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И ДРУГИХ ПАПОРОТНИКОВИДНЫХ
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Изучены строение апикальной меристемы побега, ультраструктура ее клеток и заложение в ней за-
чатков органов у хвощовых Equisetum sylvaticum и E. fluviatile. Выявлены относительно невысокая
степень вакуолизации и структурная однородность клеток зоны поверхностных инициалей, нали-
чие в их пластидах единичных крахмальных зерен и единичных липидных капель в цитоплазме. Эти
черты более сходны с таковыми в моноплексной апикальной меристеме плауновидных, чем папо-
ротниковидных. Инициация листьев E. sylvaticum и E. fluviatile сходна с таковой у других растений с
моноплексной апикальной меристемой, а основная особенность органогенеза хвощовых – заложе-
ние мутовки листьев как единой структуры. Прекращение функционирования апикальной мери-
стемы листа, обусловленное вакуолизацией его апикальной инициали, приводит к отсутствию в ли-
стовой пластинке маргинальной меристемы и проводящих тканей. Осуществлен поиск гомологов
генов, кодирующих известные для цветковых регуляторы развития адаксиального и абаксиального
доменов листа в транскриптомах хвощовых и сравнение их с таковыми в геномах моховидных, па-
поротниковидных и голосеменных. У хвощовых выявлено по одному регулятору адаксиального
(C3HDZ) и абаксиального (KANADI) доменов, как у других папоротниковидных. Это подтверждает
вероятную утерю регуляторов адаксиального (ARP) и абаксиального (YABBY) доменов у общего
предка Polypodiophyta. Филогенетический анализ белков WOX позволил предположить, что T3 кла-
да, включающая регуляторы маргинальной (WOX3) и пластинчатой (WOX1) меристем листа воз-
никла у общего предка Polypodiophyta, также указывая на сходство в молекулярно-генетической ре-
гуляции листьев всех папоротниковидных.

Ключевые слова: апикальные инициали, апикальная, пластинчатая, маргинальная меристемы, тран-
скрипционные факторы, ARP, C3HDZ, YABBY, KANADI, WOX
DOI: 10.31857/S0006813623090065, EDN: RBKVVF

Полагают, что растения смогли освоить но-
вую, наземно-воздушную, среду обитания около
470 млн лет назад благодаря симбиозу с грибами
из подотделов Glomeromycotina или Mucoromy-
cotina (Wang et al., 2010; Morris et al., 2018). Однако
фотосинтетическая поверхность первых назем-
ных растений, риниевых (Rhyniophyta s.l.), пред-
ставленная хлоренхимой их безлистных ветвя-
щихся осей – теломов, была недостаточна для вы-
живания на суше, и в результате около 360 млн
лет назад риниевые вымерли. Вместе с тем около
400 млн лет назад на суше появились растения с
олиственными побегами, на осевой части кото-
рых имелись специализиованные для фотосинте-

за уплощенные боковые органы – листья (Harri-
son, Morris, 2018). Именно олиственные растения
изменили атмосферу Земли и подготовили сушу
для колонизации позвоночными животными
(Donoghue et al., 2021). Однако вопрос о том, как
у растений возникли листья, не решен до сих пор
(Tomescu, 2009; Vasco, Ambrose, 2020; Spencer
et al., 2021). Многочисленные гипотезы можно
свести к трем основным. В рамках одной из них,
известной как “теломная теория” (Zimmerman,
1952), листья всех высших растений возникли в
результате трех морфогенетических изменений,
называемых элементарными процессами: (1) пе-
ревершинивания (то есть перехода к анизодихо-
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подиальному нарастанию), (2) уплощения тех те-
ломов, которые потеряли способность к неогра-
ниченному росту, и (3) “обрастания”
хлоренхимой теломов риниевых. В соответствии
с другой гипотезой перечисленные процессы
привели к возникновению лишь теломных ли-
стьев (Esau, 1969; Kaplan, 2001; Schneider et al.,
2002), тогда как энационные листья, характерные
для плауновидных, появились в результате по-
этапного “выпячивания” фотосинтезирующей
коровой паренхимы безлистных осей (Bower,
1935) или стерилизации некоторых спорангиев
(Kenrick, Crane, 1997). Третья гипотеза гласит, что
листья высших растений возникали многократ-
но, так как согласно современным взглядам на
филогению растений предки плауновидных (Zos-
terophyllоpsida), разных клад папоротниковидных
(Hyenia, Cladoxylon, Rhacophyton) и семенных рас-
тений (Pertica) были безлистными (Tomescu, 2009;
Harrison, Morris, 2018). Поскольку листья пред-
ставителей разных таксонов растений в рамках
последней гипотезы негомологичны, предлагает-
ся вместо терминов энационные и теломные ли-
стья пользоваться словосочетаниями “листья
плаунов”, “листья хвощей”, “листья типичных
папоротников” (Polypodiidae), “листья саговни-
ковых” и т.д. (Tomescu, 2009). Все три гипотезы
актуальны и в настоящее время.

Интеграция анатомических данных о развитии
листьев (Esau, 1969; Steeves, Sussex, 1989) с данны-
ми о молекулярно-генетической регуляции этого
процесса у цветковых растений (Sarojam et al.,
2010; Sarvepalli et al., 2019; Tsukaya, 2021) позволи-
ла прояснить, как в апикальной меристеме ради-
ально-симметричных побегов с неограниченным
ростом возникают органы с дорсовентральной
симметрией и ограниченным ростом. Так, пока-
зано, что смена характерной для побега програм-
мы неограниченного роста на характерную для
листа программу ограниченного роста (“перевер-
шинивание”) происходит в результате прекраще-
ния экспрессии меристемспецифичных генов
KNOX I класса (или С1KNOX) и запуска тран-
скрипции “листовых” генов ARP, HD-Zip III клас-
са (или C3HDZ), YABBY и KANADI в группе клеток
периферической зоны апикальной меристемы
побега (Jackson et al., 1994; Sawa et al., 1999; Byrne
et al., 2000; Emery et al., 2003; Eshed et al., 2004;
Sarvepalli et al., 2019). Предпосылкой к измене-
нию симметрии зачатка листа с радиальной на
дорсовентральную (“уплощения”) является по-
ляризация транскрипции генов, кодирующих ре-
гуляторы развития адаксиального (ARP, C3HDZ)
и абаксиального (YABBY, KANADI) доменов ли-
ста, к соответствующим сторонам листового за-
чатка (Sarojam et al., 2010; Yamaguchi et al., 2012;
Caggiano et al., 2017; Du et al., 2018; Tsukaya, 2021).
Возникновение маргинальной меристемы, в ре-
зультате деления клеток которой начинается раз-

витие дорсовентральной листовой пластинки
(“обрастание”), регулируется транскрипцион-
ным фактором (ТФ) WOX3 – гомологом “органи-
затора” апикальной меристемы побега WUS (Na-
kata et al., 2012). Транскрипция WOX3 приурочена
к границе зон экспрессии регуляторов адаксиаль-
ного и абаксиального доменов листа на краях ли-
стового зачатка. Дальнейший рост листа в медиола-
теральном направлении (в ширину) происходит
преимущественно за счет пластинчатой меристе-
мы, а в проксимодистальном направлении (в дли-
ну) – посредством интеркалярной меристемы
(Esau, 1969; Tsukaya, 2021). Несмотря на разную
роль в развитии листа, эти меристемы описывают
пролиферацию клеток в разных направлениях.
Ключевым регулятором обеих меристем является
еще один гомолог WUS – ТФ WOX1; транскрип-
ция кодирующего его гена WOX1 маркирует гра-
ницу адаксиального и абаксиального доменов по
всей “длине” и “ширине” листовой пластинки
(Nardmann, Werr, 2013; Tsukaya, 2021).

Можно ожидать, что изучение молекулярно-
генетической регуляции развития листьев в эво-
люционном контексте сможет объяснить, как
происходило “перевершинивание”, “уплоще-
ние” и “обрастание” у представителей разных
таксонов растений в рамках решения вопроса о
гомологии их листьев. Однако фрагментарность
существующих данных позволяет интерпретиро-
вать их как аргументы в пользу всех трех гипотез
происхождения листьев (Harrison et al., 2005; Vas-
co et al., 2016; Floyd et al., 2006; Evkaikina et al.,
2017; Romanova et al., 2023). В то же время быстрое
пополнение баз геномов и транскриптомов расте-
ний дает возможность оценить наличие или отсут-
ствие гомологов регуляторов развития адаксиаль-
ного и абаксиального доменов листа, а также регу-
ляторов каждой из “листовых” меристем и таким
образом охарактеризовать возможные сходства и
различия в регуляции развития листьев у предста-
вителей разных таксонов.

Хвощовые (Equisetidae, Polypodiophyta; PPG I,
2016) представляют перспективную модельную
группу для изучения развития листьев в эволюци-
онном контексте. Они имеют мелкие листья, не
дифференцированные на палисадный и губчатый
мезофилл (табл. 1), и сходны по этим признакам с
листьями плауновидных, псилотовых (Psilotaceae,
Ophioglossidae; PPG, 2016) и многих хвойных, но
отличаются от таковых у “типичных”, или лепто-
спорангиатных папоротниковидных (Polypodiidae,
PPG I (2016)). Поэтому целью данной работы ста-
ло сочетание сравнительно-анатомического и
биоинформатического подходов для изучения
структурных и регуляторных особенностей раз-
вития листьев хвощовых в рамках разработки во-
проса о способе возникновения и гомологии их
листьев.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектами исследования послужили хвощ
лесной (Equisetum sylvaticum L.) (рис. 1 А–D) и
хвощ речной, или приречный (E. fluviatile L.)

(рис. 1 E–I). Оба вида имеют многолетние под-
земные плагиотропные побеги – корневища, на-
растание которых обеспечивается верхушечной
меристемой (рис. 1 D, H). Эти корневища интен-
сивно ветвятся. Некоторые из образовавшихся

Рис. 1. Морфология объектов исследования. 
Equisetum sylvaticum: А – вегетативный надземный побег; B – генеративный надземный побег; С – узел вегетативного
побега; D – фрагмент подземного побега (корневища) с вегетативными почками. Equisetum fluviatile: E – надземный
побег в начале вегетационного периода; F – надземный побег в конце вегетационного периода со стробилом на вер-
хушке; G – узел надземного побега; H – фрагмент подземного побега (корневища) с вегетативными почками; I – над-
земный побег со стробилами на верхушках боковых ветвей. LB – боковая ветвь, WL – мутовка сросшихся основани-
ями листьев, LBl – чешуевидная листовая пластинка, bd – почка, rh – корневище, sb – стробил, rt – корень.
Fig. 1. Morphology of the species studied. 
Equisetum sylvaticum: А – vegetative aboveground shoot; B – generative aboveground shoot; С – closeup of the node of vegetative
shoot; D – fragment of the underground shoot (rhizome) with vegetative buds. Equisetum fluviatile: E – aboveground shoot in the be-
ginning of the vegetation period; F – aboveground shoot in the beginning of the vegetation period terminating with the strobilus; G –
closeup of the node of the aboveground shoot; H – fragment of the underground shoot (rhizome) with vegetative buds. LB – lateral
branch, WL – whorl of fused bases of leaves, LBl – scale-like leaf blade, bd – bud, rh – rhizome, sb – strobilus, rt – root.
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побегов продолжают расти под землей; другие об-
разуют надземные ортотропные побеги. Оба типа
побегов характеризуются четким метамерным
строением. На корневищах и в основании над-
земных побегов располагаются мутовки корней
(рис. 1 D, H), а на надземных побегах – мутовки
сросшихся основаниями чешуевидных листьев
(рис. 1 C, G). Между основаниями листьев распо-
лагаются ветви, также собранные в мутовки. Бо-
ковые ветви E. fluviatile обычно не ветвятся, а у
E. sylvaticum разветвлены на ветви второго, иногда
третьего порядка. Для E. sylvaticum характерны
два типа надземных побегов: одни имеют на вер-
хушке стробилы (рис. 1 B), а другие их не имеют
(рис. 1 A); эти два типа побегов образуются из ге-
неративных и вегетативных почек соответствен-
но. Все почки, образующие надземные побеги
E. fluviatile, сходны между собой и не имеют за-
чатков спорангиев (рис. 1 Е). Последние образу-
ются на верхушках наземных побегов в конце ве-
гетационного сезона (рис. 1 F); иногда встреча-
ются особи, образующие стробилы также на
верхушках боковых ветвей (рис. 1 I).

Вегетативные почки E. fluviatile и E. sylvaticum
были собраны в Рощинском районе Ленинград-
ской области в конце апреля и в октябре (то есть
перед началом вегетационного сезона и после его
окончания), поскольку в это время в почках уже
сформированы зачатки всех вегетативных орга-
нов надземных побегов. Для световой микроско-
пии фрагменты апексов побегов обоих видов хво-
щей размером 3 × 5 мм в 5-кратной повторности
фиксировали в 70% этаноле, обезвоживали в се-
рии спиртов возрастающей концентрации, смеси
спиртов и органического растворителя Histoclear
(EMS, США) и заключали в парапласт (Sigma-Al-
drich, США). Срезы толщиной 6–10 мкм изготав-
ливали на микротоме Accu-Cut SRM 200 (Sakura,
Япония) и окрашивали гематоксилином Дела-
фильда (Ruzin, 1999). Срезы изучали и фотогра-
фировали с помощью микроскопа Leica DM1000
с цифровой камерой Leica EC3 (Leica, Германия).
Для трансмиссионной электронной микроско-
пии фрагменты апексов такого же размера и в та-
кой же повторности фиксировали в смеси 3%
глутаральдегида (Merck, Германия) и 2% пара-
формальдегида (Ercros, Испания) на 0.1 M фос-
фатном буфере с pH 7.2 (Ruzin, 1999) при +4°C в
течение ночи, потом в 2% растворе тетраоксида
осмия (Merck, Германия) в течение 12 часов при
температуре +4°С, затем обезвоживали в серии
спиртов возрастающей̆ концентрации и ацетоне.
Во время обезвоживания образцы контрастиро-
вали уранилацетатом в растворе 70% этанола в те-
чение 30–60 мин, а затем заключали в смесь эпок-
сидных смол эпона и аралдита (Sigma Aldrich,
США). Ультратонкие срезы делали с помощью
ультрамикротома Ultracut E (Reichart, Германия),
контрастировали в растворах 2% уранилацетата и

цитрата свинца (Ruzin, 1999) и анализировали с
помощью трансмиссионного электронного мик-
роскопа JEM 1400 (Jeol, Япония). Отдельные фо-
тографии объединяли в панорамные снимки с по-
мощью программы Adobe Photoshop. Для сканиру-
ющей электронной микроскопии фрагменты
апексов такого же размера и в такой же повторности
фиксировали в 4% параформальдегиде (Ercros, Ис-
пания) на 0.1 M фосфатном буфере с pH 7.2 (Ruzin,
1999), обезвоживали в серии спиртов возрастаю-
щей концентрации, высушивали до критической
точки, напыляли золотом и анализировали при
помощи сканирующего электронного микроско-
па Tescan MIRA3 (Tescan, Чехия).

В ходе биоинформатического анализа выявля-
ли гомологи генов, кодирующих известные для
цветковых растений ТФ: регуляторы развития
адаксиального (C3HDZ, ARP) и абаксиального
(YABBY, KANADI) доменов листа, маргинальной
(WOX3) и пластинчатой (WOX1) меристем.
Для поиска гомологов использовали следующие
последовательности, депонированные в базе дан-
ных NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/). Arabi-
dopsis thaliana: WOX – CAA09986.1 (WUS),
NP_188428.3 (WOX1), sp|Q9SIB4| (WOX3),
NP_173493.2 (WOX14); YABBY – AT1G08465.1
(YAB2); KANADI: AED92310.1 (KAN1); C3HDZ –
AT5G60690.1 (REV); ARP – O80931.1 (AS1); Hu-
perzia selago: YABBY – ATG86193.1.

Поиск по последовательностям проводили
при помощи алгоритмов tBLASTn и BLASTp в
следующих базах данных геномов: Phytozome 13
(Goodstein et al., 2012) для Ceratopteris richardii
(v2.1), Thuja plicata (v3.1); FernBase (https://fern-
base.org/) для Azolla filiculoides (v1.2), Salvinia cu-
cullata (v1.2), Adiantum capillus-veneris, Alsophila
spinulosa, и Marsilea vestita; PlantGenIE (Sundell et
al., 2015) для Picea abies (v1.0). Для Psilotum nudum,
Equisetum diffusum и Equisetum hyemale поиск про-
водили в базе данных транскриптомов OneKP
(https://onekp.com/). Порог E-value при поиске
последовательностей варьировал от –1 до 1–10.

Отобранные аминокислотные последователь-
ности в fasta-формате выравнивали с помощью
алгоритма множественного выравнивания Clust-
al-o (Clustal Omega) в программе SeaView (Version
5.0.4) (Gouy et al., 2010). Подбор моделей эволю-
ции осуществляли автоматически на сервере
IQTree (http://iqtree.cibiv.univie.ac.at/) со стан-
дартными параметрами (Trifinopoulos et al., 2016).
Для построения филогении белков WOX исполь-
зовали модель JTT+F+I+G4. Далее при помощи
IQTree проводили реконструкцию филогении ис-
следуемых белков методом максимального
правдоподобия (ML) со стандартными пара-
метрами (повысили значение ultrafast bootstrap
до 10 000). Полученные филогенетические дере-
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вья визуализировали в программе TreeGraph2
(Stöver, Müller, 2010).

Для анализа белков R2R3-MYB и рекон-
струкции филогении ТФ WOX были дополни-
тельно использованы выявленные ранее (Ro-
manova et al., 2023) в базах CoGe (Lyons, Free-
ling, 2008), Phytozome 13 и Hornwort genomes
(https://www.hornworts.uzh.ch/en/hornwort-ge-
nomes.html) гомологи генов, кодирующих дан-
ные белки у моховидных Marchantia polymorpha
(v3.1), Physcomitrium patens (v3.3), Anthoceros agrestis
и A. punctatus, и у плауновидных Diphasiastrum
complanatum (v3.1), Selaginella moellendorffii (v1.0) и
Isoetes taiwanensis. Отбор последовательностей для
демонстрации наличия/отсутствия ТФ ARP у
разных таксонов осуществляли, полагаясь на
процент сходства с последовательностью ARP
Arabidopsis thaliana и низкое значение E-value. От-
бор последовательностей осуществляли на осно-
вании литературных данных о структурной органи-
зации консервативных доменов (ARP – Hernandez-
Hernandez et al., 2021, KANADI – Zumajo-Car-
dona et al., 2020 и WOX – Wu et al., 2019) в иден-
тифицированных последовательностях различ-
ных видов. Поиск проводили с использованием
программного пакета HMMER (v3.3.2) и опции
HMMERSCAN (https://www.ebi.ac.uk/Tools/hm-
mer/search/phmmer) по базе данных Pfam, а также
программного пакета InterProScan (онлайн вер-
сии) (Paysan-Lafosse et al., 2022). Для поиска кон-
сервативных мотивов использовали онлайн-вер-
сию инструмента MEME Suite 5.4.1 с опцией
MEME. В соответствии с ранее описанным алго-
ритмом (Hernandez-Hernandez et al., 2021) искали
15 доменов длиной от 10 до 15 аминокислот и ис-
пользованием опции “background: 0-order back-
ground model generated from the supplied sequenc-
es”. При поиске и отборе последовательностей
KANADI, C3HDZ, WOX на основании использо-
ванных данных и алгоритмов были удалены сильно
фрагментированные геномные последовательно-
сти (последовательность удалялась, если примерно
50% аминокислот отсутствовало) и последователь-
ности, отличающиеся только несколькими амино-
кислотами. Фрагментарные последовательности
присутствуют у хвощовых, для которых использова-
лись данные транскриптомов, причины фрагмен-
тарности последовательностей в которых могут
быть разными.

РЕЗУЛЬТАТЫ

РАЗВИТИЕ ЛИСТЬЕВ: 
СТРУКТУРНЫЕ АСПЕКТЫ

Строение апикальной меристемы
Equisetum sylvaticum и E. fluviatile

Апексы побегов E. sylvaticum (рис. 2 А–С) и
E. fluviatile (рис. 2 D–F) имеют конусообразную

форму. Поскольку в центре поверхностного слоя
апекса обоих хвощей имеется клетка в форме пе-
ревернутого тетраэдра, называемая апикальной
инициалью (АИ), их апикальная меристема отно-
сится к моноплексному структурному типу (по
классификации Newman, 1965). АИ делится косо-
антиклинально, образуя клетки призматической
формы, называемые мерофитами (рис. 2 A) (Bier-
horst, 1971; Romanova et al., 2022). Три последова-
тельных мерофита АИ полностью опоясывают
апекс побега; их дальнейшие деления скоордини-
рованы между собой. Каждые три деления АИ
образует новое кольцо мерофитов, которое
“сдвигает” предыдущие к основанию апекса. Та-
ким образом, поверхность апекса сложена из рас-
положенных ярусами поверхностных клеток, об-
разовавшихся в результате скоординированных
антиклинальных делений в пределах “тройки”
мерофитов (рис. 2 D). Поверхностные клетки
имеют призматическую форму и слагают зону по-
верхностных инициалей (рис. 2 B, C, E, F). На
продольном срезе апекса E. sylvaticum с каждой
стороны от апикальной клетки располагается по
три–шесть (рис. 2 B, C), а апекса E. fluviatile – по
двенадцать–шестнадцать поверхностных иници-
алей (рис. 2 E, F), что обусловливает существенно
более выпуклую форму апекса последнего. Пери-
клинальные деления поверхностных инициалей
неравные: наружные производные сохраняют
призматическую форму, а производные клетки
ближе к оси апекса имеют изодиаметрическую
форму. Совокупность внутренних изодиаметри-
ческих клеток образует зону подповерхностных
инициалей. У E. sylvaticum эта зона на продольном
срезе состоит из пяти–восьми клеток (рис. 2 B, C),
а у E. fluviatile – более чем из двадцати клеток
(рис. 2 E, F). Разное число подповерхностных
инициалей определяет различия в объеме апекса
у этих видов, существенно большем у E. fluviatile.
Подповерхностные инициали почти не делятся:
они увеличиваются в объеме, и между ними появ-
ляются межклетники (рис. 2 B, C, E, F).

Ультраструктура клеток
апикальной меристемы Equisetum fluviatile

На примере E. fluviatile было установлено, что
по ультраструктуре, степени вакуолизации, мор-
фологии вакуолей и характеру включений АИ
сходна с остальными поверхностными инициаля-
ми, входящими в состав разных мерофитов
(рис. 2 G). Все эти клетки имеют крупные, вытя-
нутые в антиклинальном направлении и смещен-
ные в нижнюю часть клеток ядра с двумя–че-
тырьмя ядрышками. Многочисленные мелкие
вакуоли расположены преимущественно в апи-
кальной части клеток, в меньшем количестве – в
пристенной цитоплазме вдоль антиклинальных
стенок и в базальной части клеток (рис. 2 G). По-



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 9  2023

СТРУКТУРНЫЕ И РЕГУЛЯТОРНЫЕ АСПЕКТЫ МОРФОГЕНЕЗА 793

Рис. 2. Строение апикальной меристемы побега и ультраструктура ее клеток.
Апекс побега Equisetum sylvaticum: фронтальный вид (А), продольный срез (В) и его схема (С). Апекс побега Equisetum
fluviatile: фронтальный вид (D), продольный срез (E) и его схема (F). Ультраструктура клеток апикальной меристемы
побега E. fluviatile: G – фрагмент продольного среза, обозначенный рамкой на (Е); Н – фрагмент наружной части апи-
кальной инициали; I, J – фрагменты пристенной цитоплазмы вдоль антиклинальной стенки одной из поверхностных
инициалей; К – фрагмент периклинальной стенки одной из поверхностных инициалей; L – фрагмент антиклиналь-
ной стенки апикальной инициали. AI – апикальная инициаль, SI – поверхностные инициали, SSI – подповерхност-
ные инициали, LAI – апикальная инициаль листа, LAMC – материнская клетка апикальной инициали листа, LP –
зачаток листа, WP – зачаток мутовки, М1–М3 – последовательные мерофиты (производные) апикальной инициали,
IM – интеркалярная меристема, L – липидные капли, n – ядро, nl – ядрышко, v – вакуоль, s – крахмальное зерно, ppl –
пропластида, pl – пластида, pg – пластоглобула, треугольники указывают на ветвящиеся плазмодесмы, стрелки – на невет-
вящиеся плазмодесмы; на (D) разным цветом окрашены последовательные “тройки” мерофитов; рамкой на (Е) обо-
значен фрагмент апикальной меристемы ультраструктура клеток которого проиллюстрирована на (G). Остальные
обозначения как на рис. 1. Масштабные линейки, мкм: А, G – 25; B–F – 50; H, I – 5; J–L – 1.
Fig. 2. Structure of the shoot apical meristem and the ultrastructure of its cells.
Apex of Equisetum sylvaticum shoot: surface view (A), longitudinal section (B) and its schematic (C). Apex of Equisetum fluviatile
shoot: surface view (В), longitudinal section (Е) and its schematic (F). Ultrastructure of the cells of the shoot apical meristem of
E. fluviatile: G – fragment of the longitudinal section marked by rectangle in (E); H – fragment of the outer part of the apical
initial; I, J – fragments of cortical cytoplasm along the anticlinal wall of one of the surface initials; K – fragment of the periclinal cell
wall of one of the surface initials; L – fragment of the anticlinal wall of the apical initial. AI – apical initial, SI – surface initials, SSI –
subsurface initials, LAI – leaf apical initial, LAMC – leaf apical “mother” cell, LP – leaf primordium, WP – whorl primordium,
М1–М3 – successive merophytes (segments) of the apical initial, IM – intercalaty meristem, L – lipid droplets, n – nucleus, nl –
nucleolus, v – vacuole, s – starch grain, ppl – proplastid, pl – plastid, pg – plastoglobule, triangles point to branched plasmodes-
mata, arrows – to unbranched plasmodesmata; in (D) successive “triplets” of merophytes are depicted by different colours; frame
in (Е) outlines the fragment of the shoot apical meristem cells which ultrastructure is shown in (G). Other symbols as in Fig. 1.
Scale bars, μm: А, G – 25; B–F – 50; H, I – 5; J–L – 1.
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верхностные инициали, находящиеся на разном
удалении от апикальной инициали, сходны меж-
ду собой по ультраструктуре (рис. 2 G). Клетки под-
поверхностного слоя отличаются от поверхностных
изодиаметрической формой, центральным поло-
жением ядра и равномерным распределением ваку-
олей (рис. 2 G). В клетках поверхностного и подпо-
верхностного слоев хорошо развит гранулярный
эндоплазматический ретикулум с относительно не-
большим числом рибосом, а также присутствует
множество свободных рибосом (рис. 2 H–J); в пла-
стидах имеются одиночные крахмальные зерна и
пластоглобулы (рис. 2 I); вдоль клеточных стенок
располагаются немногочисленные липидные
капли (рис. 2 I, J).

