. hillii (F.Muell.) F. Muell. –13.8 Winter et al., 1983
S. moorei (Rchb.f.) Schltr. –15.3 Winter et al., 1983

Scaphyglottis Poepp. & Endl.
S. imbricata (Lindl.) Dressler –27.0 + Silvera et al., 2005

Schoenorchis Reinw. ex Blume
S. micrantha Reinw. ex Blume –14.6 Winter et al., 1983

Solenidium Lindl.
S. racemosum Lindl. –17.9 Torres-Morales et al., 2020

Taeniophyllum Blume
T. malianum Schltr. –15.8 Winter et al., 1983

Thrixspermum Lour.
T. congestum (F.M.Bailey) Dockrill –14.9 Winter et al., 1983

Trachoma Garay
T. papuanum (Schltr.) M.A.Clem.,
J.J.Wood & D.L.Jones

–15.2 Winter et al., 1983

T. rhopalorrachis (Rchb. f.) Garay –13.3 Winter et al., 1983
Trichocentrum Poepp. & Endl.

T. capistratum Linden & Rchb.f. –13.4 + Zotz, 2004; Silvera et al., 2005
T. carthagenense (Jacq.) M.W.Chase & 
N.H.Williams

–15.0 + Silvera et al., 2005;
Torres-Morales et al., 2020

T. cebolleta (Jacq.) M.W.Chase
& N.H.Williams

–13.8 Torres-Morales et al., 2020

T. helicanthum (Kraenzl.) J.M.H.Shaw –13.3 + Silvera et al., 2005
T. nudum (Bateman ex Lindl.)
M.W.Chase & N.H.Williams

–14.5 + Silvera et al., 2005

T. pulchrum Poepp. & Endl. –13.6 Torres-Morales et al., 2020
Trichoglottis Blume

T. australiensis Dockrill –14.1 Holtum et al., 2016
Trichopilia Lindl.

T. maculata Rchb.f. –25.5 + Silvera et al., 2005
Trizeuxis Lindl.

Таксон δ13С, ‰ DH+ Источник

Таблица 1. Продолжение
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Настоящая статья не содержит результатов каких-
либо исследований с использованием животных в ка-
честве объектов.
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The review summarizes and systematizes the results of existing experimental studies of the presence of СAM
(Crassulacean Acid Metabolism) in vascular epiphytes in South and Central America, Southeast Asia, and
Australia. This group of plants, despite its diverse taxonomic composition, exhibits common features in the
distribution of carbon isotope signature values (δ13С), which is associated with the wide distribution of СAM
variants among its representatives. Based on the analysis of literature data, we collected about 2000 δ13С val-
ues of vascular epiphytes. Based on the rich experience of studying individual f loras and taxa of epiphytes, we
are trying to give a currently available global picture of the distribution of СAM among epiphytes.
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