В стенках АИ E. fluviatile и ее ближайших по-
верхностных и подповерхностных производных
присутствует большое количество плазмодесм.
Плазмодесмы собраны в группы; многие из них
ветвятся в клеточной стенке (рис. 2 J–L). По ви-
зуальной оценке, плотность плазмодесм у E. fluvi-
atile сходна с описанной ранее для плауновидного
Selaginella kraussiana и папоротниковидных
Pteridium aquilinum, Athyrium filix-femina, и
Dryopteris carthusiana, которые также имеют моно-
плексную апикальную меристему, и существенно
превышает таковую у растений с несколькими
АИ в меристемах (Romanova et al., 2022).

Органогенез в апикальной̆ меристеме 
Equisetum sylvaticum и E. fluviatile

Органогенез у обоих видов хвощей начинается
одновременно в пределах одного яруса клеток –
производных трех последовательных мерофитов.
У E. sylvaticum листья образуются в третьей–чет-
вертой по удаленности от АИ “тройке” мерофи-
тов (рис. 3 А, В), а у E. fluviatile – в шестой–седь-
мой (рис. 3 С). Поверхностные инициали, отно-
сящиеся к одному ярусу, несколько раз делятся
периклинально. В результате вокруг апекса появ-
ляется валик – будущая мутовка листьев, которая
изначально образуется как единая структура
(рис. 3 А, D, E).

Внутренние клетки апекса побега на уровне
образовавшегося валика также активно делятся и
формируют диск из двух–трех слоев небольших и
слабо вакуолизированных клеток – интеркаляр-
ную меристему (рис. 3 В, С). Таким образом ско-
ординированные деления в пределах одного яру-
са характеризуют не только поверхностные, но и
подповерхностные инициали апикальной мери-
стемы побега обоих хвощей.

На следующем этапе морфогенеза будущей
мутовки листьев некоторые из поверхностных
клеток возникшего валика, располагающиеся на
равном расстоянии друг от друга, увеличиваются
в размерах, а затем делятся косоантиклинально.

В результате делений этих клеток, которые мож-
но назвать материнскими клетками листовых
инициалей, обособляются линзовидные апикаль-
ные инициали листьев (рис. 3 F). У E. sylvaticum в
пределах одного валика возникает девять–трина-
дцать таких инициалей, а у E. fluviatile – двена-
дцать–двадцать инициалей. Различие в числе
апикальных инициалей листьев мутовки опреде-
ляется различиями в объеме апексов E. sylvaticum
и E.  fluviatile (рис. 2 В, Е) и, соответственно, в
числе поверхностных призматических клеток,
составляющих один ярус. Деления апикальных
инициалей листьев приводят к появлению над
поверхностью валика небольших выростов – ли-
стовых пластинок (рис. 3 D, E). Апикальная ини-
циаль листа играет ключевую роль в морфогенезе
листовой пластинки, но функционирует недолго.
В момент возникновения апикальная инициаль
листа сходна по ультраструктуре c клетками апи-
кальной меристемы побега (рис. 2 G, рис. 3 F).
Однако вскоре после начала развития листовой
пластинки апикальные инициали листьев вакуо-
лизируются (рис. 3 G), и, как следствие, в тре-
тьей–пятой по удаленности от АИ мутовке ли-
стьев прекращают делиться. Поверхностные и
подповерхностные производные апикальной
инициали листа сходны с ней по структуре и так-
же существенно более вакуолизированы, чем
клетки апикальной меристемы побега (рис. 3 G).
Вакуолизация и прекращение делений апикаль-
ной инициали листа и ее производных приводит к
прекращению развития листовых пластинок и
недоразвитию в них проводящих тканей, диффе-
ренцирующихся только в сросшихся основаниях
листьев (рис. 4 А–I).

Дальнейшее незначительное увеличение раз-
меров листовых пластинок в проксимодисталь-
ном направлении (в длину) происходит преиму-
щественно вследствие растяжения слагающих их
клеток и отчасти – за счет деления клеток в осно-
вании листьев, которые граничат с перифериче-
ской частью интеркалярной меристемы (рис. 3 В, С).
Число клеток в ад/абаксиальной (в толщину) и
медиолатеральной (в ширину) плоскостях сфор-
мированных пластинок листьев, относящихся к
десятой–тринадцатой мутовкам, такое же, как в
их зачатках, относящихся к пятой–седьмой му-
товкам (рис. 4 B, С, F, G). Это косвенно свиде-
тельствует о том, что маргинальная и пластинча-
тая меристемы в листовых пластинках обоих ви-
дов хвощей отсутствуют. Мезофилл чешуевидных
листовых пластинок не дифференцирован на па-
лисадный и губчатый и состоит из вытянутых па-
раллельно поверхности клеток; проводящие тка-
ни отсутствуют (рис. 4 C, G).

Рост мутовки, образованной сросшимися ос-
нованиями листьев, в проксимодистальном на-
правлении происходит у E. fluviatile и E. sylvaticum
за счет скоординированных тангентальных деле-
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Рис. 3. Заложение и начальные этапы развития мутовок листьев. 
A – возникновение зачатка мутовки листьев в апикальной меристеме побега Equisetum sylvaticum; последовательные
этапы развития мутовок листьев на продольных срезах апексов побегов E. sylvaticum (В) и E. fluviatile (С) и на фрон-
тальных сканирующих электронных микрофотографиях апексов побегов E. sylvaticum (D) и E. fluviatile (E);
ультраструктура клеток зачатка листовой пластинки в момент возникновения (F) и в составе четвертой по удаленно-
сти от апекса побега мутовки листьев (G). SAM – апикальная меристема побега, pith – сердцевина, BP – зачаток поч-
ки, PIM – периферическая часть интеркалярной меристемы; на (A) разным цветом окрашены последовательные
“тройки” мерофитов; на (D) и (Е) разными оттенками зеленого окрашены сросшиеся основания листьев и листовые
пластинки. Остальные обозначения как на рис. 1–2. Масштабные линейки, мкм: А–C, F, G – 20; D – 50; E – 100.
Fig. 3. Initiation and early stages of development of whorls of leaves.
A – shoot apex of E. sylvaticum with the emerging primordium of whorl; successive stages of leaf whorls development on the lon-
gitudinal sections of E. sylvaticum (B) and E. fluviatile (C) and frontal SEM views of E. sylvaticum (D) and E.  fluviatile (E);
ultrastructure of the leaf apical initial and its derivatives in the newly emerged leaf blade primordium (F) and in the leaf blade that
belongs to the fourth whorl (G). SAM – shoot apical meristem, pith – pith, BP – bud primordium, PIM – peripheral part of
intercalary meristem; in (A) successive “triplets” of merophytes are depicted by different colors; in (D) and (Е) merged bases of
leaves within one whorl and leaf blades are colored in different shades of green. Other symbols as in Figs. 1–2. Scale bars, μm:
А–C, F, G – 20; D – 50; E – 100.
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ний клеток периферической части интеркаляр-
ной меристемы (рис. 3 В, C). Несмотря на то, что
основание каждой мутовки представляет собой
единую структуру с момента своего возникнове-

ния (рис. 3 D, Е), ее развитие под листовыми пла-
стинками и между ними различается (рис. 4 А, В,
Н, I). Клетки периферической части интеркаляр-
ной меристемы, располагающиеся под листовыми
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Рис. 4. Развитие мутовок листьев. 
Поперечные срезы апексов побегов E. sylvaticum (А) и E. fluviatile (Е), содержащие основания листьев, относящихся к
третьей по удаленности от апекса мутовке и окруженные сросшимися основаниями листьев, относящихся к четвертой
и пятой мутовке; поперечные срезы листовых пластинок E. sylvaticum (В, С) и E. fluviatile (F, G), относящиеся к третьей
(B, F) и десятой–тринадцатой (C, G) по удаленности от апекса мутовкам; поперечные срезы сросшихся основаниями
листьев сформированной мутовки E. sylvaticum (D) и E. fluviatile (H); (I) – продольный срез участка стебля и основа-
ния десятой мутовки листьев. На (А) и (Е) наружная граница апекса побега обведена пунктирной линией, в овал об-
ведены клетки третьей мутовки листьев, располагающиеся под листовыми пластинками; звездочками обозначена те
части сросшихся оснований листьев мутовки, которые располагаются под листовыми пластинками, а ромбами – рас-
положенные между листовыми пластинками. рс – прокамбий, ТЕ – трахеальные элементы, LV – жилка листа. Осталь-
ные обозначения как на рис. 1–3. Масштабные линейки, мкм: A–I – 20.
Fig. 4. Development of leaf whorls.
Transversal sections of the shoot apices of E. sylvaticum (А) and E. fluviatile (E), that contain bases of leaves that belong to the
third distant from the shoot apical meristem whorl and are surrounded by the fused bases of leaves that belong to the fourth and
fifth distant from the shoot apical meristem whorls. Transversal sections of leaf blades of E. sylvaticum (В, С) and E. fluviatile (F,
G), that belong to the third (B, F) and tenth–thirteenth (C, G) distant from the shoot apical meristem whorls; transversal sections
of fused bases of leaves of mature whorls of E. sylvaticum (D) and E. fluviatile (H); (I) – longitudinal section of a fragment of stem
with the base of the tenth whorl of leaves. At (А) and (В) external border of the shoot apex is outlined with dashed line; in ovals
are enclosed cell of the third whorl that are located beneath leaf blades; asterisks denote parts of whorl that are located beneath
leaf blades and diaminds mark the parts of whorl located between leaf blades. The axial part of the she shoot and leaf primordia
are outlined with dashed lines. рс – procambium, ТЕ – tracheal elements, LV – leaf vein. Other symbols as in Figs. 1–3. Scale
bars, μm: A–I – 20.
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пластинками, делятся не только в проксимоди-
стальном, но и в ад/абаксиальном и медиолатераль-
ном направлениях, что приводит к разрастанию
этой части мутовки в толщину и в ширину. В чет-

вертой–пятой по удаленности от апикальной ме-
ристемы побега мутовке основания листьев у обо-
их изученных видов имеют около двадцати клеток
в ширину и десять–шестнадцать клеток в толщи-
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ну (рис. 4 А, В). Часть этих клеток дифференци-
руется в прокамбий, а затем в проводящие ткани
жилки листа, слепо заканчивающейся на границе
основания и листовой пластинки (рис. 4 I). У
E. fluviatile жилка располагается в центральной
части листовой пластинки, а у E. sylvaticum сме-
щена на адаксиальную сторону основания листа
(рис. 4 H, I). Клетки периферической части ин-
теркалярной меристемы, расположенные между
листовыми пластинками, не делятся в аб/адакси-
альной плоскости и почти не делятся в медиола-
теральной плоскости; в сформированной мутовке
они представляют собой “перемычки” шириной
около десяти клеток и толщиной две–три клетки
и не имеют проводящих тканей (рис. 4 D, H).
Бóльшая ширина оснований сформированных
листьев по сравнению с их зачатками является ре-
зультатом того, что клетки мезофилла, уже пре-
кратившие делиться, синхронно растягиваются в
медиолатеральном направлении при увеличении
объема стеблевой части побега.

В ходе развития основания мутовки клетки
двух–трех наружных слоев периферической ча-
сти интеркалярной меристемы продолжают де-
литься периклинально, растут растяжением и
приобретают вытянутую форму, образуя цилиндр
мелких и слабо вакуолизированных клеток
(рис. 3 С; рис. 5А, B, M, N). Этот цилиндр мери-
стематических клеток играет важную роль как в
гистогенезе, так и в органогенезе E. sylvaticum и
E. fluviatile. Его клетки, расположенные под ли-
стовыми пластинками, дифференцируются в тя-
жи прокамбия, а затем – в проводящие ткани
стебля и листовых следов (рис. 4 I; рис. 5А, B, M). В
результате пролиферации групп клеток перифери-
ческой части интеркалярной меристемы, которые
расположены в пазухе мутовки между листовыми
пластинками, эндогенно возникают зачатки почек
(рис. 5 А, В). Зачатки почек у обоих изученных
видов возникают в третьей–пятой от апикаль-
ной меристемы мутовке, но дальнейшее разви-
тие почек E. sylvaticum и E. fluviatile различается
(рис. 5 С–I). В поверхностном слое зачатков по-
чек у обоих видов возникает апикальная меристе-
ма, сходная по зональности с апикальной мери-
стемой побега (рис. 5 С, G). У E. sylvaticum сразу
же после возникновения апикальной меристемы
почки из нее формируются мутовки листьев; в ос-
новании каждой почки образуется единственный
корень (рис. 5 D–F, J). Таким образом, каждая
верхушечная почка содержит полностью сфор-
мированные зачатки почек следующего порядка
(рис. 5 О). У E. fluviatile апикальная меристема
почки начинает функционировать только на зна-
чительном удалении от апикальной меристемы
побега (приблизительно в тринадцатой мутовке).
Однако сформировав две–три мутовки листьев и
зачаток корня, она вновь приостанавливает свое
функционирование (рис. 5 Н, I, Р, R). Вероятно,

“доразвитие” почек E. fluviatile происходит уже
после начала роста побегов. У обоих хвощей раз-
вивающиеся почки “прорывают” основание му-
товки, но при этом у E. sylvaticum, в отличие от
E. fluviatile, разрывается на две части и листовая
пластинка (рис. 5 J–L). С дальнейшим развитием
почки коррелирует более активный рост адакси-
альной части листовой пластинки, которая на
сформированном побеге почти в два раза выше
абаксиальной части пластинки и имеет коричне-
вую окраску (рис. 1 С).

Таким образом, элементарный метамер обоих
видов хвощей состоит из мутовки сросшихся ос-
нованиями листьев и мутовки почек, эндогенно
возникающих между листовыми пластинками в
пазухе основания листовой мутовки. Тот факт,
что на полегающих или располагающихся под
землей частях надземных побегов обоих хвощей
также имеются мутовки чешуевидных листьев,
хотя и более мелкие по сравнению с надземными
побегами, отсутствуют ветви, но присутствуют му-
товки корней (рис. 1 D, H), косвенно свидетель-
ствует о том, что на надземных побегах в рост трога-
ются зачатки почек, а на подземных – корней.

РАЗВИТИЕ ЛИСТЬЕВ: 
РЕГУЛЯТОРНЫЕ АСПЕКТЫ

Гомологи ARP

Гомологи генов ARP, кодирующих у цветковых
растений регуляторы развития адаксиального до-
мена листа, относятся к семейству MYB (миело-
бластомы птиц) – одному из самых больших се-
мейств генов эукариот. По числу и топологии
аминокислотных повторов это семейство делится
на несколько групп, и единственный гомолог ARP
у Arabidopsis thaliana относится к группе белков с
повторами (repeats) R2 и R3, называемую R2R3-
MYB белками и включающую кроме него еще
около 170 достаточно близких по доменной
структуре белков, (Hernández-Hernández et al.,
2021). Наличие в разных таксонах растений гомо-
логов ТФ ARP дискуссионно. Так, гомолог ARP
выявлен у разноспоровых плауновидных Selagi-
nella kraussiana (Harrison et al., 2005), S. viticulosa,
S. selaginoides и S. willdenowii (Hernández-Hernán-
dez et al., 2021), но отсутствует у равноспорового
плауновидного Huperzia selago (Evkaikina et al.,
2017). Гомолог ARP не был обнаружен в геноме
Picea abies (Nystedt et al., 2013), однако позже был
выявлен у нее и у ряда других хвойных растений,
что было подтверждено и данными о его экс-
прессии (Du et al., 2020). Иммунолокализация
антител к белку ARP кукурузы выявила наличие
данного ТФ в листьях папоротниковидного
Osmunda regalis L. (Harrison et al., 2005), однако
позже на примере ряда других папоротниковидных
было убедительно показано, что не все белки MYB,
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Рис. 5. Заложение и развитие почек. 
Поперечный срез периферической части стебля E. sylvaticum (А) и E. fluviatile (В); последовательные стадии развития почек
E. sylvaticum (C–F) и E. fluviatile (G–I) на их продольных срезах; продольный срез апекса побега E. sylvaticum с почками, на-
ходящимися на разных стадиях развития (J) и продольные срезы отдельных почек (K, L); продольный срез апекса побега
E. fluviatile с почками, находящимися на разных стадиях развития (M) и ультраструктура клеток периферической части его
интеркалярной меристемы (N); общий вид вегетативных почек E. sylvaticum (О) и E.  fluviatile (P, R) с несколькими десятка-
ми метамеров. RP – зачаток корня. Стрелки указывают на дифференцирующийся прокамбий листовых следов; в овал на
(А) и (В) обведены группы делящихся клеток будущих зачатков почек, на (М) – зачатки почек; стрелки указывают на диф-
ференцирующийся прокамбий листовых следов; пунктиром на (М) обведены основания листьев; рамками на (J) обозначены
почки, срезы которых на большем увеличении приведены на (К) и (L); на (J–L) шестигранником обозначена адаксиальная
часть листовой пластинки, а треугольником – ее абаксиальная часть; рамкой на (М) обозначен фрагмент апикальной мери-
стемы побега ультраструктура клеток которого проиллюстрирована на (N); звездочками на (М) обозначены клетки основания
мутовки, располагающиеся под листовыми пластинками, шестигранниками – клетки основания мутовки, располагающиеся
между листовыми пластинками; на (O–R) мутовки листьев отрезаны, видны их перерезанные основания; (О) одна из почек
окрашена красным, а лист, разделенный почкой на две части – зеленым; на (R) одна из почек окрашена красным. Осталь-
ные обозначения как на рис. 1–3. Масштабные линейки, мкм: A–M – 20, N – 5, O – 200, P – 500, R – 50.
Fig. 5. Origin and development of buds. 
Transversal sections of the peripheral part of stem of E. sylvaticum (А) and E. fluviatile (В); successive stages of bud development
in E. sylvaticum (C–F) and E. fluviatile (G–I) on their longitudinal sections; longitudinal section of E. sylvaticum shoot apex
showing buds on different developmental stages (J) and close-ups of longitudinal sections of two buds (K, L); longitudinal section
of E. fluviatile shoot apex showing buds on different developmental stages (M) and ultrastructure of cells of the peripheral part of
its intercalary meristem (N); total view of vegetative buds of E. sylvaticum (О) and E. fluviatile (P, R) with several dozens of phy-
tomers. RP – root primordium. Arrows point to differentiating procambium of leaf traces; circled by dashed lines are groups of
proliferating cells of emerging bud primordia in (A) and (B), bud primordia in (М); arrows point to differentiating procambium
of leaf traces; bases of leaves in (М) are outlined by dashed lines; frames in (J) outline buds which close-ups are given in (К) and
(L); in (J–L) hexagons mark adaxial part of leaf blade, triangle – its abaxial part; frame in (М) outlines the fragment of the shoot
apical meristem which ultrastructure is illustrated in (N); asterisks in (М) denote the cells of the whorl base that are located be-
neath leaf blades, denote the cells of the whorl base that are located between leaf blades; leaf blades in (O–R) are cut off showing
their bases; (О) one of the buds is coloured in red, the leaf separated into two parts by the bud is coloured in green; in (R) one of
the buds is coloured in red. Other symbols as in Figs. 1–3. Scale bars, μm: A–M – 20, N – 5, O – 200, P – 500, R – 50.
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обладающие, как и ТФ ARP, консервативными до-
менами R2R3, являются его гомологами (Hernán-
dez-Hernández et al., 2021). В этом исследовании
были выявлены специфические мотивы, которые
отличают гомологи ARP от остальных сходных с
ними белков R2R3-MYB. На основании выявлен-
ных различий в доменной структуре было уста-
новлено, что белки R2R3-MYB лептоспорангиат-
ных папоротниковидных Azolla pinnata, Salvinia
cucullata и Ceratopteris richardii и моховидного Phy-
scomitrium patens (Bryophyta) не являются гомоло-
гами ТФ ARP (Hernández-Hernández et al., 2021).
Мы решили использовать описанные в данной
работе методики для поиска гомологов ARP в
транскриптомах хвощовых Equisetum diffusum и
E. hyemale. В качестве контроля правильности
определения доменной структуры белков R2R3-
MYB и достоверности полученных результатов бы-
ли также использованы последовательности March-
antia polymorpha, Physcomitrium patens, Selaginella mo-
ellendorffii, Azolla filiculoides, Ceratopteris richardii,
Picea abies и Arabidopsis thaliana, геномы которых
были ранее проанализированы Hernández-
Hernández с соавт. (2021) (рис. 6). Для того чтобы
судить о вероятных возникновении и утрате го-
мологов ARP в разных таксонах растений, в ана-
лиз были также включены белки R2R3-MYB,
найденные нами в транскриптоме папоротнико-
видного Psilotum nudum, а также в геномах мохо-
видных Anthoceros agrestis и A. punctatus, лептоспо-
рангиатных папоротниковидных (рис. 6 А). Ана-
лиз доменной структуры этих белков MYB с
доменами R2R3 (рис. 6 А–D) показал, что, как и
изученные ранее белки трех лептоспорангиатных
папоротников (Hernández-Hernández et al., 2021),
проанализированные в настоящем исследовании
белки хвощовых, а также Psilotum nudum, Adiantum
capillus-veneris и Alsophila spinulosa отличаются от
белков ARP. Наряду с консервативными домена-
ми 1, 2, 3 и 4 (рис. 6 А, В) с доменом 2 у них грани-
чит домен 5, тогда как у белков ARP – домен 7
(рис. 6 C, D; табл. 2). Таким образом, отсутствие го-
мологов ARP – общая черта для всех папоротнико-
видных. Гомологи ARP также не были обнаружены
в геномах моховидных Anthoceros agrestis и A. puncta-
tus и плауновидных Diphasiastrum complanatum и
Isoetes taiwanensis, но были обнаружены в геноме мо-
ховидного Marchantia polymorpha (рис. 6 А, D).

Гомологи C3HDZ и KANADI

Гены C3HDZ, кодирующие у цветковых расте-
ний регуляторы развития адаксиального домена
листа (палисадного мезофилла, ксилемы в жил-
ках листа и пазушных почек), и гены KANADI, ко-
дирующие регуляторы развития абаксиального
домена (губчатого мезофилла и флоэмы в жилках
листа), представлены у модельного цветкового
растения Arabidopsis thaliana пятью и четырьмя го-

мологами соответственно (Vasco et al., 2016; Zu-
majo-Cardona et al., 2019) (табл. 2).

Ранее гомологи обоих генов были выявлены
нами (Romanova et al.,  2023) в геномах и тран-
скриптомах моховидных и плауновидных; гомо-
логи C3HDZ были также выявлены у стрептофи-
товых водорослей (табл. 2) (Floyd et al.,  2006).
В рамках настоящего исследования в транскрип-
томах Equisetum diffusum и E. hyemale было обна-
ружено несколько новых гомологов C3HDZ и
KANADI,  которые не были выявлены ранее (Vasco
et al.,  2016; Zumajo-Cardona et al.,  2019) (табл. 2).
Так,  у Equisetum diffusum вероятно наличие семи
гомологов C3HDZ; у E. hyemale – более десяти.
Пять гомологов C3HDZ и два гомолога KANADI
было обнаружено у Psilotum nudum (табл. 2). Чис-
ло обнаруженных в ходе настоящего исследова-
ния гомологов генов,  кодирующих ТФ C3HDZ в
геномах лептоспорангиатных папоротниковид-
ных Azolla pinnata,  Salvinia cucullata,  Ceratopteris
richardii,  Adiantum capillus-veneris,  Marsilea vestita и
Alsophila spinulosa,  варьировало от семи до семна-
дцати,  существенно превышая таковое у предста-
вителей других таксонов растений (табл. 2). Чис-
ло гомологов KANADI варьировало от двух до ше-
сти,  что примерно соответствует таковому у
плауновидных и семенных растений (табл. 2).
Можно предположить,  что большое число воз-
можных гомологов C3HDZ у хвощовых и лепто-
спорангиатных папоротников может являться ре-
зультатом их дупликации и последующей специа-
лизации у общего предка этого класса,  поскольку
обе эти группы являются древними полиплоида-
ми (Vanneste et al.,  2015; Chen et al.,  2023).

Наличие гомологов C3HDZ и KANADI у пред-
ставителей всех таксонов высших растений как
гаметофитной, так и спорофитной линии эволю-
ции указывает на то, что они, вероятно, уже име-
лись у общего предка всех высших растений.
Присутствие гомологов генов, кодирующих ТФ
C3HDZ, у стрептофитовых водорослей свиде-
тельствует о том, что данные ТФ возникли до вы-
хода растений на сушу (табл. 2).

Все включенные в анализ лептоспорангиатные
папоротниковидные имеют биколлатеральные
жилки листа, но различаются по строению мезо-
филла: недифференцированного на палисадный
и губчатый у Azolla pinnata (Lumpkin, Plucknett,
1980) и дифференцированного у Salvinia cucullata
(Croxdale, 1978), Ceratopteris richardii (Hou, Hill,
2004) и Alsophila spinulosa (Huang et al., 2022). Ли-
стья хвощовых и псилотовых состоят только из
губчатого мезофилла и лишены проводящих тка-
ней (табл. 1). Таким образом, наличие и число
гомологов генов, кодирующих ТФ C3HDZ и
KANADI у хвощовых, псилотовых и лептоспо-
рангиатных папоротниковидных, не отражает
специфику анатомии их листьев.
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Рис. 6. Результаты поиска гомологов ТФ ARP, регулирующих развитие адаксиального домена листа. 
А – Доменная организация выявленных в геномах плауновидных и папоротниковидных R2-R3 MYB белков. Красной
точкой отмечены последовательности, ранее использованные в анализе Hernandez-Hernandez с соавт. (2021). B – цве-
товые обозначения консенсусных последовательностей, идентифицированных с помощью алгоритма MEME. Были
использованы такие же параметры алгоритма МЕМЕ, как в работе Hernandez-Hernandez с соавт. (2021): zero or one oc-
currence per sequence (zoops), 15 мотивов, длина мотива 10–15 аминокислот. С – аминокислотные последовательности
доменов 1, 2, 3, 4, 5, 6 и 7. Домены 1–4 и 6 присутствуют у всех R2-R3 белков на (А), домены 5 и 7 альтернативно гра-
ничат с доменом 2 (D). Белки, у которых домен 2 граничит с доменом 7 являются гомологами ARP, а те R2-R3 MYB
белки, у которых домен 2 граничит с доменом 5 – не являются. Е – фрагмент аминокислотной последовательности
R2–R3 белков с MYB-доменом. В домене 2 аминокислоты окрашены в те же цвета, что и на (С) и (D). Неокрашенная
аминокислотная последовательность домена 7, граничащая справа с доменом 2, отмечена звездочкой; в остальных
случаях неокрашенные аминокислотные последовательности представляют собой домен 5.
Fig. 6. Results of search for homologues of ARP TFs that regulate the development of the leaf adaxial domain.
A – Domain organization of R2-R3 proteins MYB proteins identified in the genomes of lycophytes and ferns. Red dots indicate
sequences that were previously used in the analysis by Hernandez-Hernandez et al. (2021). – Color codes for consensus sequenc-
es identified using the MEME algorithm. In the MEME algorithm the same parameters were used as in the work of Hernandez-
Hernandez et al. (2021): zero or one occurrence per sequence (zoops), 15 motifs, motif length 10–15 amino acids. C – amino-
acid sequences of domains 1, 2, 3, 4, 5, 6 and 7. Domains 1–4 and 6 are present in all R2-R3 proteins on (A), domains 5 and 7
alternatively border domain 2 (D). Proteins in which domain 2 borders domain 7 are ARP homologues, while those R2-R3 MYB
proteins in which domain 2 borders domain 5 are not. E – fragment of the amino acid sequence of R2-R3 MYB proteins. In do-
main 2, the amino acids are coloured in the same colors as in (C) and (D). Unstained amino acid sequence 7 bordering domain
2 on the right is marked with an asterisk; otherwise, unstained amino acid sequences represent domain 5.

(A)

(D)

(B)

(C)

(E)

R
2-

R
3 

M
Y

B
 p

ro
te

in
A

R
P

ARP

DOMAIN 7

DOMAIN 5
DOMAIN 2

R2-R3 MYB protein



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 9  2023

СТРУКТУРНЫЕ И РЕГУЛЯТОРНЫЕ АСПЕКТЫ МОРФОГЕНЕЗА 801

Таблица 2. Результаты поиска гомологов генов, которые кодируют транскрипционные факторы, регулирующие
у цветковых растений функционирование маргинальной (WOX3) и пластинчатой (WOX1) меристем, а также раз-
витие адаксиального (ARP, C3HDZ) и абаксиального (YABBY и KANADI) доменов листа
Table 2. Results of search for homologues of genes encoding transcription factors that regulate functioning of marginal
(WOX3) and plate (WOX1) meristems, and differentiation of adaxial (ARP, C3HDZ) and abaxial (YABBY и KANADI)
leaf domains in angiosperms

Таксон/
Taxon

Модельный 
представитель/

organism
WOX ARP C3HDZ YABBY KANADI

Streptophyte algae Micromonas 
pusilla (3)

отсутствуют/
absent

Chara corallina 
(1), Nitella mirabi-
lis (1) Klebsormid-
ium flaccidum (1)

Chloropicon 
primus (1) 
Micromonas 
pusilla (2) 
Micromonas 
commoda (2)

сведения 
отсутствуют/
no information

Marchantio-
phyta

Marchantia
polymorpha

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/) , 
Bowman et al., 
2017

отсутствуют/
absent

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Antocero-
phyta

Anthoceros
agrestis

4 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/e
n.html, Li et al., 
2020)

отсутствуют/
absent

1 (4) 
(https://www.horn-
worts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

1 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

1 (2) 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

Anthoceros 
punctatus

4 
(https://www.h
orn-
worts.uzh.ch/e
n.html, Li et 
al., 2020)

отсутствуют/
absent

1 (8) 
(https://www.horn-
worts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

1 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/
en.html, Li et 
al., 2020)

1 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

Bryophyta Physcomitrium 
patens

2 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

отсутствуют/
absent

5 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

отсутствуют/
absent

3 (6) 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/, 
https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Lycopodiales, 
Lycophyta

Diphasiastrum 
complanatum

8 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

отсутствуют/
absent

5 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

3 (4) 
(https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Huperzia selago свдения отсут-
ствуют/no 
information

не найдены/
not found

3 
(https://db.cngb.o
rg/onekp/, Vasco 
et al., 2016)

1 (Evkaikina et 
al., 2017, 
NCBI)

1 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona, 
Ambrose, 2020)
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Selaginel-
lales, Lyco-
phyta

Selaginella 
moellendorffii

5 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

1 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

3 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

отсутствуют/
absent

3 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/, 
https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Selaginella 
kraussiana

8 
(https://db.cng
b.org/onekp/)

1 (Harrison et 
al., 2005; Her-
nandez-Her-
nandez et al., 
2021)

3 
(https://www.ncbi.n
lm.nih.gov/, 
https://phytozome-
next.jgi.doe.gov/)

не найдены/
not found

свдения отсут-
ствуют/
no information

Isoetales, 
Lycophyta

Isoetes
taiwanensis

5 
(https://genom
evolu-
tion.org/coge/ 
Wickell et al, 
2021)

отсут-
ствуют/absent

2 (7) 
(https://genom-
evolu-
tion.org/coge/ 
Wickell et al, 2021)

не найдены/
not found

4 (6) 
(https://genom
evolu-
tion.org/coge/ 
Wickell et al, 
2021)

Equisetidae, 
Polypodio-
phyta

Equisetum 
diffusum

1 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Wu et al., 2019)

не найдены/
not found

2 (7) 
(https://db.cngb.o
rg/onekp/, Vasco 
et al., 2016, NCBI)

не найдены/
not found

3 (4) 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona et al., 
2019)

Equisetum 
hyemale

4 
(https://db.cng
b.org/onekp/)

не найдены/
not found

2 (18) 
(https://db.cngb.o
rg/onekp/, Vasco 
et al., 2016)

не найдены/
not found

3 (5) 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona et al., 
2019)

Equisetum 
arvense

2 (Xia et al., 
2022)

сведения 
отсутствуют/
no infor-
mation

сведения отсут-
ствуют/
no infor-
mation

сведения 
отсутствуют/
no infor-
mation

сведения 
отсутствуют/
no infor-
mation

Ophioglossi-
dae, Polypo-
diophyta

Psilotum nudum 8 (Xia et al., 
2022, 1KP)

не найдены/
not found

5 (6) (NCBI) не найдены/
not found

2 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona, 
Ambrose, 2020)

Таксон/
Taxon

Модельный 
представитель/

organism
WOX ARP C3HDZ YABBY KANADI
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Polypodiidae, 
Polypodio-
phyta

Osmunda sp. 3 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Wu et al., 2019)

свдения отсут-
ствуют/
no information

3 
(https://www.ncbi.nl
m.nih.gov/) O. 
regalis

не найдены/
not found

1 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona et al., 
2019) O. regalis

Alsophila spinu-
losa

10-11 
(https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

11 (17) 
(https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

1 (6) 
(https://fern-
base.org/)

Adiantum capil-
lus-veneris

7 (https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

5 (7) (https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

3 (4) 
(https://fern-
base.org/)

Ceratopteris 
richardii

13 [5] (или 
даже больше, 
очень много 
похожих 
последова-
тельностей) 
(NCBI, Nard-
mann, Werr, 
2012, Phyto-
zome)

не найдены/
not found

7 (12) (https://phy-
tozome-
next.jgi.doe.gov/)

не найдены/
not found

2 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Marsilea vestita 3 (https://fern-
base.org/, Wu 
et al., 2019)

не найдены/
not found

6 (17) (https://fer-
nbase.org/)

не найдены/
not found

2 (4) 
(https://fern-
base.org/)

Salvinia cucul-
lata

5 (https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

4 (11) (https://fer-
nbase.org/)

не найдены/
not found

2 (3) 
(https://fern-
base.org/)

Azolla filiculoi-
des

7 [8] (Fern-
Base, Wu et al., 
2019)

не найдены/
not found

4 (9) (https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

2 (3) 
(https://fern-
base.org/)

Pinopsida, 
Pinophyta

Thuja plicata 12 (https://phy-
tozome-
next.jgi.doe.gov/)

1 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

2 (5) (https://phy-
tozome-
next.jgi.doe.gov/)

4 (5) 
(https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

3 (5) 
(https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Picea abies 19 
(https://plantge-
nie.org/)

1 (https://plant-
genie.org/, Her-
nandez-
Hernandez et 
al., 2021)

5 (17) 
(https://plantge-
nie.org/)

3 или 4 
(https://plantge-
nie.org/); Finet 
et al., 2016

3 (4) 
(https://plantge-
nie.org/)

Таксон/
Taxon

Модельный 
представитель/

organism
WOX ARP C3HDZ YABBY KANADI
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Наличие и число гомологов C3HDZ и KANADI
у плауновидных, так же как и у папоротниковид-
ных, не коррелирует с анатомией листьев (табл. 1).
Мезофилл у всех плауновидных не дифференциро-
ван на палисадный и губчатый, но различается по
расположению проводящих тканей: амфикри-
бральные жилки листа характерны для Diphasi-
astrum complanatum (Lycopodiales) и Selaginella
moellendorffii (Selaginellales) (Gifford, Foster,
1989), а коллатеральные – для Isoetes taiwanensis
(Isoetales) (Liu et al., 2006).

Наличие гомологов генов, кодирующих ТФ
C3HDZ и KANADI у растений с доминированием
гаметофита и спорофита, у последних с мезофил-
лом как дифференцированным, так и недиффе-
ренцированным на палисадный и губчатый; с ра-
диальной и дорсовентральной симметрией жилок
листьев, а также с листьями, лишенными прово-
дящих тканей (табл. 1), позволяет предположить,
что набор программ, регулируемых данными ТФ,
может различаться в разных таксонах высших
растений.

Гомологи YABBY
Гомологи генов, кодирующих ТФ YABBY, ко-

торые у цветковых растений регулируют развитие
адаксиального домена листа и играют важную
роль в возникновении маргинальной меристемы,
не были обнаружены ни в транскриптомах хво-

щовых, ни в геномах других папоротниковидных
(табл. 1, 2). Таким образом, единственные извест-
ные к настоящему времени для несеменных рас-
тений гомологи выявлены лишь в геномах гаме-
тофита моховидного Anthoceros agrestis (Li et al.,
2020) и спорофита равноспорового плауновидно-
го Diphasiastrum complanatum (Romanova et al.,
2023), а также в транскриптомах спорофитов рав-
носпоровых плауновидных Huperzia selago
(Evkaikina et al., 2017), H. serrata (Yang et al., 2017) и
Phylloglossum drummondii (Romanova et al., 2023)
(табл. 1, 2). Мезофилл листьев всех этих плауно-
видных не дифференцирован на палисадный и
губчатый, жилки листа коллатеральные со слабо
развитой флоэмой (табл. 1). Экспрессия HsYABBY
не приурочена к абаксиальному домену, но мар-
кирует все клетки зачатков листьев H. selago
(Evkaikina et al., 2017). Все эти факты свидетель-
ствуют о том, что хотя ТФ YABBY появились за-
долго до возникновения семенных растений,
они, вероятно, не играли роли в регуляции разви-
тия абаксиального домена листа у плауновидных.

Филогения WOX и гомологи 
из клады Т3 у несеменных растений

Семейство WOX, наряду с генами, кодирую-
щими регуляторы маргинальной и пластинчатой
меристем листа, включает еще ряд генов с други-
ми функциями (Hedman et al., 2013; Nardmann,

Примечание. Результаты основаны на геномных данных за исключением Equisetales и Psilotales, для которых ввиду отсутствия
геномных данных, были использованы данные транскриптомов. В каждой ячейке приведено число гомологов и ссылка на ба-
зу данных или публикацию, из которых были взяты данные геномов и транскриптомов. В случае отсутствия гомологов в ге-
номах используется формулировка “отсутствуют”, при отсутствии гомологов в транскриптомах используется формулировка
“не найдены”. В круглых скобках указано количество предсказанных InterProScan белков, исключая повторяющиеся после-
довательности, незначительно отличающиеся друг от друга несколькими аминокислотными остатками или полностью иден-
тичные. В квадратных скобках приведено количество гомологов, основанное на статье Wu с соавт. (2019). Сведения о нали-
чии/отсутствии гомологов перечисленных выше генов у стрептофитовых водорослей (инфрацарство Streptophyta) приведены
для оценки предполагаемого времени возникновения проанализированных генов в эволюции растений. Сведения о нали-
чии/отсутствии гомологов перечисленных выше генов у моховидных (Anthocerophyta, Marchantiophyta, Bryophyta) приведе-
ны для того, чтобы судить о вероятных возникновении и утрате гомологов перечисленных ТФ в разных таксонах растений.
Названия растений и сведения об их гомологах, основанные на геномных данных выделены жирным шрифтом.
Note. Results are based only on genomic data with the exception of Equisetales и Psilotales in which because of the lack of genomic data,
the data from transcriptomes were used. Each cell contains the number of homologues and a link to the database or publication from
which the genome and transcriptome data were taken. In the absence of homologues in the genomes, the wording “absent” is used; in
the absence of homologues in the transcriptomes, the wording “not found” is used. Numerals in parentheses indicate the number of pro-
teins predicted by InterProScan, excluding repeating sequences that differ from each other only by a few amino acid residues or are com-
pletely identical. Numbers of homologues based on Wu et al. (2019) are given in square brackets. Information on the presence/absence
of homologues of the genes listed above in streptophyte algae (infrakingdom Streptophyta) is given to estimate the time of occurrence of
the analyzed genes in plant evolution. Information on the presence/absence of homologues of the above genes in bryophytes (Anthocer-
ophyta, Marchantiophyta, Bryophyta) is given in order to judge the probable occurrence and loss of homologues of the listed TFs in dif-
ferent plant taxa. Plant names and information about their homologues based on genomic data are in bold.

Magnolio-
phyta

Arabidopsis 
thaliana

15 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

1 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

5 
(https://www.ncbi.
nlm.nih.gov/)

6 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

4 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

Таксон/
Taxon

Модельный 
представитель/

organism
WOX ARP C3HDZ YABBY KANADI
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Werr, 2013). Например, в геноме Arabidopsis tha-
liana имеется пятнадцать гомологов WOX (van der
Graaff et al., 2009) (табл. 2). Традиционно это ген-
ное семейство подразделяли на древнюю, проме-
жуточную и современную клады. Регуляторы
маргинальной (WOX3) и пластинчатой (WOX1)
меристем листа, а также апикальных меристем
побега (WUS) и корня (WOX5) относились к со-
временной кладе (Hedman et al., 2013; Nardmann,
Werr, 2013). Однако недавно взгляды на филоге-
нию этого генного семейства существенно изме-
нились. Было установлено (Wu et al., 2019), что
выделение древней, промежуточной и современ-
ной клад неверно, так как все три эти клады воз-
никли одновременно. На основании этого в со-
временной классификации WOX выделяют кладу
Т1 (приблизительно соответствующую бывшей
древней кладе) и кладу Т3 (приблизительно соот-
ветствующую современной кладе в предыдущей
классификации). При этом существенно пере-
смотрен объем клады Т2 (только частично соот-
ветствующей бывшей промежуточной кладе), а
также топология всех трех клад (Wu et al., 2019).
Так, показано, что клада Т3, включающая гомо-
логи регуляторов маргинальной и пластинчатой
меристем листа, возникла в результате дуплика-
ции клады, предковой для клад Т2 и Т3, которая
произошла у общего предка всех высших расте-
ний спорофитной линии эволюции, а клада Т2
была впоследствии утеряна у всех несеменных
растений (Wu et al., 2019). Из современной топо-
логии следует, что некоторые гомологи WOX не-
семенных растений, которые традиционно отно-
сились к промежуточной кладе (Hedman et al.,
2013; Nardmann, Werr, 2013), являются предковы-
ми для клады Т3, в то время как другие входят в
кладу Т1. Особое место в этой филогении занима-
ют некоторые гомологи плауновидного Selaginella
moellendorffii, которые рассматриваются в каче-
стве сестринских к кладе Т3. Хотя филогения,
подразделяющая ТФ WOX на клады Т1, Т2, Т3 и
предковую для Т2 и Т3 (Wu et al., 2019), является
общепринятой, она включает очень ограничен-
ное число гомологов WOX несеменных растений,
из которых всего три (Selaginella moellendorffii,
Isoetes taiwanensis и Ceratopteris richardii) основаны на
геномных данных. Отнесение гомологов WOX из
транскриптома псилотовых к более не выделяемой
промежуточной кладе (Xia et al., 2022) также требует
пересмотра в рамках современной филогении.

Проведенный нами поиск гомологов генов,
кодирующих ТФ WOX, показал, что в дополнение
к выявленным ранее (Wu et al., 2019) они имеются
во всех доступных геномах лептоспорангиатных
папоротниковидных: Adiantum capillus-veneris и
Alsophila spinulosa, Marsilea vestita, а также в тран-
скриптомах хвощовых Equisetum diffusum, E. gigan-
teum и E. hyemale, в транскриптоме Psilotum nudum,
а также в геномах моховидных Anthoceros agrestis и

A. punctatus, Physcomitrium patens, плауновидных
Diphasiastrum complanatum и Isoetes taiwanensis, и
хвойного Thujia plicata (табл. 2; рис. 7). Число го-
мологов для каждого из проанализированных ви-
дов представлено в табл. 2. Для прояснения во-
проса о положении выявленных гомологов в со-
временной системе WOX была реконструирована
филогения данных ТФ с привлечением последо-
вательностей, использованных ранее (Wu et al.,
2019; Romanova et al., 2023) гомологов моховид-
ных Anthoceros agrestis, A. punctatus, Physcomitrium
patens, плауновидных Selaginella moellendorffii,
Isoetes taiwanensis, папоротниковидного Cera-
topteris richardii и цветкового Arabidopsis thaliana в
качестве маркеров Т1, Т2 и Т3 клад и клады, пред-
ковой для Т2 и Т3 (рис. 7). Было выявлено, что
некоторые гомологи Equisetum hyemale, Azolla pin-
nata, Salvinia cucullata, Adiantum capillus-veneris, Al-
sophila spinulosa и Thuja plicata относятся к кладе
Т3 (рис. 7) наряду с отнесенными к этой кладе ра-
нее (Wu et al., 2019) гомологами Ceratopteris richar-
dii, Picea abies, а также WUS, WOX1–WOX7 Arabi-
dopsis thaliana. Другие гомологи Equisetum hyemale
и E. giganteum, Azolla pinnata, Salvinia cucullata,
Adiantum capillus-veneris и Alsophila spinulosa, а так-
же гомологи Psilotum nudum и Diphasiastrum com-
planatum являются предковыми для клад Т2 и Т3
(рис. 7), так же как и отнесенные к этой группе ра-
нее (Wu et al., 2019) некоторые гомологи Selaginel-
la moellendorffii, Isoetes taiwanensis и Ceratopteris
richardii. Ряд гомологов Equisetum diffusum, E. gi-
ganteum, E. hyemale и Psilotum nudum, относятся к
кладе Т1 наряду с отнесенными к этой кладе ра-
нее (Wu et al., 2019: Romanova et al., 2023) гомоло-
гами Anthoceros agrestis, A. punctatus, Physcomitrium
patens, Diphasiastrum complanatum, Selaginella moel-
lendorffii, Isoetes taiwanensis и Ceratopteris richardii, а
также WOX10, WOX13 и WOX14 Arabidopsis thaliana
(рис. 7). На основании того, что некоторые из вы-
явленных нами у Equisetum hyemale и лептоспо-
рангиатных папоротниковидных гомологов WOX
относятся к Т3 кладе, а также того, что один из го-
мологов Ceratopteris richardii был отнесен к кладе
Т3 Wu c соавт. (2019), можно предположить, что
гомологи WOX из данной клады возникли у об-
щего предка папоротниковидных. Тот факт, что в
транскриптоме Equisetum diffusum не был выявлен
ни один из гомологов, относящихся к кладе Т3,
может отражать низкий уровень экспрессии ге-
нов, кодирующих данный ТФ, или выделение
РНК из верхушек их генеративных, а не вегета-
тивных побегов, или сбор материала после завер-
шения морфогенеза.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенное исследование показало, что апи-
кальная меристема E. sylvaticum и E. fluviatile от-
носится к моноплексному структурному типу, так
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Рис. 7. Реконструкция филогении ТФ WOX методом максимального правдоподобия. 
В качестве внешних групп использованы гомологи моховидных. Границы клад Т1, Т2, Т3 и сестринских для клады Т3
и клад Т2+Т3 обозначены скобками справа.
Fig. 7. Reconstruction of  WOX TFs phylogeny by maximum like hood method.
Clades Т1, Т2, Т3 and sister to Т3 clade and Т2+Т3 clades are limited by brackets and labeled on the right. Bryophytes are used
as an outgroup.
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же как у большинства папоротниковидных и у
плауновидных из порядка Selaginellales (Gifford,
Foster, 1989; Imaichi, Hiratsuka, 2007; Romanova
et al., 2010, 2022). Высокая плотность плазмодесм
в апикальной меристеме E. fluviatile сходна с тако-
вой в меристемах моноплексного типа лептоспо-
рангиатных папоротниковидных, псилотовых и
плауновидных (Imaichi, Hiratsuka, 2007; Naumen-
ko, Romanova, 2008; Romanova et al., 2022) и мо-
жет рассматриваться в качестве дополнительно-
го аргумента в поддержку гипотезы о связи между
способом формирования плазмодесм и структур-
ным типом апикальной меристемы (Cooke et al.,
1996; Imaichi, Hiratsuka, 2007). В то же время вы-
явленные у E. fluviatile относительно невысокая
степень вакуолизации и структурная однород-
ность клеток зоны поверхностных инициалей,
наличие в их пластидах единичных крахмальных
зерен и единичных липидных капель в цитоплаз-
ме более сходны со строением клеток этой зоны
моноплексной апикальной меристемы плауно-
видного Selaginella kraussiana, чем лептоспоран-
гиатных папоротниковидных (Romanova et al.,
2022). Сильная вакуолизация поверхностных
инициалей последних и наличие в них большого
количества крахмала и липидов, характерные для
меристематических клеток в состоянии покоя
(Koteeva, 1997), косвенно свидетельствуют о не-
высокой меристематической активности этих
клеток у последних. Поскольку листья у хвощо-
вых, так же как у папоротниковидных и плауно-
видных, образуются из поверхностных инициа-
лей (Romanova et al., 2010), сходство в строении
клеток этой зоны у E.  fluviatile и S. kraussiana и от-
личие от такового у лептоспорангиатных папо-
ротниковидных могут быть связаны со специфи-
кой органогенной ритмики представителей этих
таксонов. Действительно, в апикальной меристе-
ме хвощовых (рис. 5 Р) и плауновидных (Harrison
et al., 2005, 2007) без периода покоя образуется не-
сколько десятков листьев, тогда как у лептоспо-
рангиатных папоротниковидных – от одного до
семи листьев в год (Romanova et al., 2022). Сход-
ные особенности в строении клеток апикальной
меристемы и органогенной ритмике наряду с не-
большими размерами листьев у плауновидных и
хвощовых могут также свидетельствовать о сход-
стве в регуляции органогенеза в этих двух группах
растений. Однако сравнение транскриптомов мо-
ноплексных апикальных меристем хвощового
E. arvense и плауновидного S. moellendorfiii пока-
зало, что они настолько существенно различают-
ся, что каждый из них более сходен с транскрип-
томом меристемы Arabidopsis thaliana, т.е. пред-
ставителя другого отдела высших растений (Frank
et al., 2015). Таким образом, молекулярно-генети-
ческие данные не поддерживают точку зрения о
сходной регуляции органогенеза в моноплексных

апикальных меристемах побегов плауновидных и
хвощовых.

С другой стороны, различия в строении клеток
апикальной меристемы, органогенной ритмике и
морфологии листьев хвощовых и лептоспорангиат-
ных папоротников можно было бы рассматривать
как аргумент в пользу точки зрения о независимом
возникновении их листьев – так называемых “ли-
стьев хвощей” и “листьев папоротников” (Tomescu,
2009). Однако отсутствие данных о транскриптомах
апикальных меристем лептоспорангиатных папо-
ротников и псилотовых не позволяет оценить по-
тенциальное сходство или различие их регуляции
по сравнению с таковой у хвощовых.

Проведенное исследование показало, что ини-
циация листьев хвощовых сходна с таковой у дру-
гих растений с моноплексной апикальной мери-
стемой. Исключительную роль в органогенезе
хвощовых, как и у псилотовых, и у лептоспоран-
гиатных папоротниковидных, и у плауновидных,
играют поверхностные инициали: в результате
особых формативных делений некоторых клеток
этой зоны образуются апикальные инициали бу-
дущих листьев (Romanova et al., 2010). Таким об-
разом, способ образования листьев скоррелиро-
ван со структурным типом апикальной меристе-
мы, но не таксоноспецифичен и не отражает
различий в их дальнейшем развитии, морфоло-
гии, анатомии и органогенной ритмике. В то же
время стоит отметить, что размер апикальных
инициалей листьев хвощовых сходен с таковыми
у апикальных инициалей листьев Selaginella
kraussiana (Harrison et al., 2007) и существенно
меньше, чем у лептоспорангиатных папоротни-
ков (Wardlaw, 1949; Gifford, Foster, 1989; White,
Turner, 1995; Romanova, Borisovskaya, 2004; Roma-
nova et al., 2010; Vasco et al., 2013) и псилотовых
(Naumenko, Romanova, 2008). Начальные этапы
развития листьев хвощовых за счет периклиналь-
ных делений окружающих апикальную инициаль
поверхностных инициалей и подстилающих ее
подповерхностных инициалей сходны с таковы-
ми у плауновидного S. kraussiana (Harrison et al.,
2007), но не у лептоспорангиатных папоротни-
ков. Развитие листьев последних начинается ис-
ключительно в результате делений апикальной
инициали листа без участия поверхностных и
подповерхностных инициалей (Wardlaw, 1949;
Vasco et al., 2013).

Дальнейшее развитие листьев E. sylvaticum и
E. fluviatile отличается от такового как у плауно-
видных, так и у остальных папоротниковидных.
Основная особенность органогенеза обоих видов
хвощей состоит в заложении мутовки листьев как
единой структуры из поверхностных инициалей
“тройки” мерофитов. Выявленное у E. sylvaticum
и E. fluviatile образование мутовки из трех после-
довательных мерофитов апикальной инициали
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сходно с ранее описанным органогенезом E. ar-
vense (Golub, Wetmore, 1948 a, b). Такой способ за-
ложения свидетельствует о том, что именно му-
товка является элементарным метамером, или
фитомером побега не только ископаемых (Tomes-
cu et al., 2017), но и нынеживущих хвощовых.
Сравнение функциональных особенностей раз-
личных листовых меристем E. sylvaticum и E. fluvi-
atile с таковыми у плауновидных, псилотовых,
лептоспорангиатных папоротниковидных и се-
менных растений (табл. 1) показало, что каждая
из этих меристем имеет функциональное сход-
ство с таковой у представителей другой группы
растений, но набор этих особенностей уникален
для хвощовых. Так, непродолжительное функци-
онирование апикальной меристемы листа E. syl-
vaticum и E. fluviatile сходно с таковым у Psilotum
nudum (Naumenko, Romanova, 2008) и ряда хвой-
ных (Skupchenko, 2019; Skupchenko, Ladanova,
1984), но отличается от длительного функциони-
рования апикальной инициали в листьях лепто-
спорагиатных папоротников (Mueller, 1983; Gif-
ford, Foster, 1989; White, Turner, 1995; Romanova,
Borisovskaya, 2004; Vasco et al., 2013). Настоящее
исследование показало, что прекращение морфо-
генеза листа E. sylvaticum и E. fluviatile обусловле-
но сильной вакуолизацией его апикальной ини-
циали и ее производных; сходным образом про-
исходит остановка в развитии листа Psilotum
nudum (Naumenko, Romanova, 2008). Следствия-
ми вакуолизации апикальной инициали листа и
ее производных у хвощовых и псилотовых явля-
ются отсутствие в листе проводящих тканей, а
также отсутствие маргинальной меристемы. Хотя
апикальная меристема в листьях Selaginella krais-
siana также функционирует недолго, апикальная
инициаль листа у них вакуолизирована не боль-
ше, чем апикальная инициаль в меристеме побе-
га, а в листьях имеются проводящие ткани и мар-
гинальная меристема (Harrison et al., 2007; Roma-
nova et al., 2023). Последняя участвует также в
развитии листьев лептоспорангиатных папорот-
никовидных (Romanova, Jernstedt, 2005; Vasco
et al., 2013) и хвойных (Napp-Zinn,1966; Owens,
1968; Skupchenko, Ladanova, 1984; Skupchenko,
2019) (табл. 1). В основании листьев E. sylvaticum и
E. fluviatile имеется интеркалярная меристема,
обуславливающая рост листьев в проксимоди-
стальном направлении (в длину), что отличает
листья хвощовых от листьев Psilotum nudum, но
сближает с таковыми плауновидных, лептоспо-
рангиатных папоротниковидных и хвойных. Спе-
цифика интеркалярной меристемы хвощовых по
сравнению с перечисленными группами расте-
ний в том, что деления клеток локализованы пре-
имущественно в ее базальной части, а также в
ключевой роли этой меристемы в морфогенезе
мутовки листьев. По этим признакам интерка-
лярная меристема хвощовых напоминает интер-

калярную меристему злаков, которая локализова-
на в листовом зачатке как над язычком, так и под
ним, и играет основную роль в росте листа в прок-
симодистальном направлении (Esau, 1969). От-
сутствие в листьях E. sylvaticum и E. fluviatile пла-
стинчатой меристемы следует из того, что число
клеток в ад/абаксиальной и медиолатеральной
плоскостях листовых зачатков определяется уже в
четвертой–пятой по удаленности от апикальной
меристемы мутовке и больше не увеличивается.
Отсутствие пластинчатой меристемы характерно
также для плауновидных (Harrison et al., 2007; Ro-
manova et al., 2023), псилотовых (Naumenko, Ro-
manova, 2008) и хвойных (Skupchenko, Ladanova,
1984; Skupchenko, 2019), но не для лептоспоран-
гиатных папоротниковидных (Vasco et al., 2013)
(табл. 1). Однако при ряде различий в морфогене-
зе листа хвощовых и лептоспорангиатных папо-
ротниковидных у них есть и общая особенность,
отличающая их от семенных растений: абакси-
альная сторона их листового зачатка более мери-
стематична, чем адаксиальная.

Поиск гомологов регуляторов апикальной,
маргинальной, пластинчатой меристем листа, а
также регуляторов дифференцировки адаксиаль-
ного и абаксиального доменов листа у плауновид-
ных, папоротниковидных (включая хвощовые и
псилотовые) и семенных растений был предпри-
нят в данном исследовании для оценки эволюци-
онных гомологий листьев хвощовых в рамках
проверки трех рабочих гипотез. (1) Если листья
хвощовых отличаются по набору регуляторов как
от листьев плауновидных, так и от листьев лепто-
спорангиатных папоротниковидных и псилото-
вых, то они могут представлять собой пример не-
зависимого возникновения в эволюции – так на-
зываемые “листья хвощей” (Tomescu, 2009).
(2) Если листья хвощовых и остальных папорот-
никовидных сходны между собой по набору регу-
ляторов и отличаются по этим признакам от ли-
стьев плауновидных, то листья всех папоротнико-
видных имеют общее происхождение, а листья
современных хвощовых представляют собой ре-
зультат редукции более развитых листьев их пред-
ков – клинолистовых (Sphenophyllopsida) (Gifford,
Foster, 1989). (3) Если морфологически сходные ли-
стья представителей отдаленных в филогенетиче-
ском отношении таксонов – плауновидных, двух
групп папоротниковидных (хвощовых и псилото-
вых), а также хвойных растений – обладают сход-
ным набором регуляторов, то регуляторные изме-
нения, приводящие к ранней остановке морфоге-
неза листьев, могли возникнуть независимо в
разных эволюционных линиях. В рамках послед-
ней гипотезы сходный набор регуляторов у пред-
ставителей отдаленных таксонов не может рас-
сматриваться в качестве подтверждения незави-
симого происхождения их листьев (так
называемых “листьев хвощовых”, “листьев пси-
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лотовых”, “листьев голосеменных”), так как в
каждой из групп есть растения с нередуцирован-
ными листьями.

Интересно, что гомологи генов, кодирующих у
цветковых растений регуляторы маргинальной
(WOX3) и пластинчатой (WOX1) меристем, а так-
же развитие адаксиального (ARP и C3HDZ) и
абаксиального (YABBY и KANADI) доменов ли-
ста были обнаружены в геномах представителей
всех отделов моховидных: Anthocerophyta, Mar-
chantiophyta, Bryophyta (Sakakibara et al., 2014; Yip
et al., 2016, Romani et al., 2018; Li et al., 2020; Bri-
ginshaw et al., 2022; Hirakawa, 2022; Romanova
et al., 2023) (табл. 1). Установлена роль гомологов
WOX в развитии спорофита Physcomitrium patens
(Sakakibara et al., 2014); гомологов C3HDZ в разви-
тии филлидиев на гаметофорах P. patens (Yip et al.,
2016), и гомологов KANADI в развитии гаметофо-
ров Marchantia polymorpha (Briginshaw et al., 2022).
Эти данные подтверждают точку зрения о том,
что большая часть регуляторов ключевых про-
грамм развития растений спорофитной линии
эволюции уже существовала у моховидных – пи-
онеров в освоении суши и, вероятно, присутство-
вала у общего предка всех высших растений
(Bowman et al., 2019; Szövenyi et al., 2019). Наличие
полного набора регуляторов адаксиального (ARP
и C3HDZ) и абаксиального (YABBY и KANADI)
доменов листа в разных порядках плауновид-
ных – древнейших из ныне живущих растений
спорофитной линии эволюции – и у моховидных
(табл. 1) указывает на вероятное присутствие все-
го набора и у общего предка всех Tracheophyta
(сосудистых растений) (Romanova et al., 2023).
Однако не имеющая ад/абаксиальной приуро-
ченности экспрессия ARP (Harrison et al., 2005),
C3HDZ (Floyd, Bowman, 2006; Vasco et al., 2016),
YABBY (Evkaikina et al., 2017) и KANADI (Zuma-
jo-Cardona et al., 2019) в листьях плауновидных,
отсутствие дифференциации их мезофилла на па-
лисадный и губчатый и радиально-симметричное
(амфикрибральное) строение жилок их листьев
(Gifford, Foster, 1989; табл. 1) свидетельствуют о
вероятном функциональном отличии данных ТФ
в регуляции развития адаксиального и абаксиаль-
ного доменов листьев плауновидных по сравне-
нию с листьями цветковых. У хвойных растений,
так же как у плауновидных и цветковых, имеется
полный набор регуляторов адаксиального (ARP,
C3HDZ) и абаксиального (YABBY и KANADI)
доменов листа. Однако экспрессия гомолога
YABBY в клетках как адаксиального, так и абакси-
ального доменов листовых зачатков Pseudotsuga
menziesii (Finet et al., 2016), а гомологов YABBY и
APR – в центральной части листа Picea smithiana и
Abies holophylla (Du et al., 2020; табл. 1) указывают
на то, что у хвойных данные ТФ возможно еще не
приобрели роль регуляторов аб/адаксиальной
дифференциации мезофилла листа. На основа-

нии экспрессии гомологов C3HDZ в адаксиаль-
ном домене листа Pseudotsuga menziesii (Floyd et al.,
2006) можно предположить, ТФ из этого семей-
ства раньше других приобрели функцию регуля-
ции развития адаксиального домена листа. Одна-
ко отсутствие дифференциации мезофилла у это-
го хвойного на столбчатый и губчатый
свидетельствует о специфике этой регуляции по
сравнению с цветковыми.

Наличие у всех папоротниковидных, включая
хвощовые и псилотовые, единственного регуля-
тора адаксиального (C3HDZ) и единственного
регулятора абаксиального (KANADI) доменов
листа (табл. 1) указывает на: (1) вероятную утерю
двух других регуляторов (ARP и YABBY) в отделе
Polypodiophyta; (2) сходство молекулярно-гене-
тической регуляции листьев всех папоротнико-
видных, несмотря на значительные различия в
морфологии, анатомии и специфике функциони-
рованиях листовых меристем; (3) различия моле-
кулярно-генетической регуляции развития ли-
стьев хвощовых по сравнению с таковой у плау-
новидных и хвойных, несмотря на некоторое
сходство структурных аспектов морфогенеза.

К сожалению, оценить роль ТФ C3HDZ и
KANADI в развитии адаксиального и абаксиаль-
ного доменов листа папоротниковидных на осно-
вании фрагментарных сведений об их экспрессии
затруднительно. С одной стороны, приурочен-
ность экспрессии гомологов C3HDZ к адаксиаль-
ному домену листа у лептоспорангиатных папо-
ротников с мезофиллом, дифференцированным
на палисадный и губчатый, и их равномерная экс-
прессия во всех клетках развивающихся листьев у
хвоща E. diffusum с мезофиллом, не имеющим
ад/абаксиальной дифференциации (Vasco et al.,
2016; табл. 1), подтверждает роль данных факто-
ров в ад/абаксиальной поляризации листьев. В то
же время приуроченность экспрессии гомологов
KANADI к абаксиальному домену листьев хвоща
Е. hyemale (Zumajo-Cardona et al., 2019) (при от-
сутствии данных для остальных папоротниковид-
ных) не поддерживает их функциональное сход-
ство с гомологами у цветковых растений.
Тот факт, что листья папоротников, мезофилл
которых дифференцирован на палисадный и губ-
чатый, обладают биколлатеральными жилками, а
листья хвощовых, образованные только губчатым
мезофиллом, – коллатеральными жилками (Gif-
ford, Foster, 1989) (табл. 1), указывает на то, что
эти два аспекта программы развития листа у па-
поротниковидных могут регулироваться незави-
симо друг от друга.

Филогенетический анализ гомологов ТФ WOX
(табл. 2, 3; рис. 7) показал, что T3 клада, к которой
относятся регуляторы маргинальной (WOX3) и
пластинчатой (WOX1) меристем листа цветковых
растений (Wu et al., 2019), возникла у Polypodiidae,
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в то время как гомологи ТФ WOX плауновидных
относятся к кладе, являющейся предковой как
для клады Т2, так и для Т3. Присутствие у хвощо-
вых гомологов WOX из Т3 клады указывает на по-
тенциальную возможность возникновения у них,
как и у других папоротниковидных, маргиналь-
ной меристемы, однако ее отсутствие обусловле-
но быстрым старением клеток листового зачатка.
Таким образом, маргинальная меристема, регу-
лируемая представителями клады Т3 ТФ WOX,
вероятно, появилась не у хвойных, как считалось
ранее (Nardmann, Werr, 2013), а у лептоспоранги-
атных папоротниковидных.

Полученные в рамках настоящего исследова-
ния биоинформатические данные свидетельству-
ют в пользу гомологии листьев всех папоротнико-
видных. В то же время некоторые данные могут
рассматриваться и как аргументы в пользу воз-
можности происхождения листьев хвощовых в
результате стерилизации спорангиофоров, несу-
щих спорангии (Tomescu et al., 2017). Изначально
эта гипотеза объясняла эволюционное происхож-
дение листьев плауновидных и была основана на
особенностях морфологии ископаемых плауно-
видных, например, Adoketophyton (Kenrick, Crane,
1997). Позже она была подтверждена молекуляр-
но-генетическими данными; гены, регулирую-
щие развитие листьев, экспрессируются у плау-
новидных как в листьях, так и в спорангиях:
C3HDZ у Selaginella kraussiana (Vasco et al., 2016),
YABBY у Huperzia selago (Evkaikina et al., 2017). Экс-
прессия C3HDZ в спорангиях Psilotum nudum позво-
лила предположить, что стерилизация спорангиев
может представлять собой программу, в результате
модификации которой могли возникнуть и листья
папоротниковидных, которые таким образом ха-
рактеризуются “глубокой гомологией”, то есть
консервативными регуляторными механизмами с
плауновидными (Vasco et al., 2016). Хотя сведения
о молекулярных маркерах спорангиев или спо-
рангиофоров хвощовых пока отсутствуют, извест-
но, что их спорангиофоры со спорангиями, так же
как и листья, закладываются в апикальной меристе-
ме побега мутовками; начальные этапы морфогене-
за листьев и спорангиофоров сходны между собой
(Gifford, Foster, 1989; Tomescu et al., 2017). У ныне-
живущих хвощовых смена программы образова-
ния листьев на программу образования споран-
гиофоров происходит однократно, в результате
чего надземные побеги несут на верхушке строби-
лы. Однако в апикальной меристеме ископаемых
хвощовых Cruciaetheca genoensis и Peltotheca furcata
поочередно образуются то мутовки листьев, то
мутовки спорангиофоров (Tomescu et al., 2017).
На основании этих фактов гипотетически возмож-
но, что листья хвощовых действительно могли воз-
никнуть в результате модификации программы раз-
вития спорангиофоров. Таким образом, можно
предположить, что различные модификации про-

граммы образования спорангиев и спорангиофо-
ров со спорангиями могли независимо привести к
образованию листьев у плауновидных и хвощовых,
соответственно. Возможно, что независимая моди-
фикация сходных программ органогенеза у плауно-
видных и хвощовых нашла отражение в сходных
особенностях в строении клеток апикальных мери-
стем их побегов, органогенной ритмике, морфоло-
гии и строении мезофилла их листьев.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Обобщение полученных структурных и био-
информатических данных показывает, что при
различиях в строении апикальной меристемы,
морфогенезе, морфологии и анатомии листьев
хвощовых и “типичных” папоротниковидных
(Polypodiidae) набор регуляторов развития их ли-
стьев сходен. Это может свидетельствовать о ве-
роятной гомологии листьев всех представителей
отдела Polypodiophyta. Структурная причина ран-
ней остановки развития листьев хвощовых –
быстрая вакуолизация апикальной инициали и ее
производных, приводящая к прекращению функ-
ционирования апикальной меристемы листа и
отсутствию маргинальной и пластинчатой мери-
стем. С другой стороны, образование в апикаль-
ной меристеме плауновидных и хвощовых и ли-
стьев, и спорангиев, сходство в строении клеток
апикальных меристем их побегов, сходные орга-
ногенная ритмика, морфология и анатомия их
листьев при различии в наборе регуляторов раз-
вития могут свидетельствовать о том, что листья в
этих группах могли возникнуть в результате незави-
симо произошедшей стерилизации спорангиев.
В рамках этого сценария листья хвощовых негомо-
логичны листьям “типичных” папоротниковид-
ных. Таким образом, пока вопрос об однократности
или многократности возникновения листьев в
разных группах папоротниковидных остается от-
крытым.
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STRUCTURAL AND REGULATORY ASPECTS OF MORPHOGENESIS 
IN EQUISETUM SYLVATICUM AND EQUISETUM FLUVIATILE AND THE ISSUE 

OF HOMOLOGY OF LEAVES OF HORSETAILS AND OTHER FERNS
M. A. Romanovaa,#, V. V. Domashkinaa,b, and N. A. Bortnikovab

aSt. Petersburg State University Universitetskaya Emb., 7–9, St. Petersburg, 199034, Russia
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The structure of the shoot apical meristem (SAM), ultrastructure of its cells and the origin of primordia of
organs in the SAM of horsetails Equisetum sylvaticum L. and E. fluviatile L. were studied. A relatively low de-
gree of vacuolation and structural homogeneity of the cells that compose the surface initials zone (SI), the
presence of single starch grains in their plastids and single lipid droplets in the cytoplasm of the SI cells were
revealed. These features are more similar to those in the monoplex SAM of lycophytes than to those in lep-
tosporangiate ferns. It is shown that initiation of leaves in E. sylvaticum and E. fluviatile via emergence of the
leaf apical initials (LAIs) in the surface initials zone is similar to that of other plants with monoplex SAM;
both ferns and lycophytes. The main peculiarity of organogenesis in horsetails is the origin of the leaf whorl
as a single structure; each whorl develops from the triplet of the shoot apical initial merophytes. The inner
cells of the emerging leaf whorl that belong to the single triplet of merophytes differentiate into the intercalary
meristem. Each phytomer of E. sylvaticum and E. fluviatile is composed of the whorl of congenitally fused
leaves and a whorl of buds that emerge in the axils of leaf bases located between the blades and thus alternate
with leaves. Each bud bears a single root primordium; bud primordia develop on aerial shoots while root pri-
mordia – on the underground shoots. Termination of the leaf apical meristem functioning, that consequenc-
es from the vacuolation of the LAI, leads to the absence of the marginal meristem and the vascular tissues in
the leaf blade. Proximodistal development of the leaf whorl and origin of buds results from meristematic ac-
tivity of the peripheral part of the intercalary meristem. The search for the homologues of genes encoding
known for angiosperms regulators of the development of adaxial (C3HDZ and ARP) and abaxial (YABBY
and KANADI) leaf domains in available transcriptomes of horsetails and matching of the found homologues
with that from the genomes of mosses, ferns and gymnosperms was undertaken in the context of assessment
of presumptive regulatory similarities or differences of leaves of horsetails and other ferns in the context of leaf
homology in the two groups. MEME analysis has shown that R2-R3 MYB proteins from transciptomes of
horsetails are not ARP homologues. Thus it has been revealed that horsetail have single adaxial domain reg-
ulator (C3HDZ) and single abaxial domain regulator (KANADI), as other ferns. This finding suggests the
probable loss of other regulators of the adaxial (ARP) and abaxial (YABBY) domains in the common ancestor
of Polypodiophyta. Phylogenetic analysis of the identified homologues of genes that encode WOX proteins
suggest that the T3 clade, that includes regulators of marginal (WOX3) and plate (WOX1) leaf meristems,
originated in a common ancestor of Polypodiophyta, also indicating similarities in the molecular genetic reg-
ulation of the leaves in horsetails and other ferns.

Keywords: apical initials, apical, plate, marginal meristems, transcription factors, ARP, C3HDZ, YABBY,
KANADI, WOX
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Изучено проявление полового полиморфизма у многолетнего травянистого длиннокорневищного
поликарпического сциофитного растения Galium odoratum в Московской области в течение 2021–
2023 гг. Установлено, что при низкой освещенности (не более 15% от полного солнечного света) его
особи образуют только обоеполые цветки. При увеличении степени освещенности (до 60% от пол-
ного солнечного света в ясную погоду) на особях формируются обоеполые и тычиночные цветки.
Обоеполые цветки G. odoratum полные, актиноморфные, тетрациклические, гетеромерные. Гине-
цей в тычиночных цветках редуцирован, но сохраняются его рудименты в виде стерильных рылец и
очень коротких стилодиев. По ряду параметров обоеполые цветки достоверно крупнее, чем тычи-
ночные. Для G. odoratum характерны монотелические гетерокладийные конъюнктные тирсы метел-
ковидной формы. Тычиночные цветки у андромоноэцичных особей располагаются только на побе-
гах IV порядка, и их доля варьирует от 12 до 30%. Обсуждаются возможные причины проявления ан-
дромоноэции у цветковых растений под действием различных факторов окружающей среды.

Ключевые слова: Galium odoratum, андромоноэция, степень освещенности
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Rubiaceae Juss. – пятое по числу видов семей-
ство цветковых растений в мировой флоре.
По данным P.F. Stevens (2021) в нем насчитывает-
ся 614 родов и 13465 видов, относящихся к 64 три-
бам и 2 подсемействам. Одна из отличительных
особенностей этого семейства – широкое рас-
пространение гетеростилии (Bir Bahadur, 1968).
Примерно половина его видов характеризуется
наличием дистилии, в то время как тристилия вы-
явлена лишь у единичных представителей (Gan-
ders, 1979; Chen et al., 2021). До сих пор не уста-
новлена причина такой большой встречаемости
гетеростилии у Rubiaceae (Anderson, 1973; Naiki,
2012). Однако виды этого семейства обладают и
другими приспособлениями, способствующими
перекрестному опылению: половая дифференци-
ация, протандрия, самонесовместимость, вто-
ричное преподнесение пыльцы и др. (Knuth, 1898;
Baker, 1958; Bawa, Beach, 1983; Puff et al., 1996;
Halford, Ford, 2009; Soza, Olmstead, 2010; Wong et
al., 2019). Анализ литературы показывает, что в
пределах семейства отмечается широкий спектр
половых форм: андромоноэция, гиномоноэция,
тримоноэция, гинодиэция, субдиэция, диэция,
полигамодиэция, андродиэция и, возможно, три-
эция (Dempster, 1973; Puff, 1978, 1986; Demyanova,
1985; Schönbeck-Temesy, Ehrendorfer, 1987; Soza,

Olmstead, 2010; Godin, 2019, 2020; Wong et al., 2019;
Chen et al., 2021). К сожалению, отсутствуют дан-
ные о точной количественной представленности
половых форм у Rubiaceae или их приуроченно-
сти к подсемействам или трибам. Тем не менее,
по данным E. Robbrecht (1988) примерно у 10%
родов семейства образуются однополые цветки.

Род Galium L. – самый крупный (около 670 ви-
дов) в трибе Rubieae подсемейства Rubioideae и
широко географически распространенный
(Ehrendorfer et al., 2018). Традиционно виды этого
рода описываются как имеющие обоеполые цвет-
ки и за редким исключением формирующие од-
нополые (Knuth, 1898; Pobedimova, 1958; Puff,
1978; Thompson, 2009). В разных частях космопо-
литного ареала рода описаны виды с разными
формами половой экспрессии. E.E. Goldberg с со-
авторами (Goldberg et al., 2017) установили, что
для 58 из 94 проанализированных видов этого ро-
да в рамках мировой флоры характерны обоепо-
лые цветки, остальные виды образуют однополые
цветки. Согласно данным V.L. Soza и R.G. Olm-
stead (2010), среди американских представителей
рода выявлено около 25 диэцичных и 17 полигам-
ных видов. Для евразийских видов имеются лишь
отрывочные сведения о половой дифференциа-
ции. Так Е.И. Демьяновой (Demyanova, 2011) по-
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казано, что Asperula tinctoria L. (ранее Galium tinc-
torium (L.) Scop.), Galium boreale L., G. mollugo L.,
Galium verum L. ssp. verum, G. uliginosum L. относят-
ся к андромоноэцичным видам. Личные наблю-
дения за Galium odoratum (L.) Scop. во время цве-
тения и плодоношения показали, что на побегах
самых высоких порядков в некоторых случаях на-
блюдается опадение бутонов, цветков и зачатков
плодов. С учетом этого факта и, опираясь на дан-
ные литературы по другим видам этого рода с по-
ловой дифференциацией, появилось предполо-
жение, что у G. odoratum, кроме обоеполых цвет-
ков, образуются тычиночные (именно зачатки
этих цветков скорее всего часто опадают). Поэто-
му цель данной работы – выявление половой
дифференциации Galium odoratum в Московской
области.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объект исследования. Galium odoratum – мно-
голетнее травянистое длиннокорневищное поли-
карпическое растение, гемикриптофит (эпигео-
генное корневище располагается в подстилке).
Встречается почти по всей территории Восточ-
ной, Скандинавской, Средней и Атлантической
Европы, Средиземноморья, на Кавказе, Запад-
ной и Восточной Сибири, Дальнем Востоке,
Средней и Малой Азии, Северном Иране, Япо-
нии и Китае (Pobedimova, 1958). Относится к не-
моральным элементам: произрастает в глубокой
тени на влажной почве, в хвойных и лиственных
лесах, особенно в ясеневых, дубовых и буковых
(Kurnayev, 1980). В европейской части России отно-
сится к доминантам в составе следующих типов ас-
социаций: Fagetum podolicum, Carpineto-Nemoretum
ucrainicum s.l. (Carpineto-Nemoretum pocuticum,
Carpineto-Nemoretum aegopodiosum ucrainicum,
Carpineto-Nemoretum caricosum pilosae ucrainicum,
Carpineto-Nemoretum polessicum), Mixto-Nemoretum
tanaiticum s.l. (Acereto-Tilieto-Nemoretum aegopodio-
sum charkoviense, Acereto-Tieieto-Nemoretum carico-
sum pilosae charkoviense, Fraxineto-Nemoretum aegopo-
diosum tanaiticum), Tilieto-Nemoretum Okense, Tilieto-
Nemoretum Volgense, Mixto-Nemoretum Praeuralense,
Tilietum uralense (Kleopov, 1990). Согласно эколо-
гическим шкалам H. Ellenberg (1974) и E. Landolt
(1977) G. odoratum – сциофит и произрастает при
освещенности от 1 до 30%.

Места сбора. Половая дифференциация
G. odoratum изучена в трех ценопопуляциях (ЦП)
в 2021–2023 гг. в Московской области.

ЦП 1. Московская область (МО), Истринский
р-н, окр. с. Павловская Слобода, 55°47′59.6″N
37°04′22.0″E. Сосно-ельник волосистоосоково-
кисличный. Общее проективное покрытие
(ОПП) – 70%, проективное покрытие вида
(ППВ) – 0.5%. Доминанты: Picea abies (L.) H. Karst.,

Pinus sylvestris L., Oxalis acetosella L., Carex pilosa Scop.,
Dryopteris filix-mas (L.) Schott, Asarum europaeum L.

ЦП 2. Московская область (МО), г. Пушкино,
окр. микрорайона Заветы Ильича, 56°03′08.9″N
37°49′05.0″E. Липо-ельник кисличный. ОПП –
85%, ППВ – 0.5%. Доминанты: Picea abies, Tilia
cordata Mill., Oxalis acetosella, Gymnocarpium
dryopteris (L.) Newman, Athyrium filix-femina (L.)
Roth, Calamagrostis arundinacea (L.) Roth.

ЦП 3. Московская область (МО), городской
округ Подольск, окр. пос. Дубровицы,
55°26′39.9″N 37°29′52.0″E. Ясменниковая волоси-
стоосоково-снытевая дубрава. ОПП – 90%, ППВ –
5%. Доминанты: Quercus robur L., Tilia cordata, Ae-
gopodium podagraria L., Carex pilosa, Mercurialis pe-
rennis L., Galium odoratum, Dryopteris filix-mas.

В исследованных ЦП отмечалась разная сте-
пень освещенности на уровне травяного покрова.
Из-за периодически происходящих рубок древес-
ного яруса травяной покров в ЦП 1 получал на-
много больше солнечной энергии, чем в ЦП 2 и 3.
В связи с этим до и во время цветения G. odoratum
производились неоднократные измерения степе-
ни освещенности на уровне 30 см от почвы с по-
мощью аспирационного люксметра Ассмана.

Методика сбора и обработки материала. Каж-
дый год в ЦП регулярным способом на трансекте
закладывались учетные площадки размером 1.0 ×
× 1.0 м. Общая площадь трансекты составляла
3 м2, поскольку численность особей была высо-
кой. В каждой ЦП изучено от 100 до 300 особей
генеративного периода. В качестве счетных еди-
ниц использованы раметы. На трансекте у всех
генеративных особей G. odoratum во время массово-
го цветения анализировали половой статус раскры-
вающихся цветков каждые 3–5 дней. Кроме того,
измерялась длина генеративного побега и общее
число цветков в синфлоресценции у 20 особей.

Изучены морфологические параметры 100 обое-
полых и тычиночных цветков, собранных с
20 разных особей. С одного растения проанали-
зировано по 5 цветков разных половых типов.
Морфология цветков описана согласно “Atlas…”
(Fedorov, Artyushenko, 1975) и L.P. Ronse de Craene
(2010). Размеры частей цветков измерены с помо-
щью стереоскопического микроскопа Биомед
МС-1 с окуляр-микрометром при увеличении 20
или 40. Произведены измерения частей цветка,
характеризующих венчик, андроцей и гинецей.

Определение фертильности пыльцы проведе-
но методом микроскопирования в ацетокармине.
Для приготовления препаратов пыльцы использо-
ваны все пыльники из каждого цветка. Препарат
изучен под микроскопом Биомед-5 при увеличении
16 × 10. Подсчет пыльцевых зерен проведен в 30 по-
лях зрения. В каждом цветке исследовано по 300–
500 пыльцевых зерен. Всего изучена пыльца
100 обоеполых и 100 тычиночных цветков у
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20 разных особей. С помощью окуляр-микромет-
ра (увеличение 16 × 40) на тех же препаратах про-
водили измерения пыльцевых зерен. Изучена
пыльца по трем признакам: экваториальный диа-
метр и полярная ось пыльцевых зерен, мкм; фер-
тильность пыльцы, %. Степень рецептивности
рылец проверяли по методике Робинсона (Robin-
sohn, 1924), когда поверхность зрелых, готовых
воспринимать пыльцу рылец окрашивается сла-
бым раствором перманганата калия в коричне-
вый или бурый цвет, а не созревших – не окраши-
вается.

Статистическая обработка. Полученные дан-
ные обработаны методами вариационной стати-
стики (Sokal, Rohlf, 2012). Для каждого изучаемо-
го признака определены пределы его варьирова-
ния (min–max), среднее значение (М) и его
ошибка (m). Сравнение средних арифметических
проведено с помощью t-критерия Стьюдента.
Результаты вычислений представлены в табл. 1.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Половая дифференциация и уровень освещенно-

сти. Проведенные исследования показали, что
при довольно низкой степени освещенности
(ЦП 2 и ЦП 3) особи G. odoratum формировали
только обоеполые цветки. В этих ЦП освещен-
ность травяного покрова на уровне 30 см от почвы
составляла до 15% от полного солнечного света в
ясную погоду. Такие условия соответствуют эко-
логическим требованиям G. odoratum, приспособ-
ленного произрастать под пологом широколист-
венных лесов (Ellenberg, 1974; Landolt, 1977). Дли-
на генеративных побегов в этих ЦП варьировала
от 20 до 35 см. Отмечалась разная степень выра-
женности гинецея в обоеполых цветках в зависи-
мости от их пространственного расположения в
синфлоресценции (см. ниже). В ЦП 1 несколько
скоплений G. odoratum получали большее количе-
ство света из-за периодических рубок древесного
яруса. В результате чего освещенность травяного
покрова на уровне 30 см от почвы составляла до
60% от полного солнечного света в ясную погоду.
Именно у особей G. odoratum в этих локусах на-
блюдалось образование кроме обоеполых цвет-
ков еще и тычиночных, расположенных на побе-
гах самых высоких порядков. Подобные условия
освещенности можно охарактеризовать как пес-
симальные для данного сциофитного вида. Длина
генеративных побегов в этой ЦП варьировала от
10 до 15 см, что значительно меньше, чем в ЦП 2
и ЦП 3. Как следствие таких неблагоприятных
условий по степени освещенности G. odoratum не
удерживается в травяном покрове на вырубках и
элиминирует на следующий вегетационный се-
зон. Поэтому приходилось для дальнейших на-
блюдений использовать другие локусы в этой
ЦП.

Проведенные исследования показали, что у G.
odoratum при высокой степени освещения фор-
мируются обоеполые и тычиночные цветки на
одной особи. Следовательно, данный вид отно-
сится к андромоноэцичным растениям. Рассмот-
рим морфологию двух половых типов цветков.

Морфология обоеполых и тычиночных цветков.
Обоеполые цветки G. odoratum полные, актино-
морфные, тетрациклические, гетеромерные: тет-
рамерные в околоцветнике и андроцее и димер-
ные в гинецее. Чашечка срастается с завязью, от-
гиб ее едва заметный, зубцы не выражены.
Венчик сростнолепестный, воронковидный, опа-
дающий, белый, однотонный, в бутоне створчатый,
4-лопастной, с трубкой, которая короче лопастей
отгиба. Трубка венчика прямая, короткая, узкая,
кувшинчатая, густо покрыта изнутри железистыми
волосками. Отгиб свободный, отвернутый. Зев вен-
чика расширенный (шире трубки), опушенный же-
лезистыми волосками. Лопасти венчика продолго-
вато-яйцевидные, цельные, отогнутые, сросшиеся
при основании на 1/3 длины, наверху туповато-за-
остренные, изнутри опушенные многочисленными
железистыми волосками.

Андроцей состоит из 4 тычинок, которые чере-
дуются с лопастями венчика и прикреплены к
трубке венчика. Тычинки надпестичные, свобод-
ные, равные, короче венчика, все фертильные,
сразу после раскрывания цветка прямые, позже –
немного отогнутые. Тычиночная нить прямая,
цилиндрическая, средняя (ее диаметр почти ра-
вен диаметру пыльника), длинная, голая и глад-
кая. Продолговатый связник является продолже-
нием тычиночной нити. Пыльники 4-гнездные,
неподвижные, эллиптические, свободные, при-
креплены к тычиночной нити спинной стороной
по середине, верхушечные, равные, однообраз-
ные, короче тычиночных нитей. Пыльники
вскрываются продольными щелями интрорзно.

Пыльцевые зерна одиночные, 3-клеточные,
6–8-бороздные, слегка сплюснутые или слегка
вытянутые. В очертании с полюса 6–8-лопастные, с
экватора широкоэллиптические или округлые.
Длина полярной оси варьирует от 16 до 21 мкм, эк-
ваториальный диаметр – от 16 до 20 мкм. Фертиль-
ность пыльцы колеблется от 93.5 до 98.1%.

Гинецей синкарпный, состоит из 2 медианных
плодолистиков. Завязь нижняя, двугнездная, ша-
ровидная, с выпяченными гнездами, опушена гу-
стыми, блестящими, крючковидно загнутыми во-
лосками, сидящими на бугорках. Кроме того, с
наружной стороны завязи, на ее верхушке в месте
прикрепления трубки венчика, располагаются
немногочисленные железистые волоски сфери-
ческой формы. Столбик 1, центральный, прямо-
стоячий, прямой, тонкий, цилиндрический, опа-
дающий, в верхней 2/3 разделен на два стилодия.
Рыльце верхушечное, простое, округлое, прямое,
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Таблица 1. Значения морфологических параметров обоеполых и тычиночных цветков Galium odoratum 
Table 1. Values of Galium odoratum morphological features of perfect and staminate f lowers

Примечание. Минимальное (Min) и максимальное (Max) значение признака, M – среднее арифметическое значение признака,
m – его ошибка, P – достоверность различий, полужирным шрифтом выделены достоверные отличия, b – обоеполые и s – ты-
чиночные цветки. 
Note. Min-max – minimum and maximum values of feature; M – mean value; m – mean error, P – significance of differences, distinct
differences are shown in bold, b – perfect and s – staminate f lowers.

Признак
Morphological feature

Цветок
Flower Min–Max M ± m P

Длина трубки венчика, мм b 1.2–1.3 1.25 ± 0.02 4.743

Corolla tube length, mm s 0.8–1.1 0.95 ± 0.06

Диаметр трубки венчика, мм b 1.4–1.9 1.59 ± 0.08 1.912

Corolla tube diameter, mm s 1.4–1.5 1.43 ± 0.03

Диаметр отгиба венчика, мм b 5.3–7.9 6.52 ± 0.41 3.639

Corolla limb diameter, mm s 4.6–5.3 4.96 ± 0.13

Длина лопасти венчика, мм b 2.0–3.1 2.61 ± 0.18 3.324

Corolla blade length, mm s 1.8–2.1 2.00 ± 0.05

Ширина лопасти венчика, мм b 1.2–1.7 1.39 ± 0.11 1.473

Corolla blade width, mm s 1.2–1.3 1.23 ± 0.03

Длина тычиночных нитей, мм b 1.2–1.5 1.33 ± 0.07 1.941

Length of filaments, mm s 1.2–1.3 1.19 ± 0.02

Длина свободных частей тычиночных нитей, мм b 0.35–0.40 0.37 ± 0.01 6.455

Length of free parts of filaments, mm s 0.25–0.30 0.27 ± 0.01

Длина пыльника, мм b 0.65–0.75 0.69 ± 0.02 1.388

Anther length, mm s 0.55–0.70 0.65 ± 0.02

Ширина пыльника, мм b 0.33–0.40 0.37 ± 0.01 1.000

Anther width, mm s 0.28–0.38 0.35 ± 0.02

Полярная ось пыльцевых зерен, мкм b 16.2–21.3 19.6 ± 1.03 0.207

Polar axis of pollen grains, mkm s 15.9–21.1 19.3 ± 1.02

Экваториальный диаметр пыльцевых зерен, мкм b 16.4–20.8 18.9 ± 0.94 0.558

Equatorial diameter of pollen grains, mkm s 16.1–20.2 18.2 ± 0.83

Фертильность пыльцы, % b 93.5–98.1 96.5 ± 2.7 0.303

Pollen fertility, % s 92.1–97.4 95.3 ± 2.9

Длина завязи, мм b 0.5–0.9 0.76 ± 0.07 5.073

Length of ovary, mm s 0.4–0.5 0.41 ± 0.02

Ширина завязи, мм b 0.6–1.1 0.94 ± 0.08 4.339

Width of ovary, mm s 0.5–0.7 0.55 ± 0.04

Длина стилодия, мм b 0.45–0.88 0.72 ± 0.07 8.805

Style lenght, mm s 0.05–0.15 0.11 ± 0.02

Диаметр рыльца, мм b 0.13–0.28 0.22 ± 0.02 6.183

Stigma diameter, mm s 0.05–0.08 0.07 ± 0.01

Длина лопасти нектарника, мм b 0.23–0.43 0.32 ± 0.03 0.889

Nectary lobe length, mm s 0.20–0.35 0.28 ± 0.03

Высота лопасти нектарника, мм b 0.15–0.30 0.20 ± 0.03 1.061

Nectary lobe height, mm s 0.13–0.20 0.17 ± 0.01
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покрыто при созревании сосочками. Рыльца в на-
чале цветения цветка спрятаны глубоко в трубке
венчика, позже столбик и стилодии удлиняются,
и рыльца располагаются почти на уровне пыль-
ников. Созревшие рыльца обоеполых цветков
всегда окрашивались слабым раствором перман-
ганата калия в бурый цвет.

Нектарники внутрицветковые, располагаются
над завязью в виде массивного диска, разделен-
ного на 2 лопасти, расположенных медианно.

Кроме описанной выше мерности обоеполых
цветков G. odoratum встречаются и аномальные
формы, которые условно можно разделить на три
типа. 1) Цветки с тремя лопастями венчика и тремя
тычинками. 2) Цветки с пятью лопастями венчика и
пятью тычинками. 3) Цветки с шестью лопастями
венчика и пятью тычинками. Во всех этих отклоня-
ющихся по числу частей цветка форм мерность ги-
нецея всегда оставалась без изменений.

Тычиночные цветки по строению и мерности
околоцветника и андроцея не отличаются от
обоеполых цветков. Гинецей в тычиночных цвет-
ках крайне редуцирован, но сохраняются его ру-
дименты в виде стерильных рылец и очень корот-
ких стилодиев. Проверка по методу Робинсона
(Robinsohn, 1924) выявила, что поверхность реду-
цированных рылец тычиночных цветков никогда
не изменяла своей окраски под действием слабо-
го раствора перманганата калия. Визуально обое-
полые и тычиночные цветки различаются тем,
что в первых хорошо заметны две лопасти рыльца
на уровне зева венчика, у вторых – они глубоко
спрятаны и едва заметны на верхушке завязи.

Размерные различия обоеполых и тычиночных
цветков. Обоеполые и тычиночные цветки разли-
чаются не только по степени развитости гинецея,
но и размерами своих частей (табл. 1). Выделяют-
ся две группы параметров. К первой группе отне-
сены признаки (8 из 18 изученных), значения ко-
торых достоверно больше у обоеполых цветков:
длина трубки венчика, диаметр отгиба венчика,
длина лопасти венчика и др. Вторую группу со-
ставляют признаки (10 из 18), по которым обое-
полые и тычиночные цветки статистически не
различаются: диаметр трубки венчика, ширина
лопасти венчика, длина тычиночных нитей и др.

Расположение обоеполых и тычиночных цветков
в синфлоресценциях. Для семейства Rubiaceae ха-
рактерно образование монотелических синфло-
ресценций (Weberling, Troll, 1998). У видов рода
Galium развиваются монотелические гетерокла-
дийные конъюнктные тирсы метелковидной
формы, у которых верхние паракладии представ-
лены цимами (дихазии), нижние – тирсами па-
ракладиев, а переход между этими двумя зонами
постепенный (терминология в понимании Troll,
1969). Структурные единицы тирсов – дихазии
очень часто с элементами редукции. У G. odoratum

зона обогащения синфлоресценции может вклю-
чать до трех узлов. Степень разветвления синфло-
ресценции в условиях Московской области не
превышала четырех порядков. Тычиночные цвет-
ки у андромоноэцичных особей располагаются
только на побегах IV порядка.

Общее число цветков в синфлоресценциях
G. odoratum в ЦП 1 варьировало от 9 до 15 шт., в
ЦП 2 и ЦП 3 – от 23 до 35 шт. В ЦП 1 в локусах с
повышенной степенью освещенности (до 60% от
общей освещенности) у особей доля тычиночных
цветков колебалась от 12 до 30%. У особей в ЦП 2
и ЦП 3 наблюдалось постепенное уменьшение
венчика и его частей и разная степень выражен-
ности гинецея у обоеполых цветков, расположен-
ных на побегах разных порядков в синфлоресцен-
ции. У цветков на побегах I и II порядков отмече-
ны наиболее крупные размеры структурных
элементов венчика и наибольшее развитие всех
частей гинецея, что выражалось в максимальных
показателях завязей, столбиков, стилодиев и ры-
лец. С увеличением порядка ветвления побегов
до IV размерные показатели венчика женских ге-
неративных частей обоеполых цветков несколько
снижались. Сравнение показателей частей цвет-
ков, расположенных на побегах разных порядков,
показало отсутствие достоверных различий между
ними. Однако, при этом у всех обоеполых цветков
на побегах разных порядков ветвления поверхность
рылец всегда окрашивалась в бурый цвет под дей-
ствием слабого раствора перманганата калия.

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведенные исследования показали, что в

условиях повышенной освещенности (неблаго-
приятные условия) у G. odoratum на особях, кроме
обоеполых цветков, образуются тычиночные,
развивающиеся на побегах самых высоких поряд-
ков ветвления. Следовательно, как и ряд других
представителей рода Galium, этот вид относится к
андромоноэцичным растениям.

В трибе Rubieae представлены три половые
формы: диэция, андромоноэция и гермафроди-
тизм (Schumann, 1891; Chen et al., 2021). Первона-
чально была выдвинута гипотеза о том, что ди-
эция в этой трибе могла возникнуть из гермафро-
дитизма через стадию андромоноэции (Puff, 1986;
Robbrecht, 1988). Однако позднее молекулярно-
филогенетические исследования показали (Soza,
Olmstead, 2010), что андромоноэция в этой трибе –
конечная стадия развития половой дифференци-
ации, а не промежуточный этап перехода к дву-
домности. К сожалению, сведения о характере
проявления андромоноэции у видов как этой
трибы, так и в целом всего семейства Rubiaceae
крайне немногочисленны. В единичных исследо-
ваниях авторы отмечают, что тычиночные цветки
мельче, чем обоеполые (Schumann, 1891; Puff,
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1986; Puff et al., 2005; Wong et al., 2019). У андромо-
ноэцичных Cruciata laevipes Opiz. и видов рода Va-
lantia L. тычиночные цветки формируются в тир-
сах только на побегах самых высоких порядков
ветвления (Schulz, 1888; Schumann, 1891;
Naghiloo, Classen-Bockhoff, 2016). Большинство
исследователей указывают, что рудименты орга-
нов противоположного пола характерны для од-
нополых цветков у представителей сем. Rubiaceae
с разными формами половой дифференциации
(Schulz, 1888; Knuth, 1898; Robbrecht, 1988; Wong
et al., 2019; Chen et al., 2021).

Из-за крайней отрывочности сведений о ха-
рактере проявления андромоноэции у представи-
телей семейства Rubiaceae можно обратиться к
другим таксонам цветковых растений, обладающих
этой половой формой. Как показывает анализ лите-
ратуры, ряд авторов предполагает, что существуют
как минимум две группы андромоноэцичных
растений, различающихся по времени останов-
ки развития женских генеративных структур в
тычиночных цветках и степени влияния факто-
ров окружающей среды на соотношение обое-
полых и тычиночных цветков у особей. У первой
группы андромоноэцичных растений очень рано в
морфогенезе тычиночных цветков происходит
ингибирование развития гинецея, а доля тычи-
ночных цветков, как выяснили исследователи, не
зависит от внешних условий (Tucker, 1991; Zim-
merman et al., 2013). Ко второй группе отнесены
виды, у которых супрессия развития гинецея про-
исходит на поздних стадиях морфогенеза тычиноч-
ных цветков как ответная реакция на разные факто-
ры окружающей среды (Beavon, Chapman, 2011;
Ajani et al., 2016; Naghiloo, Classen-Bockhoff, 2016).

Характер изменений размеров венчика и гине-
цея у обоеполых цветков в синфлоресценциях и
образование тычиночных цветков при неблаго-
приятных условиях (повышенная освещенность)
позволяет отнести G. odoratum ко второй группе
андромоноэцичных растений. В оптимальных
для этого вида условиях освещения наблюдается
градиент в значениях показателей венчика и гине-
цея у обоеполых цветков с увеличением порядка
побега, что, скорее всего, обусловлено поступлени-
ем меньшего количества пластических веществ в
развивающиеся цветки на побегах самых высоких
порядков (Reuther, Claßen-Bockhoff, 2010). У андро-
моноэцичных особей G. odoratum обоеполые
цветки развиваются на побегах I–III порядков,
тычиночные цветки – только на побегах IV по-
рядка. Состояние гинецея тычиночных цветков
позволяет предположить, что ингибирование его
развития происходит относительно поздно в мор-
фогенезе. Таким образом, возможно, что появле-
ние тычиночных цветков у G. odoratum представ-
ляет собой ответную реакцию вида на неблаго-
приятные условия, связанные с повышенной
освещенностью отдельных его скоплений в ЦП 1.

Пониженная жизненность особей в локусах ЦП 1
при высокой степени освещенности, выражаю-
щаяся в значительном уменьшении длины гене-
ративных побегов и числа цветков в синфлорес-
ценциях, видимо приводит к еще большему сни-
жению количества поступающих пластических
веществ на развитие цветков, расположенных на
побегах самых высоких порядков ветвления. За-
траты растений на формирование обоеполых и
однополых цветков различаются, при этом обое-
полые цветки – самые “экономически” выгод-
ные (Jong et al., 2008). Тем не менее, при ограни-
ченности ресурсов растения иногда вынуждены
образовывать однополые цветки. Чаще развива-
ются тычиночные цветки, чем пестичные, по-
скольку последние в конце концов могут форми-
ровать плоды и семена, на которые затрачивается
большое количество пластических веществ.

Сходная ситуация отмечается исследователя-
ми у представителей семейства Apiaceae. Во-пер-
вых, у ряда андромоноэцичных видов из разных
родов в двойных и простых зонтиках наблюдается
следующий переход: типично обоеполые краевые
цветки – срединные обоеполые цветки с несколько
уменьшенными размерами венчика и функциони-
рующего гинецея – мелкие центральные тычиноч-
ные цветки с рудиментами нефункционирующего
гинецея. Во-вторых, у особей пониженной жиз-
ненности в неблагоприятных условиях (вызван-
ных влиянием разных экологических факторов)
тычиночные цветки появляются на побегах более
низких порядков, чем у особей средней и высо-
кой жизненности в благоприятных условиях
окружающей среды. В-третьих, обоеполые цветки
заметно крупнее тычиночных цветков, особенно
это отчетливо проявляется, когда тычиночные
цветки располагаются на побегах более высоких по-
рядков ветвления, чем обоеполые (Demyanova,
1995; Reuther, Claßen-Bockhoff, 2010; Godin et al.,
2019, 2021, 2022).

ВЫВОДЫ

1. В оптимальных для Galium odoratum условиях
освещения (до 15% от полного солнечного света)
особи образуют только обоеполые цветки. В пес-
симальных условиях (до 60% от полного солнеч-
ного света в ясную погоду) на особях формируют-
ся обоеполые и тычиночные цветки.

2. Обоеполые цветки G. odoratum полные, ак-
тиноморфные, тетрациклические, гетеромерные:
тетрамерные в околоцветнике и андроцее и димер-
ные в гинецее. Тычиночные цветки по строению и
мерности околоцветника и андроцея не отличаются
от обоеполых цветков. Гинецей в тычиночных
цветках крайне редуцирован, но сохраняются его
рудименты в виде стерильных рылец и очень ко-
ротких стилодиев.
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3. По таким параметрам как длина трубки вен-
чика, диаметр его отгиба, длина его лопасти, дли-
на свободных частей тычиночных нитей, длина и
ширина завязи, длина стилодия и диаметр рыльца
обоеполые цветки крупнее, чем тычиночные.

4. У G. odoratum развиваются монотелические ге-
терокладийные конъюнктные тирсы метелковид-
ной формы. Тычиночные цветки у андромоноэцич-
ных особей располагаются только на побегах IV по-
рядка, и их доля варьирует от 12 до 30%.
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ANDROMONOECY IN GALIUM ODORATUM (RUBIACEAE)

V. N. Godin
Central Siberian Botanical Garden SB RAS 

Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia

e-mail: vn.godin@mpgu.su

The manifestation of sexual polymorphism in the sweet woodruff Galium odoratum was studied in the Mos-
cow region during 2021–2023. The plant is a common perennial herbaceous, long-rhizome, polycarpic sci-
ophyte. We find that at low illumination (less than 15% of total sunlight) only perfect f lowers are formed.
With increasing illumination (to up to 60% of full sunlight in clear weather), both perfect and staminate f low-
ers are formed on individual plants. The perfect f lowers of G. odoratum are complete, actinomorphic, tetra-
cyclic, and heteromeric. In contrast, in staminate f lowers the gynoecium is reduced, but its rudiments are
preserved in the form of sterile stigmas and very short stylodia. Perfect f lowers are significantly larger than
staminate ones. The inflorescence in G. odoratum is a panicle-shaped monotelic, heterocladial, conjunctive
thyrsus. Staminate f lowers in andromonoecious individuals are located only on shoots of order IV, and their
proportion varies from 12% to 30%. We finally discuss the possible reasons for the manifestation of andro-
monoecy in f lowering plants under the influence of various environmental factors.

Keywords: Galium odoratum, andromonoecy, degree of illumination
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В статье приведены результаты анализа флоры Тосненского района Ленинградской области, осно-
ванного на первой полной инвентаризации сосудистых растений этой территории. Сбор данных
был проведен с привлечением важнейших гербарных коллекций, литературных и открытых сетевых
источников, а также на основе собственных маршрутных полевых исследований. Установлено, что
флора сосудистых растений Тосненского района насчитывает 874 вида (706 аборигенных, 36 архео-
фитов, 131 неофит, 1 вид неопределенного статуса) из 389 родов, 95 семейств. Обнаружено 43 новых
для исследуемой территории вида, в том числе Euphrasia micrantha Rchb. – новый для флоры Ленин-
градской области. Семейства Asteraceae, Cyperaceae, Poaceae являются крупнейшими по числу або-
ригенных видов, а Brassicaceae – ведущее по числу неофитов. В аборигенной флоре доминируют ви-
ды лесных местообитаний (55.3%), большая часть чужеродных видов была обнаружена на придо-
рожных участках (42.7%). Большинство местных видов (30.5%) имеют евразиатский ареал; среди
неофитов широко представлены североамериканские (20.8%) и европейско-западноазиатские
(20%) виды. Многолетние травы преобладают как среди аборигенных видов, так и среди чужерод-
ных (72.9% и 54.2% соответственно). Отмечена относительно низкая доля неофитов во флоре (15%
всего видового состава), что может быть связано с невысокой плотностью транспортных путей.
Среди них преобладают эфемерофиты (45.0%) и натурализовавшиеся виды (52.7%), из которых к
инвазионным видам отнесено 10.7%. Приведены сведения о местах произрастания 42 охраняемых
видов, в числе которых занесенные в Красную книгу РФ Isoetes echinospora Durieu, Dactylorhiza baltica
(Klinge) Nevski, Lobelia dortmanna L. Флора Тосненского района – репрезентативно инвентаризо-
ванная флора административного района Ленинградской области.

Ключевые слова: анализ флоры, Северо-Запад России, аборигенные растения, чужеродные растения
DOI: 10.31857/S0006813623090077, EDN: CPOKRK

Флоре Ленинградской области посвящено
множество работ, как обобщающих данные по
всему региону (Tzvelev, 2000; Illyustrirovannyy…,
2006), так и касающихся отдельных его частей
(Rumiantseva, Ivanova, 1998; Doronina, 2007; So-
rokina et al., 2010; Konechnaya, Shipilina, 2013;
Glazkova et al., 2020 и др.). Несмотря на это, обоб-
щения флористических данных по администра-
тивным районам области в большинстве случаев
отсутствуют. Исследуемые территории часто при-
урочены к естественным выделам без учета админи-
стративно-территориального деления: это харак-
терно как для масштабных обобщающих работ (Tz-
velev, 2000), так и для частных, более локальных,

связанных с отдельными ООПТ (Spasskaya, Orlo-
va, 1993; Morozova, Sorokina, 2006; Doronina, 2011)
или долинами рек (Medvedeva, Sorokina, 2005; So-
rokina et al., 2010).

Совокупность материалов по флоре Ленин-
градской области позволяет говорить о высокой
степени изученности территории с точки зрения
таксономического состава. Одновременно с
этим, при рассмотрении отдельных районов с
учетом данных коллекций гербарных фондов
Санкт-Петербурга (LE, LECB) и информации из
Определителей (Tzvelev, 2000; Illyustrirovannyy…,
2006), выявляется существенное количество “бе-
лых пятен” – участков, где не проводились поле-

СООБЩЕНИЯ
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вые исследования, или информация по ним была
утеряна или требует актуализации. Это справед-
ливо и для территории Тосненского района, где,
ввиду отсутствия обобщающих исследований,
представление о флоре можно получить, основы-
ваясь только на материалах, связанных с ООПТ
(Kozachkova, 1995; Egorov, 1999) или гербарных
сборах из мест, непосредственно приуроченных к
транспортной инфраструктуре (сборы Ю.Д. Гусе-
ва в 1970-х гг. и др.) и населенным пунктам (сбо-
ры студентов и преподавателей ЛГУ [СПбГУ] в
пос. Ульяновка и окрестностях во время летней
полевой практики).

В связи с этим цель настоящей работы – ин-
вентаризация флоры сосудистых растений То-
сненского района с последующим анализом дан-
ных для получения представлений о ее современ-
ном состоянии и динамике.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследуемая территория. Тосненский район –

один из центральных районов Ленинградской
области, расположенный к юго-востоку от
Санкт-Петербурга. Площадь района, включая
административный центр – город Тосно, со-
ставляет 3655.97 км2.

Рельеф территории преимущественно плоско-
равнинный, при этом большая часть Тосненского
района располагается на Путиловском плато.
По берегам рек отмечаются выходы ордовикских
известняков. На юго-востоке исследуемой терри-
тории, по долине реки Тигоды, плато сменяется
Ильмень-Волховской низменностью (Darinskii,
1975). В северной части района преобладают тор-
фяные и торфяно-подзолисто-глеевые почвы. На
юге – средне- и сильноподзолистые почвы (Poch-
vy…, 1973).

Тосненский район расположен в подзоне юж-
ной тайги. Большая его часть покрыта вторичны-
ми хвойными и хвойно-мелколиственными леса-
ми, где преобладающей лесообразующей поро-
дой является Picea abies с примесью Pinus sylvestris.
Наиболее часто встречающийся тип леса – ель-
ник чернично-зеленомошный.

Согласно данным второй половины XX века
(Darinskii, 1975) облесенность рассматриваемой
территории составляла 63%, болотами было заня-
то – 12.5%. Однако в результате выделения Ки-
ровского района Ленинградской области пло-
щадь Тосненского района сократилась, и сего-
дня, по нашим оценкам, основанным на полевых
исследованиях и работе с картами, лесами занято
до 50% территории, а на заболоченные участки и
верховые болота приходится до 20%.

В Тосненском районе имеются три особо охра-
няемые природные территории регионального
значения, суммарно занимающие площадь

292 км2 (8% от всей исследуемой территории):
комплексный заказник “Лисинский”, комплекс-
ный памятник природы “Саблинский”, гидроло-
гический заказник “Глебовское болото”.

История изучения флоры Тосненского района.
Несмотря на то, что флора Санкт-Петербурга и
Ленинградской области (в прошлом – Петербург-
ской губернии) изучалась еще в XVIII веке, начи-
ная с трудов И.Х. Буксбаума, И.Г. Сигезбека,
С.П. Крашенинникова, Д. де Гортера (Opredeli-
tel’…, 1981), первые достоверно известные рабо-
ты, включающие материалы флоры территории
современного Тосненского района (в прошлом –
восточной части Царскосельского уезда Петер-
бургской губернии), датируются второй полови-
ной XIX века (Ruprecht, 1860; Meinshausen, 1878).
Также сохранились гербарные образцы, собран-
ные в то время на рассматриваемой территории, в
их числе: Carex tenuiflora Wahlenb., колл. Klinge,
1853 (LE); Dianthus arenarius L., колл. A. Regel,
R. Regel, 1858 (LECB); Dactylorhiza traunsteineri
(Saut. ex Rchb.) Soó, колл. Meinshausen, 1862 (LE);
Gymnocarpium robertianum (Hoffm.) Newman и
Epipogium aphyllum Sw., колл. Комаров, 1891 (LE);
Calypso bulbosa (L.) Oakes, колл. Пуринг, 1896
(KFTA, LE).

После выхода статьи А.Н. Бекетова (Beketov,
1870) о состоянии изученности петербургской
растительности в конце XIX – начале XX веков
организуется планомерное изучение флоры Пе-
тербургской, Новгородской, Псковской губер-
ний (Bubyreva, Byalt, 2015). Согласно гербарным
коллекциям, флористические исследования это-
го периода затрагивают и современную террито-
рию Тосненского района, главным образом бере-
га рек Тосны и Тигоды (сборы В.Л. Комарова
1890-х гг. и др.), дер. Лисино – соврем. пос. Лиси-
но-Корпус, где был основан корпус Лисинского
учебного лесничества – соврем. Лисинский лес-
ной колледж (сборы И.Г. Борщова в 1872 г.,
Н.И. Пуринга в 1890-х гг. и др.), дер. Саблино –
соврем. пос. Ульяновка, где велись разработки
карьеров по добыче известняка (сборы О.М. Ней-
марка в 1924 г., И.Х. Блюменталя в 1927 г. и др.), и
другие населенные пункты (сборы Н.Ф. Гончаро-
ва в 1929 г., Ю.Д. Цинзерлинга в 1932 г. и др.).
В этот период были отмечены такие редкие на
рассматриваемой территории виды как Botrychi-
um virginianum (L.) Sw., Lathraea squamaria L.,
Primula farinosa L., Carex tenuiflora Wahlenb., Pota-
mogeton rutilus Wolfg., Cystopteris fragilis (L.) Bernh.,
Danthonia decumbens (L.) DC. (Sieglingia decumbens (L.)
Bernh.) и др. Результатом масштабных исследова-
ний обозначенного периода стала сводка по рас-
тительному покрову Северо-Запада европейской
части СССР (Tsinzerling, 1934).

С конца 40-х годов XX века в поселке Ульяновка
Тосненского района на научно-исследовательской
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базе Ленинградского государственного университе-
та ведется активная работа по изучению флоры тер-
ритории нынешнего памятника природы регио-
нального значения “Саблинский”. В гербарных
коллекциях СПбГУ – на кафедре ботаники биоло-
гического факультета (LECB) и кафедры биогео-
графии и охраны природы Института наук о Зем-
ле (SPSU) – имеется более 5000 образцов того
времени (Gannibal, Korchagina, 2012), собранных
преподавателями и студентами в окрестностях
устья р. Саблинки. В числе этих сборов такие неча-
сто встречающиеся виды как Thymus pulegioides L.
(колл. Марковская, 1948), Anthemis arvensis L.
(колл. Петровская, 1949); Camelina microcarpa
Andrz. ex DC. (колл. Белякова, Морозова, 1952);
Phyteuma nigrum F.W. Schmidt (колл. Семёнова,
1952); Lepidium draba L. (Cardaria draba (L.) Desv.)
(колл. Флоровская, 1955) и др. В результате обоб-
щения и уточнения данных по флоре этой террито-
рии в рамках курсовой работы на кафедре ботаники
СПбГУ под научным руководством Е.В. Барановой
были подготовлены материалы по флоре памятника
природы “Саблинский” (Kozachkova, 1995).

В 90-е годы XX века были проведены исследо-
вания флоры Лисинского учебно-опытного лес-
хоза, в результате которых были опубликованы
материалы по сосудистым растениям западной
части Тосненского района, главным образом,
произрастающим на территории государственного
природного заказника “Лисинский” (Egorov, Titov,
1997; Egorov, 1999). Опубликованные данные учи-
тывают как полевые исследования 1993–1997 гг.,
так и материалы гербарных коллекций, в том числе
и Гербария им. И.П. Бородина Санкт-Петербург-
ского лесотехнического университета (KFTA).

Результаты флористических исследований,
проводившихся в период с 1970 по 2000 год на тер-
ритории Ленинградской области в целом и Тоснен-
ского района в частности, были представлены в
Определителе сосудистых растений Северо-Запад-
ной России (Tzvelev, 2000) и Красной книге Ленин-
градской области (Krasnaya…, 2000). За обозначен-
ный период ботаниками – Н.Н. Цвелёвым,
А.О. Хааре, Г.Ю. Конечной, Ю.Д. Гусевым,
Л.В. Аверьяновым, Н.И. Гольцовой, А.Н. Сенни-
ковым и др. – было обнаружено не менее 120 но-
вых для флоры Тосненского района видов, вклю-
чая редкие на Северо-Западе европейской части
России виды: Veratrum lobelianum Bernh., Carex
hartmaniorum A. Cajander, Carex umbrosa Host, Viola
selkirkii Pursh ex Goldie, Lathyrus linifolius (Reich-
ard) Bässler, Astrantia major L. и др.

В первые десятилетия XXI века в ходе работы
по флоре бассейна рек Мги и Мойки (Kicheva,
2001), подготовки Иллюстрированного опреде-
лителя растений Ленинградской области (Illyus-
trirovannyy…, 2006), сбора материалов для Крас-
ной книги Ленинградской области (Krasnaya…,

2018) были уточнены имеющиеся и получены но-
вые данные по флоре Тосненского района: отме-
чены местонахождения еще 10 новых для этой
территории видов, в числе которых Luzula campes-
tris (L.) DC., Eleocharis quinqueflora (Hartmann)
O. Schwarz, Silene tatarica (L.) Pers. и др.

Таким образом, история изучения флоры со-
временной территории Тосненского района на-
считывает более 150 лет. При этом информация о
произрастающих на территории района сосуди-
стых растениях до сих пор не обобщалась, что и
определяет актуальность данной работы.

Материалы и методы исследования. В рамках
данной работы полевые исследования проводи-
лись с 2016 по 2022 год. За это время было собрано
более 600 гербарных образцов, главным образом
это растения, вызывающие трудности при опре-
делении, а также некоторые редкие, охраняемые
и чужеродные виды. Большая часть собранного
гербарного материала хранится в Гербарии СПб-
ГУ (LECB), дублеты по некоторым видам переда-
ны в Гербарий БИН РАН (LE).

Для каждого обнаруженного редкого и охраня-
емого вида при помощи GPS-навигатора (Garmin
GPSMAP 62s) были отмечены координаты мест
произрастания.

Хранение, анализ и визуализацию данных про-
водили в MS Excel 2016. При составлении перечня
видов была проведена критическая ревизия гербар-
ных коллекций (LE, LECB), учтены данные литера-
турных источников (Egorov, Titov, 1997; Tzvelev,
2000; Illyustrirovannyy…, 2006; Krasnaya…, 2018 и др.)
и платформы iNaturalist (2023).

В работе не учитывались стерильные гибриды,
виды растений, отмеченные исключительно в
культуре, а также широко культивируемые виды,
имеющие хозяйственное значение (хлебные зла-
ки, культурные виды пасленовых и т.п.), встреча-
ющиеся в населенных пунктах, по обочинам до-
рог и на железнодорожных насыпях.

Названия видов представлены в соответствии
с IPNI (2023); для отдельных видов приводятся их
широко используемые синонимы по данным
“Определителя…” (Tzvelev, 2000). Объем се-
мейств в работе приведен согласно современным
сводкам по филогении сосудистых растений
(Christenhusz et al., 2011; APG IV, 2016; PPG I,
2016). Встречаемость видов на исследуемой тер-
ритории представлена в конспекте по пятибалль-
ной шкале: “очень редко” (1–3 местонахожде-
ния); “редко” (4–6); “нередко” (7–10); “часто”
(более 10 или не менее чем в половине всех подхо-
дящих местообитаний); “очень часто” (вид встре-
чается почти на всех исследованных участках со
свойственными для вида условиями). Для видов,
известных на территории только по гербарным и
литературным данным и не подтвержденных на-
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шими полевыми исследованиями, информация о
встречаемости не приводится.

Для охраняемых видов в конспекте флоры
категории статуса редкости указаны по данным
Красной книги Российской Федерации (далее –
ККРФ) (Krasnaya…, 2008) и Красной книги
Ленинградской области (далее – ККЛО)
(Krasnaya…, 2018).

При анализе археофиты рассматривались сов-
местно с аборигенными видами, неофиты – от-
дельно. Данный подход обусловлен существую-
щими сложностями при выделении археофитов
как группы растений, попавших на территорию
Европейской России в связи с деятельностью че-
ловека в ранний исторический период, до конца
XVI века (Morozova, 2023). Мы столкнулись с не-
достаточностью данных при характеристике ар-
хеофитов и полагаем, что для ряда видов до сих пор
нельзя однозначно сказать, являются ли они архео-
фитами на данной территории или же их следует
считать аборигенными. Подход, при котором чуже-
родная флора анализируется без учета археофитов,
широко распространен в современных работах
(Pyšek et al., 2003; Wasowicz et al., 2020).

Информация о жизненных формах видов для
биоморфологического анализа приведена по
“Флоре…” (Mayevskii, 2014). Географический
анализ проводился с учетом данных схемы WGS-
RPD (Brummitt, 2001), а также интернет-ресур-
сов: Euro+Med Plantbase (2023), POWO (2023) и
GBIF (2023). При анализе чужеродной фракции
флоры в азиатский тип ареала были включены
более мелкие типы (сибирский, восточноазиат-
ский и т.п.); евразиатский и европейско-западно-
азиатский типы рассматривались отдельно, при
этом в последнем учтены европейско-сибирские
виды; европейский тип ареала включил все более
мелкие, кроме центрально- и южноевропейского
типов, представленных в анализе отдельно.

При эколого-фитоценотическом анализе мно-
гие виды отмечались в нескольких типах место-
обитаний, соответственно, сумма относительных
значений, выраженных в процентах, в данном
анализе превышает 100%. Аналогичным образом
осуществлялся биоморфологический анализ, где
для одного вида могли быть характерны разные
жизненные формы.

Для оценки видов чужеродной фракции фло-
ры использовалась классификация Д.М. Ричард-
сона и соавторов (Richardson et al., 2000; Pyšek et
al., 2004), при которой чужеродные (Alien) виды
были распределены на три категории: случайные
или эфемерофиты (Casual) – чужеродные расте-
ния, которые могут время от времени воспроиз-
водиться на определенной территории, при этом,
не образуя цельные популяции и продолжая зави-
сеть от повторного заноса; натурализовавшиеся
(Naturalized) – чужеродные растения, сформиро-

вавшие устойчивые популяции, существующие
длительное время без прямого вмешательства че-
ловека или вопреки ему; инвазионные (Invasive) –
натурализовавшиеся чужеродные растения, рас-
пространяющиеся на большие территории и не-
гативно влияющие на естественные экосистемы.
Видам, степень натурализации которых не уда-
лось определить ввиду недостаточности данных,
присваивался статус “Uncertain”. Виды с неуста-
новленным статусом (аборигенный/чужерод-
ный) в анализе не учитывались (Noccaea caerules-
cens (J. Presl et C. Presl) F.K. Mey.).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате исследования установлено, что
флора Тосненского района с учетом историче-
ских и современных данных насчитывает 874 вида
сосудистых растений, относящихся к 389 родам
из 95 семейств. 742 вида (из 331 рода, 90 семейств)
являются аборигенными (включая 36 видов архео-
фитов), а 131 вид (из 103 родов, 37 семейств) – чуже-
родным (неофиты). В ходе собственных полевых
исследований обнаружено 698 видов сосудистых
растений, а информация о 176 видах получена из
указанных выше источников.

Таксономический анализ (табл. 1) абориген-
ной фракции флоры показал преобладающие по
числу видов семейства, являющиеся типичными
для Циркумбореальной области (Takhtajan, 1978) –
с тремя ведущими семействами: Asteraceae, Cy-
peraceae, Poaceae. В результате таксономического
анализа чужеродной фракции выявлено домини-
рование по числу неофитов семейств Brassicaceae,
Asteraceae, Poaceae, что в целом соответствует
данным о чужеродной флоре Ленинградской об-
ласти (Morozova et al., 2008).

При классификации неофитов по степени на-
турализации (табл. 2) было выявлено, что в чуже-
родной флоре Тосненского района эфемерофиты
и натурализовавшиеся (без учета инвазионных)
виды представлены примерно в равной степени:
45 и 42% соответственно; при этом доля инвази-
онных видов – 10.7%. В то же время для чужерод-
ной фракции флоры всей Ленинградской области
(Morozova et al., 2008) было показано явное пре-
обладание эфемерофитов – 72%, что, по-видимо-
му, связано с включением обширных данных по
Санкт-Петербургу, а доля инвазионных видов со-
ставила 5.8%.

Первая оценка инвазионной флоры Северо-
Запада Европейской России (Geltman, 2003)
включала 22 вида. Из них половина нами была от-
несена к инвазионным и в Тосненском районе.
В то же время некоторые виды из этого списка
либо не отмечались на исследуемой нами терри-
тории (Xanthium strumarium L., Galinsoga parviflora
Cav.), либо не имели выраженных инвазионных
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свойств (Echinocystis lobata (Michx.) Torr. et A. Gray) и
не дичали за пределами населенных пунктов (Heli-
anthus tuberosus L., Rudbeckia laciniata L.).

По более современным данным (Vinogradova
et al., 2018) во флоре Ленинградской области к ин-
вазионным были отнесены 33 вида, включая
Reynoutria japonica Houtt., Sorbaria sorbifolia (L.)
A. Braun, Oxalis stricta L. и другие виды, которые
ранее (Geltman, 2003) не рассматривались в каче-
стве инвазионных на обозначенной территории.

Помимо широко распространенных и при-
знанных одними из самых опасных (Dgebuadze
et al., 2018) во многих регионах России инвазион-
ных видов (Elodea canadensis Michx., Lupinus poly-
phyllus Lindl., Amelanchier spicata (Lam.) K. Koch,
Rosa rugosa Thunb., Epilobium adenocaulon Hausskn.,
Acer negundo L., Impatiens parviflora DC., Erigeron
canadensis L., Solidago canadensis L., Symphyotri-
chum × salignum (Willd.) G.L. Nesom, Heracleum
sosnowskyi Manden.) в Тосненском районе было
выявлено несколько видов, не отмеченных в ка-
честве инвазионных на территории Ленинград-

Таблица 1. Ведущие по числу видов семейства аборигенной и чужеродной флоры Тосненского района
Table 1. The most represented families among native and alien f lora of the Tosnensky district

10 ведущих семейств по числу аборигенных видов
(Top-10 families by the number of native species)

Семейства
(Families)

Абсолютное число видов, шт.
(Absolute number of species)

Относительное число видов, %
(Relative number of species, %)

Asteraceae 73 9.8
Cyperaceae 64 8.6
Poaceae 60 8.1
Rosaceae 45 6.1
Ranunculaceae 30 4.0
Brassicaceae 28 3.8
Caryophyllaceae 27 3.6
Fabaceae 25 3.4
Lamiaceae 22 3.0
Apiaceae 20 2.7
Всего (Total): 394 53.1

5 ведущих семейств по числу адвентивных видов
(Top-5 families by the number of alien species)

Brassicaceae 20 15.3
Asteraceae 17 13.0
Poaceae 14 10.7
Rosaceae 8 6.1
Apiaceae 7 5.3
Всего (Total): 66 50.4

Таблица 2. Классификация чужеродных видов Тосненского района по степени натурализации
Table 2. Classification of alien species of Tosnensky district by invasion status

Степень натурализации
(Invasion status)

Абсолютное число видов, шт.
(Absolute number of species)

Относительное число видов, %
(Relative number of species, %)

Случайные
(Casual)

59 45.0

Натурализовавшиеся, без учета инвазионных 
(Naturalized non-invasive)

55 42.0

Инвазионные
(Invasive)

14 10.7

Неопределенный cтатус (Uncertain) 3 2.3
Всего (Total): 131 100.0
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ской области (Vinogradova et al., 2018), в их числе
встречающиеся в граничащих с населенными
пунктами лесах и на приречных территориях
Sambucus racemosa L., Cornus alba L. (Swida alba (L.)
Opiz), C. sericea L. (S. sericea (L.) Holub). При этом
для указанных видов рода Cornus отмечается нату-
рализация в Санкт-Петербурге (Firsov, Byalt,
2015; Byalt et al., 2019a), а для северо-восточной
части Карельского перешейка Cornus alba L. был
признан одним из активных инвазионных видов
региона (Byalt et al., 2019b). Большинство инвази-
онных видов в Тосненском районе отмечались в
лесных и луговых сообществах.

Одновременно с этим для отдельных видов
(Lepidium densiflorum Schrad., Sisymbrium volgense
M. Bieb. ex E. Fourn., Oenothera biennis L., Oxalis
stricta L. и др.), отнесенных к инвазионным в Ле-
нинградской области (Vinogradova et al., 2018),
выраженная инвазионная активность в Тоснен-
ском районе выявлена не была – перечисленные
нами виды были отнесены к натурализовавшим-
ся. Данные особенности могут быть объяснены
низким в сравнении с другими районами области
уровнем развития транспортной сети, ограничи-
вающим возможности распространения многих
неофитов.

Чужеродные виды, известные в Тосненском
районе только по гербарным сборам и литератур-
ным источникам (Polygonum argyrocoleon Steud. ex
G. Kunze, Chenopodium striatiforme Murr, Lysima-
chia arvensis (L.) U. Manns et Anderb. и др.) в боль-
шинстве своем являются эфемерофитами, на ис-
следуемой территории отмечались единично, при

этом места их сборов в основном связаны с желез-
нодорожными насыпями и обочинами дорог.

Эколого-фитоценотический анализ абориген-
ной флоры (рис. 1) продемонстрировал преоблада-
ние лесных видов во флоре (55.3%), что обусловле-
но зональным положением и высокой степенью об-
лесенности Тосненского района; аналогичный
анализ чужеродной флоры (рис. 2) показал, что
основная часть неофитов приурочена к нарушен-
ным местообитаниям в пределах населенных
пунктов (35.9%), к обочинам дорог и железнодо-
рожным насыпям (42.7% и 28.2%). Данный пока-
затель согласуется с распределением чужеродных
видов Европейской России по типам местообита-
ний (Morozova et al., 2008) – наиболее характер-
ными являются железные и автомобильные доро-
ги (57%). Среди естественных типов местообита-
ний значительный процент чужеродных видов
Тосненского района отмечался в лесных и луго-
вых сообществах (24.4% и 21.4% соответственно).

В результате биоморфологического анализа
(рис. 3) отмечено явное доминирование много-
летних трав в аборигенной фракции флоры –
72.9%. Доля многолетних трав в чужеродной
фракции составляет 54.2%, доля однолетних –
34.4%, при этом для спектра чужеродных флор всей
Европейской России (Morozova et al., 2008) отмеча-
ется примерно равное соотношение многолетников
и однолетников: 35.4% и 39.2% соответственно.
Данные различия могут обуславливаться как более
северным зональным положением Тосненского
района относительно других регионов Европейской
России, рассмотренных в упомянутой работе, так и
указанными ранее особенностями исследуемой
территории (низким показателем густоты транс-

Рис. 1. Спектр местообитаний видов аборигенной
фракции (включая археофиты) флоры Тосненского
района (число видов – 742). 1. Леса; 2. Луга; 3. При-
брежные; 4. Обочины; 5. Населенные пункты; 6. Бо-
лота; 7. Ж.-д. насыпи; 8. Поля; 9. Водные; 10. Обнаже-
ния пород и карьеры.
Fig. 1. Distribution of native species (archaeophytes in-
cluded) of Tosnensky district in habitats (number of spe-
cies is 742). 1. Forests; 2. Grasslands; 3. Coastal; 4. Road-
sides; 5. Settlements; 6. Mires; 7. Railways; 8. Agricultural
fields; 9. Aquatic; 10. Outcrops/quarries.

20

10

40

30

60

50

0
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

55.3

46.9

22.2 21.4

10.8 10.0 8.4 7.4
4.7 1.5

О
тн

ос
ит

ел
ьн

ое
 ч

ис
ло

 в
ид

ов
, %

Рис. 2. Спектр местообитаний видов чужеродной
фракции флоры Тосненского района (число видов –
131). 1. Обочины; 2. Населенные пункты; 3. Ж.-д. на-
сыпи; 4. Леса; 5. Луга; 6. Прибрежные; 7. Поля; 8. Ка-
рьеры; 9. Водные.
Fig. 2. Distribution of alien species of  Tosnensky district
in habitats (number of species is 131). 1. Roadsides; 2. Set-
tlements; 3. Railways; 4. Forests; 5. Grasslands; 6. Coastal;
7. Agricultural fields; 8. Quarries; 9. Aquatic.
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портной сети и т.д.), которые влияют на снижение
доли однолетних заносных растений.

При географическом анализе аборигенной
флоры (рис. 4) были выделены 7 групп в соответ-
ствии с типами ареалов. В результате было отме-
чено доминирование видов с евразиатским типом
ареала (30.5%), среди которых широко распро-
странены на рассматриваемой территории Oxalis
acetosella L., Chrysosplenium alternifolium L., Populus
tremula L., Urtica dioica L., Vicia cracca L., Cirsium
arvense (L.) Scop. и др.

Виды с голарктическим типом ареала состав-
ляют 27.8% всей аборигенной флоры, включая та-
кие массово встречающиеся виды как Epilobium
angustifolium L. (Chamaenerion angustifolium (L.)
Scop.), Epilobium palustre L., Polygonum aviculare L.,
Artemisia vulgaris L. и др.

Географический анализ чужеродной фракции
(рис. 5) показал преобладание североамерикан-
ских (Ambrosia artemisiifolia L., Phacelia tanacetifolia
Benth., Echinocystis lobata Juss. и др.) и европейско-
западноазиатских (Malva moschata L., Saponaria of-
ficinalis L., Salvia verticillata L. и др.) видов среди
всех неофитов флоры – 20.8% и 20.0% соответ-
ственно. Гибридогенный вид Sorbaronia fallax
(C.K. Schneid.) C.K. Schneid. (Aronia × mitschurinii
A.K. Skvortsov et Maitul.), имеющий культиген-
ный ареал, был исключен из данного анализа.

При этом, по данным О.В. Морозовой (Morozo-
va et al., 2008), в чужеродной флоре Ленинградской
области наиболее распространены виды с теми же
типами ареалов: евро-западноазиатские виды со-
ставляют 22.6%, североамериканские – 17.4%.

Непосредственно в ходе наших полевых ис-
следований обнаружено 698 видов, включая
10 охраняемых, 3 из которых занесены в ККРФ
(Krasnaya…, 2008), при этом для Isoetes echinospora
Durieu было подтверждено известное ранее место
произрастания – мелководье северной части оз.
Пендиковское (Illyustrirovannyy…, 2006), а для Lo-
belia dortmanna L. не только подтверждено извест-
ное ранее местонахождение (северо-восточная
часть оз. Нестеровское), но и выявлено новое (за-
падная часть оз. Белое), в то же время данный
вид, по-видимому, исчез в оз. Пендиковское
(Krasnaya…, 2018), откуда был известен по гербар-
ным сборам (колл. Вислоух, Мельвиль, 11.08.1939,
LECB). В сравнении с Карельским перешейком и
востоком Ленинградской области, в центральной
части региона данные виды заметно более редкие,
в связи с этим динамика численности их популя-
ций на исследуемой территории представляет
особую важность.

Для территории Тосненского района в сравне-
нии с материалами “Иллюстрированного опреде-
лителя…” (Illyustrirovannyy…, 2006) выявлены
43 новых вида, в числе которых 29 (с учетом ар-
хеофитов) не отмечавшихся ранее аборигенных
видов (Centaurium erythraea Rafn, Fragaria viridis
Weston, Pyrola media Sw. и др.) и 14 чужеродных
(Lathyrus tuberosus L., Corispermum pallasii Steven,

Рис. 3. Биоморфологическая структура флоры То-
сненского района. Левая часть гистограммы – абори-
генная фракция, включая археофиты (число видов –
742); правая часть – чужеродная фракция (число ви-
дов – 131). 1. Деревья; 2. Кустарники/кустарнички;
3. Полукустарники/полукустарнички; 4. Многолет-
ние травы; 5. Двулетние травы; 6. Однолетние травы.
Fig. 3. Representation of life forms of the f lora of Tosnen-
sky district. Native f lora, including archaeophytes, num-
ber of species is 742 (left); alien flora, number of species is
131 (right). 1. Trees; 2. Shrubs/dwarf-shrubs; 3. Half-
shrubs/dwarf half-shrubs; 4. Perennial herbs; 5. Biennial
herbs; 6. Annual herbs.
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Рис. 4. Географическая структура аборигенной фрак-
ции (включая археофиты) флоры Тосненского райо-
на. 1. Евразиатский; 2. Голарктический; 3. Европей-
ский (в т.ч. восточноевропейский); 4. Европейско-за-
падноазиатский; 5. Европейско-сибирский; 6. Плюри-
региональный; 7. Европейско-североамериканский.
Fig. 4. Geographical structure of the native f lora (archae-
ophytes included) of Tosnensky district. 1. Eurasian;
2. Holarctic; 3. European (incl. Eastern European);
4. European-West Asian; 5. European-Siberian; 6. Pluri-
regional (multiregional); 7. European-North American.
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Senecio dubitabilis C. Jeffrey et Y.L. Chen и др.).
При этом обнаружение Centaurium erythraea осо-
бенно важно, т.к. вид подлежит охране и, вероят-
но, имеет отрицательную динамику по числу ме-
стонахождений в Ленинградской области
(Krasnaya…, 2018). В числе прочих был обнаружен
новый вид для флоры Ленинградской области –
Euphrasia micrantha Rchb., – распространенный
преимущественно в Западной и Центральной Ев-
ропе; недавно он был выявлен во флоре России в
Псковской области (Leostrin et al., 2018). По всей
видимости, обнаружение этих видов на террито-
рии Тосненского района во многом связано с изу-
чением участков, где ранее не проводились поле-
вые исследования, а также, в случае с неофитами,
постепенным распространением видов вдоль ав-
томобильных и железных дорог.

176 видов (в их числе 46 чужеродных) известны
в Тосненском районе по данным гербарных кол-
лекций (LE и LECB) и литературных источников.
Столь высокий процент не подтвержденных соб-
ственными полевыми исследованиями абориген-
ных видов (14.7% от всей флоры) связан с тем, что
мы учитывали гербарные сборы с микровидами
некоторых родов (например, Ranunculus, Alchemi-
lla, Hieracium, Pilosella), при этом нами многие из
этих микровидов обнаружены не были. Кроме то-
го, виды, ранее отмечавшиеся единично: Lycopo-
diella inundata (L.) Holub, Cystopteris fragilis (L.)
Bernh., Botrychium multifidum (S.G. Gmel.) Rupr.,
могли исчезнуть по естественным причинам.

Среди не подтвержденных полевыми исследо-
ваниями отмечено 32 охраняемых вида, 6 из кото-
рых занесены в ККРФ (Krasnaya…, 2008). По на-
шим оценкам, большая часть этих видов, могла
исчезнуть в ходе изменения и уничтожения их ме-
стообитаний – в первую очередь лесов и лугов –
под воздействием антропогенных факторов,
главным образом ввиду разрастания населенных
пунктов, строительства объектов транспортной
инфраструктуры, вырубок и проведения линий
электропередач. Так, по-видимому, исчезли ви-
ды, приуроченные к низкотравным лугам (Luzula
campestris (L.) DC., Carex caryophyllea Latourr., Ga-
lium pumilum Murray), старовозрастным заболо-
ченным лесам (Botrychium virginianum (L.) Sw.,
Carex tenuiflora Wahlenb.), луговым и лесным
участкам в местах выхода известняков (Gymno-
carpium robertianum (Hoffm.) Newman, Primula fari-
nosa L., Viola hirta L.) и др.

Также не удалось подтвердить произрастание
5 видов семейства Orchidaceae, занесенных в
ККРФ (Krasnaya…, 2008): Calypso bulbosa (L.)
Oakes, Cypripedium calceolus L., Dactylorhiza traun-
steineri (Saut. ex Rchb.) Soó, Epipogium aphyllum Sw.,
Orchis militaris L. При этом, согласно современ-
ным данным по распространению орхидных
(Efimov, 2022), исчезновение Calypso bulbosa в
Тосненском районе соответствует общей отри-
цательной динамике числа местонахождений
этого вида по всему ареалу. Orchis militaris в ходе
нашего исследования также не отмечался, хотя
с 1980-х гг. установлен рост числа местонахожде-
ний данного вида почти по всему ареалу (Efimov,
2022).

Детальная информация о видах представлена в
конспекте флоры (электронное приложение).

Флору района можно считать достаточно пол-
но выявленной и репрезентативной, о чем свиде-
тельствует ее сравнение по числу видов с флора-
ми некоторых других близлежащих территорий
(табл. 3). При этом можно отметить относительно
низкий процент чужеродных видов во флоре То-
сненского района – 15% от всех выявленных ви-
дов, а без учета известных только по гербарным
сборам эфемерофитов еще ниже – 10%. Похожие
значения характерны для флоры Холмского рай-
она Новгородской области (по неопубликован-
ным данным В.В. Куропаткина), где доля чуже-
родных видов составляет 8.5%; тогда как во флоре
Карельского перешейка доля неофитов заметно
выше – 41.7% (Doronina, 2007). В целом на террито-
рии Северо-Запада европейской части России доля
неофитов составляет 42.3% (Tzvelev, 2000). В случае
с флорой Тосненского района выявленное соотно-
шение может объясняться более низкой плотно-
стью транспортных путей, отсутствием выхода к
морю и компактным расположением большинства
крупных населенных пунктов, включая г. Тосно, на

Рис. 5. Географическая структура чужеродной фрак-
ции флоры Тосненского района. 1. Североамерикан-
ский; 2. Европейско-западноазиатский; 3. Евразиат-
ский; 4. Европейский; 5. Азиатский; 6. Средиземно-
морский; 7. Центрально- и южноевропейский;
8. Кавказский; 9. Европейско-средиземноморский;
10. Голарктический; 11. Европейско-североамери-
канский.
Fig. 5. Regions of origin of the alien f lora of Tosnensky
district. 1. North American; 2. European-West Asian;
3. Eurasian; 4. European; 5. Asian; 6. Mediterranean;
7. Central and Southern European; 8. Caucasian; 9. Euro-
pean-Mediterranean; 10. Holarctic; 11. European-North
American.
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северо-западе района, при этом значительная часть
района практически не заселена, что снижает веро-
ятность заноса и распространения неофитов.

Сравнение с перечисленными флорами в не-
которой степени условно: возникает ряд трудно-
стей при сопоставлении сравниваемых участков
как по площади в целом, так и другим парамет-
рам, в частности – по различиям рельефа. Одна-
ко, ввиду отсутствия порайонных флористиче-
ских списков для Ленинградской области, пред-
ставленное сравнение наиболее показательно.

Несмотря на наличие многочисленных иссле-
дований, посвященных флоре Ленинградской
области и локальным флорам отдельных ее ча-
стей, проведенная работа является первой подоб-
ной оценкой флоры административного района;
в дальнейшем изучение флоры с учетом админи-
стративных границ может способствовать более
качественному и удобному анализу флоры всей
области.

Таким образом, на основе компиляции об-
ширного массива исторических сведений, допол-
ненных оригинальными данными, был составлен
первый чек-лист сосудистых растений Тоснен-
ского района Ленинградской области и проведен
анализ его состава и современной динамики. По-
лученные материалы могут быть использованы
при переиздании флористических сводок по Ле-

нинградской области и региональной и федераль-
ной Красных книг, а также при создании “Чер-
ной книги” региона.
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The article presents the first comprehensive assessment of the vascular f lora of Tosnensky district (Leningrad
region, Northwestern European Russia). In this study, we made the first checklist of vascular plants for this
area based on our field observations in 2016–2022, the literature, online sources and herbarium collections.
The f lora of Tosnensky district consists of 874 species, of which 706 are native, 36 are archaeophytes, 131 are
neophytes, and one species has an uncertain status. The list contains information on 43 species new to the
district and on one species (Euphrasia micrantha Rchb) new to the f lora of Leningrad region. Results show
that by the number of native species, Asteraceae, Cyperaceae, Poaceae are leading families; Brassicaceae is
the largest in terms of the number of alien species. The native f lora is dominated by forest-inhabiting species
(55.3% of all species); the largest number of alien species is found on roadsides (42.7%). Most of the native
species have a Eurasian range (30.5%), and 20.8% of all alien plants originate from North America. Perennial
herbs dominate among both native and alien species (72.9% and 54.2%, respectively). In alien f lora of Tosn-
ensky district, there are 59 casual and 55 naturalized non-invasive species, while 14 species have been assigned
as invasive. In addition, we provide information on the habitats of 42 species protected in Leningrad region,
including three species that are listed in the Red Book of the Russian Federation, namely Isoetes echinospora
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Durieu, Dactylorhiza baltica (Klinge) Nevski and Lobelia dortmanna L. The flora of Tosnensky district is well
listed compared to f loras of neighboring territories, however our findings indicate a relatively low proportion
of neophytes (15% of all species). This feature can be explained by the low level of development of the trans-
port network that reduces the likelihood of the introduction and spread of neophytes.

Keywords: f lora, inventory, Northwest European Russia, native plants, alien plants
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Экотонная система “вода–суша” – это побережье водоема от уреза воды до водораздела со своим
ландшафтом, свойствами грунтов, гидрологическим режимом суши, особенностью растительности
и динамикой биокомплексов. В статье рассматривается разнообразие растительности по пяти ос-
новным блокам (амфибиальному, флуктационному, динамическому, дистантному, маргинально-
му) структурно-функциональной организации экотонной системы “вода–суша” в Состинском
ландшафтном районе на северо-востоке Кумо-Манычской впадины. Наибольшим разнообразием фор-
маций представлена растительность дистантного блока (незаливаемой территории, но испытывающей
воздействие грунтовых вод, залегающих на глубине до 3–5 м). Здесь распространены сообщества шести
галофитных полукустарничковых (Halocnemeta strobilacei, Halimioneta verruciferae, Frankenieta hirsutae) и
однолетниковых (Suaedeta acuminatae, Petrosimonieta oppositifoliae, Petrosimonieta brachiatae) формаций.
Каждый из остальных блоков характеризуется сообществами одной формации.

Ключевые слова: галофиты, солончаки, формационное разнообразие, Кумо-Манычская впадина
DOI: 10.31857/S0006813623090053, EDN: JTYDHQ

Экотонные экосистемы “вода–суша” – при-
родные экосистемы, формирующиеся на границе
взаимодействия двух сред: водной и наземной.
Экотоны образуются вокруг любого водного объ-
екта (озера, реки, водохранилища) в виде опоя-
сывающих полос растительности. Они имеют
специфическую структуру, режимы функциони-
рования, механизмы устойчивости, реагируют на
различные изменения, в том числе и на антропо-
генные. Именно поэтому важно детальное изуче-
ние этих природных экосистем, обеспечивающих
в глобальном масштабе сохранение генофонда
биоты (Zaletaev, 1997; Ulanova, 2010, 2014).

Территория Состинского района изобилует
бессточными впадинами, занятыми периодиче-
ски высыхающими озерами, солеными топями и
голыми солончаками. Между озерами и солонча-
ковыми впадинами расположены плоские супес-
чаные и легкосуглинистые равнинные участки,
местами – перевеянные бугристо-грядовые пес-
ки. Грунтовые воды минерализованы (14–24 г/л)

и залегают в зависимости от рельефа на глубине
от 1.5–2 м до 3–4 м (Borlikov, 2001).

Для экотонов Состинских озер Келтрикан,
Киркита, Хар-Эрге и Состинское обычны засолен-
ные почвы полугидроморфного и гидроморфного
ряда: от соровых солончаков, луговых хлоридно-
сульфатных, сульфатно-хлоридных поверхностных
и глубокопрофильных до луговых засоленных и
влажно-луговых. Это отражается на растительном
покрове, в котором преобладают галофитные сооб-
щества, реагирующие как на засоление почв, так и
на условия водообеспеченности (Atlas…, 1974; Bor-
likov, 2001; Ulanova, 2010, 2014).

Водообеспечение озер Состинского района до
1970 года ограничивалась атмосферными осадка-
ми и весенним стоком реки Восточный Маныч.
Растительность экотонов приобрела современ-
ный облик после сооружения Чограйского водо-
хранилища, где вода стала поступать в водоемы,
что привело к их дополнительному питанию,
поднятию уровня, увеличению площади и опрес-
нению (рис. 1). Сброс чограйской воды осуществ-

СООБЩЕНИЯ
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ляется с ноября по март. Средняя глубина озер
колеблется от 0.8 м до 1.5 м. Сбросные и дренаж-
ные воды, поступающие в озера, высокоминера-
лизованные – 3.8 г/л весной и до 4.7 г/л осенью.
В них минерализация увеличивается к осени, а
также значительно (до 15 г/л) – по мере удаления
от Чограйского водохранилища – основного ис-
точника водоснабжения (Ulanova, 2010).

Площадь большинства водоемов с 2009 года
увеличилась в связи со спуском Чограйского водо-
хранилища (табл. 1). Спуск водохранилища прово-
дился в связи с ремонтом его плотины. В результате
этого, увеличилось покрытие тростниковых и тама-

риксовых сообществ. Только у озера Келтрикан
площадь водной поверхности уменьшилась, что,
скорее всего, обусловлено его удаленностью от ис-
точника водоподачи (рис. 1). Из-за увеличения за-
соления, по берегу озера распространены галофит-
ные сарсазановые и обионовые ценозы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Полевые исследования проводились в мае и
сентябре 2022 г., и в мае 2023 г. Выделяются 6 ос-
новных блоков структурно-функциональной
организации экотонной системы “вода–суша”

Рис. 1. Фрагмент векторной карты района Состинских озер.
(А) Масштаб: в 1см: 4 км. (Б) Масштаб: в 1 см: 1.5 км.
Fig. 1 (A, Б). A fragment of a vector map of the Sostinsky lakes region.
(А) Scale: in 1 cm: 4 km. (Б) Scale: in 1cm: 1.5 km.
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(Zaletaev, 1997): аквальный – акватория, с глуби-
нами более 1.5–2.5 м (лишенная макрофитов),
амфибиальный – литораль, с периодическим об-
сыханием вод водоемов, флуктуационный – еже-
годно заливаемый участок побережья, динамиче-
ский – заливаемый не ежегодно, а в годы макси-
мального половодья, дистантный –
незаливаемая территория, но испытывающая
воздействие неглубоко (до 3–5 м) залегающих
грунтовых вод, и маргинальный – воздействие во-
доема передается через микроклимат предыду-
щих блоков. Изучено формационное разнообра-
зие растительности блоков. На побережьях озер
закладывали топоэкологические профили пер-
пендикулярно урезу воды, от побережья до водо-
раздела пересекающие указанные блоки.

Выполнено 50 геоботанических описаний с
использованием стандартной методики на пло-
щадках размером 10 × 10 м или в естественных
границах сообществ (Polevaya…,1972; Neshataev,
1987). Описание включает: характеристику ме-
стообитания, общее проективное покрытие в со-
обществе в процентах, проективное покрытие в
процентах и обилие по Друде для каждого вида,
фенофазу и высоту растений. Описания проводи-
лись в каждом блоке.

При анализе геоботанических описаний раз-
работана эколого-фитоценотическая доминант-
но-детерминантная классификационная схема
растительности (Aleksandrova, 1969; Bykov, 1965).

Названия видов растений даны по сводке
С.К. Черепанова (Czerepanov, 1995), Флоре евро-
пейской части СССР (Flora…, 1979) и Флоре
Нижнего Поволжья (Flora…, 2018). Жизненные
формы растений выделены по И.Г. Серебрякову
(Serebryakov, 1962). Латинские названия форма-
ций, классов ассоциаций и ассоциаций приведе-
ны по Всероссийскому кодексу фитоценотиче-
ской номенклатуры (Neshataev, 2001).

В каждом блоке экотона отбирались грунто-
вые воды на минерализацию, с учетом их глубины
залегания, почвенные пробы, выполнялся отбор
растительных укосов с площадки размером 1 × 1 м
на биологическую продуктивность, фотофикса-
цией и определением их геопозиции с помощью
GPS. В камеральных условиях растения в укосах
высушивались до абсолютно-сухого веса. Анализ
химизма и минерализации поверхностных и
грунтовых вод был выполнен в лаборатории
ФГБНУ ВНИИОЗ в соответствии со всеми
ГОСТами и стандартами: катионно-анионный
состав – титриметрическим методом, определе-
ние сухого остатка – гравиметрическим, опреде-
ление pH – потенциометрическим. Водная вы-
тяжка почвенных проб была проанализирована в
ВНИИОЗ лаборатории в соответствии с ГОСТами:
26425-85; 26424-85; 26426-85; 26427-85; 26428-85;
26483-85. Площади водной поверхности опреде-
лялись по материалам космической информации
с ИСЗ “Landsat-8”, камера OLI/TIRS в програм-
мах ГИС MapInfoPro 2019.

ФОРМАЦИОННЫЙ СОСТАВ 
РАСТИТЕЛЬНОСТИ ЭКОТОНОВ 

“ВОДА–СУША” СОСТИНСКОГО РАЙОНА

О флоре и растительности Состинского райо-
на известно из ряда работ (Bananova, Gorbachev,
1977; Grintal', Zhurkina, 1986; Lazareva, 2003; Bak-
tasheva, 2012; Stepanova, 2012; Ulanova, 2010, 2014;
Zenkina, Sagalaev, 2012, 2013; Zenkina, 2015; Go-
ryaev, Safronova, 2022; и др.). Впервые для региона
нами проведены работы, посвященные расти-
тельности экотонных систем водоемов Келтри-
кан, Киркита, Хар-Эрге, Состинское. Она пред-
ставлена комплексами галофитных сообществ
10 формаций: полукустарничковых (Halocnemeta
strobilacei, Halimioneta verruciferae Caroxyleta den-

Таблица 1. Площадь водного зеркала района Состинских озер 
Table 1. The area of the water surface of the Sostinsky lakes region

Озеро
Lake

“Landsat-7”, ЕТМ + (Ulanova, 2014) “Landsat-8”, 
OLI/TIRS, 7.09.2021

“Landsat-8”, 
OLI/TIRS, 17.05.2023

2009 2010 2011 2021 2023

Состинское
Sostinsky

1.65 1.83 2.1 0.66 1.8

Хар-Эрге 
Khar-Erge

4.16 4.57 5.3 3.52 4.54

Киркита
Kirkita

3.66 4.15 4.6 3.97 3.57

Келтрикан
Keltrikan

0.51 0.73 1.4 0.65 0.18
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droidis, Frankenieta hirsutae), однолетниковых
(Suaeda acuminatae, Petrosimonieta oppositifoliae,
Petrosimonieta brachiatae, Climacoptereta crassae) и
кустарниковых (Tamariceta laxae). По берегам
озер характерны тростниковые (Phragmiceta aus-
tralis) заросли (табл. 2).

На основе геоботанических описаний создана
эколого-фитоценотическая классификация.

Классификационная схема растительности 
экотонов Состинского района

Classification scheme of vegetation 
of ecotones of Sostinsky region

Полукустарничковые (suffruticulosa)
формации

Формация Halocnemeta strobilacei (Сарсазановая)
Класс ассоциаций Halocnemeta strobilacei pura

(Сарсазановый)
Асс. Halocnemetum strobilacei
Класс ассоциаций Halocnemeta strobilacei suffru-

ticulosa (Полукустарничково-сарсазановый)
Асс. Halocnemetum strobilacei halimiosum verru-

ciferae
Формация Halimioneta verruciferae (Обионовая)
Класс ассоциаций Halimioneta verruciferae pura

(Обионовый)
Асс. Halimionetum verruciferae
Класс ассоциаций Halimioneta verruciferae annu-

losa (Однолетниково-обионовая)

Асс. Halimionetum verruciferae petrosimoniosum
oppositifoliae

Формация Caroxyleta dendroidis (Древовидносо-
лянковая)

Класс ассоциаций Caroxyleta dendroidis annulosa
(Однолетниково-древовидносолянковый)

Асс. Caroxyletum dendroidis petrosimoniosum
oppositifoliae-brachiatae

Асс. Caroxyletum dendroidis poosum bulbosae
Формация Frankenieta hirsutae (Франкениевая)
Класс ассоциаций Frankenieta hirsutae pura

(Франкениевая)
Асс. Frankenietum hirsutae

Однолетнесолянковые (annuae salsolosa)
формации

Формация Petrosimonieta (Петросимониевая)
Класс ассоциаций Petrosimonieta pura (Петроси-

мониевый)
Асс. Petrosimonieta oppositifoliae-brachiatae
Класс ассоциаций Petrosimonietum suffruticulosa

(Петросимониевый)
Асс. Petrosimonieta oppositifoliae-brachiatae

haliomiosum verruciferae
Класс ассоциаций Petrosimonietum annulosa (Од-

нолетниково-петросимониевый)
Асс. Petrosimonieta oppositifoliae-brachiatae

suaedosum acuminatae
Формация Suaedeta acuminatae (Сведовая)

Таблица 2. Формационное разнообразие сообществ экотонов Состинского района 
Table 2. Formation diversity of communities of ecotones of Sostinsky region

№ Формация
Formation

Оз. Келтрикан
Keltrikan

Оз. Киркита
Kirkita

Оз. Хар-Эрге
Khar-Erge

Состинское оз.
Sostinsky

1 Halocnemeta strobilacei + – – –

2 Frankenieta hirsutae + – – –

3 Halimioneta verruciferae + – – –

4 Suaedeta acuminatae + + – –

5 Petrosimonieta oppositifoliae + + – –

6 Petrosimonieta brachiatae + + – +

7 Tamariceta laxae + + + +

8 Climacoptereta crassae + + – –

9 Phragmiceta australis + + + +

10 Caroxyleta dendroidis + – – –
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Класс ассоциаций Suaedeta acuminatae pura
(Сведовый)

Асс. Suaedetum acuminatae
Формация Climacoptereta crassae (Климакопте-

ровая)
Класс ассоциаций Climacoptereta crassae pura

(Климакоптеровый)
Асс. Climacopteretum crassae

Кустарниковые (fruticulosa) формации

Формация Tamariceta laxae (Тамариксовая)
Класс ассоциаций Tamariceta laxae annulosa (Од-

нолетниково-тамариксовый)
Асс. Tamaricetum laxae suaedosum salsae
Асс. Tamaricetum laxae suaedosum acuminatae
Асс. Tamaricetum laxae petrosimoniosum brachiatae
Класс ассоциаций Tamariceta laxae suffruticulosa

(Полукустарничково-тамариксовый)
Асс. Tamaricetum laxae halimiosum verruciferae
Класс ассоциаций Tamariceta laxae graminosa

(Злаково-тамариксовый)
Асс. Tamaricetum laxae phragmiosum australis

Злаковые (graminosa) формации

Формация Phragmiceta australis (Тростниковая)
Класс ассоциаций Phragmiceta australis pura

(Тростниковый)
Асс. Phragmicetum australis
Класс ассоциаций Phragmiceta australis annulosa

(Однолетниково-тростниковый)
Асс. Phragmicetum australis salicorniosum peren-

nantis

ХАРАКТЕРИСТИКА ФОРМАЦИЙ

Амфибиальный и флуктационный блок

Сообщества тростниковой (Phragmiceta austra-
lis) формации встречаются по берегам всех озер
экотонной системы “вода–суша” Состинского
района. Сообщества произрастают в условиях из-
быточного увлажнения: при длительном залива-
нии поверхностными водами и близком залега-
нии грунтовых вод. Уровень грунтовых вод под
тростниковыми (Phragmites australis) сообщества-
ми у водоема Келтрикан 1.9 м, у водоема Киркита
1.65 м. Ценозы Phragmites australis преимуще-
ственно монодоминантные с общим проектив-
ным покрытием от 10 до 50%. Проективное по-
крытие Phragmites australis от 10 до 30%. В сообще-
ствах редко и в небольшом обилии встречаются

кустарники (Tamarix sp.) и однолетники (Salicor-
nia perennans, Suaeda acuminata, Petrosimonia sp.
Senecio vernalis).

Динамический блок
Сообщества тамариксовой (Tamariceta laxae)

формации образуют местами сплошной, а местами
прерывистый пояс вдоль береговой линии водое-
мов Келтрикана, Киркиты и Хар-Эрге. Ценозы
произрастают на солончаковатых и солончаковых
почвах. Грунтовые воды под сообществами залега-
ют на глубине от 1.8 до 2.5 м у озера Киркита, 2.4–
3.3 м у озера Келтрикан. В сообществах участвует до
30 видов высших сосудистых растений. Отмечены
тростниково-тамариксовые (Tamarix laxa-Phrag-
mites australis), сведово-тамариксовые (Tamarix
laxa-Suaeda acuminata), петросимониево-тама-
риксовые (Tamarix laxa-Petrosimonia brachiata) и
обионово-тамариксовые (Tamarix laxa-Halimione
verrucifera) сообщества. Общее проективное по-
крытие колеблется от 25 до 35%. В осенний пери-
од при обилии однолетних солянок достигает
85%. Проективное покрытие Tamarix laxa может
изменяться от 20 до 60%.

Тамариксовые сообщества состоят из двух
ярусов. Первый ярус кустарниковый – Tamarix
laxa. Его высота 2 м. Изредка в ценозах принима-
ют участие такие кустарники, как Tamarix octandra,
Tamarix ramosissima и Elaegnus angustifolia. Второй
ярус полукустарничково-травяной. Высота яруса до
30 см. В его составе участвуют однолетники (Suaeda
acuminata, Salicornia perennans, Petrosimonia brachiata,
Eremopyrum triticeum, Eremopyrum orientale, Erophila
verna, Lepidium ruderale, Senecio vernalis, Polygonum
novoascanicum, Descurainia sophia, Atriplex tatarica),
многолетнее разнотравье (Tripleurospermum perfora-
tum, Bolboschoenus maritimus и Zygophyllum fabago),
рыхлодерновинные злаки (Aeluropus littoralis, Puc-
cinellia distans, Phragmites australis). Из полукустар-
ничков встречаются Halimione verrucifera, Franke-
nia hirsuta.

Дистантный блок
Сообщества сарсазановой (Halocnemeta stroni-

lacei) формации отмечены только по берегу водоема
Келтрикан. Они приурочены к гидроформным со-
лончакам с хлоридно-сульфатным поверхностным
засолением. Ценозы маловидовые, преимуще-
ственно монодоминантные. Изредка бидоми-
нантные. Формацию образуют сарсазановые
(Halocnemum strobilaceum) и обионово-сарсазано-
вые (Halocnemum strobilaceum–Halimione verruci-
fera) ценозы. В сообществах формации принима-
ет участие 12 видов высших сосудистых растений.
Общее проективное покрытие в ценозах 15–50%.
Проективное покрытие Halocnemum strobilaceum
до 40%. Содоминирует полукустарничек Halimi-
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one verrucifera. С небольшим обилием встречают-
ся однолетники Suaeda acuminata, Petrosimonia op-
positifolia, Petrosimonia brachiata, Eremopyrum triti-
ceum, E. orientale и Tetradiclis tenella. Из злаков
присутствует рыхлодерновинный Puccinellia doli-
cholepis. При сильном антропогенном нарушении
(скотоводческие стоянки) увеличивается обилие
однолетников, таких как Eremopyrum triticeum,
E. orientale и Lepidium ruderale, и общее проектив-
ное покрытие, в таких случаях, может достигать
50%.

Ценозы обионовой (Halimioneta verruciferae)
формации, так же как и сарсазановой (Haloc-
nemeta strobilacei), встречаются по берегу водоема
Келтрикан. Грунтовые воды располагаются на
глубине более 3.5 м. Сообщества произрастают на
гидроморфных солончаках (1.45%) с хлоридно-
сульфатным поверхностным засолением. В них
участвует 10 видов высших сосудистых растений.
Формация состоит из монодоминантной обионо-
вой (Halimione verrucifera), сарсазаново-обионовой
(Halimione verrucifera-Halocnemum strobilaceum) и
петросимониево-обионовой (Halimione verrucifera-
Petrosimonia oppositifolia) сообществ. Общее проек-
тивное покрытие в обионниках 40–60%. Проек-
тивное покрытие Halimione verrucifera 25–45%.
В сообществах обильны полукустарничек Haloc-
nemum strobilaceum и однолетник Petrosimonia op-
positifolia, а также присутствуют полукустарничек
Frankenia hirsuta, рыхлодерновинный злак Pucci-
nellia dolicholepis и корневищный Phragmites aus-
tralis. Из однолетников отмечены еще Erophila ver-
na, Eremopyrum triticeum, Holosteum umbellatum.
Многолетнее разнотравье представлено Limonium
caspium.

Франкениевые (Frankenieta hirsutae) ценозы
встречаются крайне редко. Мы встретили моно-
доминантное сообщество (N45.49675 E46.5971) по
берегу водоема Келтрикан всего один раз. Грун-
товые воды залегают на глубине более 4 м. Почвы –
солончаковатые. Общее проективное покрытие
60%. Проективное покрытие Frankenia hirsuta 50%.
В сообществе принимают участие однолетники
Suaeda acuminata, Petrosimonia brachiata, Eremopyrum
orientale, Holosteum umbellatum, Lepidium ruderale и
рыхлодерновинный злак Puccinellia dolicholepis.

Сообщества петросимониевых (Petrosimonieta
oppositifoliae–brachiatae) формаций образуют ши-
рокие полосы вокруг озер, чередуясь друг с дру-
гом. Грунтовые воды залегают на глубине более
3 м. Почвы – солончаковатые и солончаковые.
Ценозы монодоминантные с высоким общим
проективным покрытием 60–80%. Проективное
покрытие петросимоний 55–70%. В сообществах
участвуют кустарники Tamarix spp, Nitraria
schoberi и полукустарнички Frankenia hirsuta, Hali-
mione verrucifera. Однолетники представлены

Suaeda acuminata, Petrosimonia traindra, Eremopy-
rum triticeum, Eremopyrum orientale, Senecio vernalis
и Arabidopsis toxophylla. Из многолетнего разно-
травья участвует один вид Limonium gmelinii, из
злаков Poa bulbosa.

Ценозы сведовой (Suaedeta acuminatae) форма-
ции часто образуют комплексы с сообществами
Petrosimonia spp. Грунтовые воды под сообщества-
ми залегают на глубине более 3 м. Почвы – солон-
чаковатые, солончаковые. Сведовые (Suaeda
acuminata) ценозы монодоминантные или мало-
видовые. Общее проективное покрытие 60%.
Проективное покрытие Suaeda acuminata 50–55%.
В ценозах участвуют однолетники, виды из рода
Petrosimonia, Climacoptera crassa, Eremopyrum tritice-
um и другие. Среди полукустарничков отмечены
Kalidium foliatum и Suaeda physophora.

Сообщества климакоптеровой (Climacoptereta
crassae) формации приурочены к солончаковым
почвам с супесчаным гранулометрическим соста-
вом. Они встречаются изредка преимущественно
по нарушениям и сусликовинам. Общее проек-
тивное покрытие 30%. Проективное покрытие
Climacoptera crassa – 25%. В ценозах принимают
участие такие однолетники как Alyssum desertorum,
Eremopyrum orientale, Lepidium perfoliatum, Lepidium
ruderale, Petrosimonia brachiata.

Маргинальный блок

Caroxylon dendroides в Северо-Западном При-
каспии находится на западной границе ареала
(Musaev, 1965). Формация Caroxyleta dendroidis яв-
ляется редкой для Калмыкии. В Состинском рай-
оне древовидносолянковые (Caroxylon dendroides)
сообщества встречаются вблизи водоема Келтри-
кан. Грунтовые воды под ценозами залегают на
глубине более 3.5–5 м. Они произрастают на со-
лонцеватых почвах в комплексе с солонцами со-
лончаковатыми. Тип засоления почв сульфатно-
хлоридный. Отмечены мятликово-древовидносо-
лянковые (Caroxylon dendroides-Poa bulbosa) сооб-
щества (пастбищный вариант). В сообществах
участвуют более 15 видов высших сосудистых расте-
ний. Общее проективное покрытие в древовидно-
солянковых ценозах до 55%. Проективное покры-
тие Caroxylon dendroides – 35%. В ценозах принима-
ют участие Petrosimonia oppositifolia, Eremopyrum
triticeum, Holosteum umbellatum, Sedobassia sedoides и
Lepidium perfoliatum. При чрезмерной пастбищ-
ной нагрузке увеличивается обилие сорных одно-
летников Ceratocarpus arenarius, Trigonella ortho-
ceras, Erophila verna, Tripleurospermum perforatum,
Climacoptera crassa и другие.
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ХОЗЯЙСТВЕННОЕ ЗНАЧЕНИЕ 
РАСТИТЕЛЬНОСТИ 

СОСТИНСКОГО РАЙОНА
Состинский ландшафтный район использует-

ся в качестве водопоев и скотоводческих стоянок,
лежбищ для крупного и мелкого рогатого скота.
В ранневесенний и осенний периоды при начале
вегетации некоторые однолетники (Eremopyrum
triticeum, Eremopyrum orientale, Lepidium perfoliatum,
Bromus squarossus, Alyssum desertorum) являются
временной кормовой базой. В позднеосенний пе-
риод поедаются некоторые галофиты, такие как
Halocnemum strobilaceum, Caroxylon dendroides,
Petrosimonia oppositifolia, P. brachiata, Suaeda acu-
minata, Climacoptera crassa.

Для определения биологической продуктив-
ности общего веса воздушно-сухой биомассы от-
бирались укосы в весенний (май) и осенний (сен-
тябрь-октябрь) периоды (табл. 3).

В осенний период воздушно-сухая биомасса в
сообществах варьирует в пределах от 68 до 397 г/м2.
В весенний период она значительно меньше (32–
140 г/м2).

Однолетниковые сообщества отличаются вы-
сокими показателями биомассы. В сведовых
(Suaeda acuminata) ценозах осенью 400 г/м2, что в
4.5 раза выше чем весной – 67. Немного меньше в
климакоптеровых (Climacoptera crassa) сообще-
ствах – 352 г/м2 – и петросимониевых (Petrosimo-
nia oppositifolia–brachiata) ценозах – 252 г/м2. В
полукустарничковых сарсазанниках (Halocnemum
strobilaceum) и обионниках (Halimione verrucifera)

данные биомассы меньше чем в однолетних сооб-
ществах (табл. 3).

Все вышеперечисленные эдификаторы сооб-
ществ относятся к суккулентным накапливающим
гипергалофитам (Akzhigitova, 1981). Они накапли-
вают ионы хлора, сульфата, натрия, магния, карбо-
ната и др. именно к осени и соответственно их био-
масса в разы выше, чем весной.

Выделяются группа сообществ солевыделяю-
щих и нейтральных к ионам солей галофитов
(Akzhigitova, 1981). Их биомасса меньше, чем в
группе суккулентных накапливающих галофитов.
В тамариксовых (Tamarix laxa) и древовидносо-
лянковых (Caroxylon dendroides) сообществах вес-
ной и осенью показатели практически одинако-
вые. Только в обионово-тамариксовых (Tamarix
laxa–Halimione verrucifera) сообществах осенние
показатели в 2 раза выше из-за Halimione verruci-
fera (табл. 3). Биомасса тростниковых (Phragmites
australis) сообществ осенью по сравнению с вес-
ной выше в 5 раз.

Несмотря на высокие (32–397) показатели
воздушно-сухой биомассы рассмотренных сооб-
ществ, они не являются пригодными в качестве
круглогодичной кормовой базы. Лишь в короткие
промежутки времени (начало мая и поздний ок-
тябрь) сообщества могут служить как пастбища.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Растительность экотонных систем “вода–суша”

Состинского ландшафтного района представлена
10 формациями, 16 классами ассоциаций и 19 ассо-

Таблица 3. Воздушно-сухая биомасса (г/м2) растительных сообществ экотонов Состинского района 
Table 3. Air-dry biomass (g/m2) of plant communities of ecotones of Sostinsky region

№ Название сообщества
Community name

Воздушно-сухая биомасса (г/м2)
Air-dry biomass (g/m2)

Весна (май)
Spring (may)

Осень (сентябрь–октябрь)
Autumn (september–october)

1 Tamarix laxa-Phragmites australis 57 68

2 Tamarix laxa-Suaeda acuminata 135 152

3 Tamarix laxa-Halimione verrucifera 42 86

4 Halocnemum strobilaceum 140 235

5 Halimione verrucifera 105 232

6 Caroxylon dendroides 99 92

7 Phragmites australis 32 154

8 Petrosimonia oppositifolia-brachiata 92 252

9 Suaeda acuminata 67 397

10 Climacoptera crassa 51 352
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циациями. Видовой состав формаций насчитывает
66 видов высших сосудистых растений. Из них
40 одно-двулетников, 8 полукустарничков, 8 мно-
голетнего разнотравья, 6 злаков и 4 кустарника.
Наибольшее видовое разнообразие в сообществах
Tamarix laxa – 30 видов. В ценозах других формаций
участвуют до 10–15 видов. Преобладают виды из се-
мейства Chenopodiaceae.

Тамариксовые (Tamarix laxa) и тростниковые
(Phragmites australis) сообщества встречаются в
амфибильном, флуктационном и реже в динами-
ческом блоках в экотонных системах всех изучен-
ных водоемов с грунтовыми водами в районе 2 м.
Галофитные сообщества распространены в ди-
стантном блоке экотона озера Келтрикан. Здесь
встречаются сообщества полукустарничков (Haloc-
nemum strobilaceum, Halimione verrucifera, Frankenia
hirsuta) и однолетников (Petrosimonia oppositifolia,
P. brachiata, Suaeda acuminata, Climacoptera crassa),
которые образуют комплексный покров. Грунто-
вые воды под ценозами залегают на глубине око-
ло 3 м. Древовидносолянковые (Caroxylon dendroi-
des) ценозы встречаются в маргинальном блоке
экотона Келтрикана. Грунтовые воды находятся
на глубине 3.5–5 м.

В экотонных системах Состинского района от-
мечены виды, которые находятся на северо-за-
падной границе своих ареалов: полукустарнич-
ки Kalidium foliatum, Suaeda microphylla (Сухору-
ков А.П., 1998 г.; MW Степанова Н.Ю., 2012 г.,
MHA), кустарник Nitraria schoberi, однолетник Tet-
radiclis tenella (только по берегу водоема Келтри-
кан).

Растительность экотонов района не имеет кор-
мовую ценность. Лишь ранней весной и осенью в
период рассоления почв некоторые виды могут
быть поедаемыми.
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DIVERSITY OF PLANT FORMATIONS OF THE “WATER–LAND” 
ECOTONES OF THE SOSTINSKY LANDSCAPE AREA 

(KUMO-MANYCH DEPRESSION, KALMYKIA)
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The “water–land” ecotone system is the coast of a reservoir from the water’s edge to the watershed. It is char-
acterized by its landscape, soil properties, the hydrological regime of the land, the peculiarity of vegetation
and the dynamics of biocomplexes. In the Sostinsky landscape area, located in the north-east of the Kumo-
Manych depression, there is a large number of saline lakes drying up in the summer (Keltrikan, Kirkita,
Khar–Erge, Sostinsky) and depressions. The vegetation of ecotones near these lakes is represented by halo-
phytic dwarfsemishrubs (Halocnemeta strobilacei, Halimioneta verruciferae Caroxyleta dendroidis, Franke-
nieta hirsutae), annuals (Suaedeta acuminatae, Petrosimonieta oppositifoliae, Petrosimonieta brachiatae)
and shrubs (Tamariceta laxae) communities.

Keywords: halophytes, formation diversity, solonchaks, Kumo-Manych depression
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В статье приведены сведения о местонахождении нимфейника щитковидного (Nymphoides peltata
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Двадцатый век и начало XXI века принесли
множество изменений в биоразнообразие расти-
тельного и животного мира отдельных регионов:
касается ли это общего потепления климата или
хозяйственной деятельности человека (интенсив-
ного транспортного сообщения или намеренного
культивирования видов). Все это отразилось в
увеличении численности чужеродных видов, в
том числе и инвазионных, случайно или предна-
меренно занесенных человеком. Как справедливо
отмечают Ю.К. Виноградова и А.Г. Куклина (Vi-
nogradova, Kuklina, 2012, с. 5): “За последние
200 лет региональная флора во многих странах
претерпела весьма существенные изменения: ед-
ва ли не треть ее составляют чужеродные (занос-
ные, неаборигенные) виды, многие из которых
натурализовались на новой родине и внедрились
в состав естественных фитоценозов”.

В 2010 г. была издана “Черная книга флоры
Средней России” (Vinogradova et al., 2010), где
сделан обзор ключевых проблем фитоинвазий и
обобщены данные по биологическим особенно-
стям наиболее агрессивных и широко распро-
страненных инвазионных видов флоры Средней
России. В последующие годы в России и Белорус-

сии появился целый ряд других “Черных книг” –
“Черная книга флоры Тверской области” (Vino-
gradova et al., 2011), “Черная книга флоры Удмурт-
ской Республики” (Baranova et al., 2016), “Черная
книга флоры Сибири” (Chernaya kniga f lory Sibiri,
2016), “Черная книга Калужской области”
(Reshetnikova et al., 2019), “Черная книга флоры
Беларуси: чужеродные вредоносные растения”
(Chernaya kniga f lory Belarusi, 2020), “Черная кни-
га флоры Кабардино-Балкарской республики”
(Shkhagapsoev et al., 2021) и другие. Как подчерк-
нуто в работе О.Г. Барановой с соавторами (Ba-
ranova et al., 2016, с. 3): “Работы по инвентариза-
ции инвазионных растений получили развитие в
России лишь в начале XXI века, и уже сегодня со-
ставлен предварительный список инвазионных
растений России, насчитывающий 730 видов
(Black-list…, 2015). Только в европейской части их
102 вида”.

Летом 2023 г. в Выборгском районе был обна-
ружен новый чужеродный вид для флоры Ленин-
градской области Nymphoides peltata (S.G. Gmel.)
Kuntze [Limnathemum nymphoides Link, L. peltatum
S.G. Gmelin] – нимфейник щитковидный, боло-
тоцветник щитковидный, относящийся к сем.
Вахтовые (Menyanthaceae Dumort.). На северной
оконечности Нахимовского озера в устье ручья
Вьюн, недалеко от пос. Ганино. Здесь растение
произрастает на двух участках приблизительно

1 Латинские названия растений и фамилии авторов таксо-
нов приведены в соответствии с IPNI (The International
Plant Name Index, URL://www.ipni/org/).

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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10 на 10 метров. Еще одно такое же по размерам
пятно зарослей нимфейника щитковидного об-
наружено у побережья поселка Овсяное. Расте-
ния произрастают на глубине от 1 до 1.5 м. Во вре-
мя наблюдения растения массово цвели продол-
жительное время. Ранее для Карельского
перешейка вид не отмечался (Doronina, 2007). На
территории Санкт-Петербурга вид отмечен в че-
тырех местах (по данным сайта iNaturalist), в том
числе в коллекции “Японский сад” Ботаническо-
го сада Петра Великого БИН РАН. Наблюдения
проводились в 2010–2023 гг.

Nymphoides peltata – плюризональный макро-
термный евразиатский вид, в лесной полосе Во-
сточной Европы являющийся чужеродным расте-
нием. Известен в таком качестве на Дальнем Во-
стоке, в Северной Америке и Новой Зеландии.
Всего в роде начитывается около 50 видов, рас-
пространенных главным образом в тропических и
субтропических областях обоих полушарий, в
умеренной зоне – 1 вид.

В южной и юго-западной России вид считает-
ся аборигенным (Schmalhausen, 1886), в средней и
северной Европейской России нимфейник щит-
ковидный – типичный колонофит, ксенофит, ко-
торый может десятилетиями удерживаться в ме-
стах заноса. В последнее время из-за потепления
климата и смещения времен года к их окончанию
этот вид стал вести себя более агрессивно. В Под-
московье около 10 лет назад было обнаружено, что
вид стал образовывать семена (до этого он размно-
жался здесь исключительно вегетативно) (по лич-
ному сообщению, А.В. Щербакова (МГУ)).

Для европейской части России и прилегающих
стран вид указан для следующих районов: Двино-
Печорский: юг; Латвия; Верхне-Днепровский;
Верхне-Волжский; Волжско-Камский; Карпаты;
Днепр.; Молдавия; низовья рек Днестра и Прута;
Причерноморье; Нижне-Донской; реки Урал,
Б. Узень, Волга у Астрахани и Черного Яра, воз-
вышенность Ергени. Общее распространение:
умеренная зона Европы до Средиземноморья;
Малая и Средняя Азия, Иран, Западная и Восточ-
ная (частично) Сибирь, Дальний Восток, Монго-
лия, горы Центральной Азии, Северная Америка
(интродукция) (Ikonnikov, 1978).

Для Севера и Северо-Запада России вид редок.
В Карелии и Вологодской области не отмечен
(Kravchenko, 2007; Оrlova, 1993). В Архангельской
области впервые найден Н.И. Кузнецовым в 1886 г.
Отправленный по поручению Санкт-Петербург-
ского общества естествоиспытателей для изуче-
ния Холмогорского и Шенкурского уездов Ар-
хангельской губернии, он внес значительные до-
полнения во флору (Beketov, 1884). В Гербарии
Петербургского университета (LECB) хранится

образец с надписью: “Архангельская флора.
Шенкурский уезд. Собрал Н.И. Кузнецов.
18.07.1886 г. Растение это водится в юго-западных
губерниях, в Литве, Польше, в Курской губ., Зем-
ле Донских казаков, в Астраханской и Оренбург-
ской губерниях, в старицах и заходах больших
рек. В бассейн Двины попало, вероятно, из бас-
сейна Волги через Екатерининский канал. Идет
на север до 63.5° с.ш.”. И в своей статье он приво-
дит сходный текст: “Еще интереснее нахождение
в пределах Архангельской губернии Limnathemum
nymphoides Link. По И.Ф. Шмальгаузену область
распространения его в России ограничивается
юго-западными губерниями, Литвою, Польшей,
Курской губ., Землей Донских Казаков, Астра-
ханской и Оренбургской губ. Как известно, он во-
дится в старицах и заходах больших рек и, как
всякое водное растение, может широко распро-
страняться. В Архангельской губернии я нашел
его в северной части Шенкурского у., в старом
русле Сев. Двины, севернее 63°. Он, вероятно, по-
пал сюда через Северо-Екатерининский канал,
который соединяет бассейны Волги и Северной
Двины. Аналогичный пример представляет собой
распространение аналогичной рыбы – стерляди,
которая по представлению Шренка, Аубеля, Гоф-
мана, переселилась с юга в бассейн Северной Дви-
ны через тот же Екатерининский канал” (Kuznezov,
1888, с. 92–93). Упомянутый Н.И. Кузнецовым Се-
верный Екатерининский канал, ранее судоход-
ный, ныне заброшенный в Республике Коми и
Пермском крае, соединяет реки Джурич (приток
Южной Кельтмы, бассейн Камы) и Северную
Кельтму (приток Вычегды, бассейн Северной
Двины). Он являлся неотъемлемой частью Севе-
ро-Екатерининского водного пути (назван в
честь Екатерины II). Водный путь задумывался
как эффективный способ доставки сибирских то-
варов в Архангельский порт, вместо давно суще-
ствующего волока на пути из Астрахани в Архан-
гельск (до постройки канала была также возмож-
ность провода грузовых судов через болотистую
низину в период весеннего половодья). В месте
максимального сближения верхних течений Се-
верной Кельтмы и Джурича был прорыт канал
длиной 17.6 км. Он строился 36 лет с перерывами
(1785–1822 гг.). Судоходство по каналу было воз-
можно только при высоких весенних водах. За-
брошен в 1850-х гг., но использовался для неболь-
ших судов, в настоящее время используется для
прохода моторных лодок. Вот благодаря этому ка-
налу, по мнению Н.И. Кузнецова, вид Nymphoides
peltata и попал из бассейна Волги в бассейн Се-
верной Двины. Позднейшие исследования этой
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территории подтверждали наличие здесь вида
(Perfil’yev, 1936; Martynenko, 1977; Schmidt, 2005),
лишь иногда конкретизируя некоторые местона-
хождения.

В Гербарии Ботанического института им.
В.Л. Комарова (LE) хранятся немногочислен-
ные сборы Н.И. Кузнецова, А.П. Шенникова,
Г.А. Мельвиль и других исследователей, со-
бранные вдоль русла Северной Двины. Кроме
того, есть гербарный образец нимфейника 1952 г.
(переопределен в 2005 г. Г.Ю. Конечной), собран-
ный в Новой Деревне (современная территория
СПб), в канаве. Отсутствие на гербарном листе кор-
невища не позволяет судить: произрастало ли рас-
тение там или было выброшено из аквариума.

В Конспекте Псковской области вид не указан
(Efimov, Konechnaya, 2018), но на сайте iNaturalist
есть наблюдение вида в г. Пустошке (наблюдение
2016 г.). В Московском регионе (Mayorov et al.,
2020) вид отмечен в реках и заводях, а также в де-
коративных прудах. Впервые вид был найден в
1905 г. В настоящее время здесь имеется несколь-
ко популяций, некоторые со значительным коле-
банием численности.

Ближайшие местонахождения за пределами
Ленинградской области – Финляндия и Швеция.
В Швеции отмечался довольно давно (Hulten, 1950).
В Финляндии довольно долго не указывался (Hul-
ten, Fries, 1986). В настоящее время согласно дан-
ным сайта iNaturalist отмечается для юго-запада,
р-н г. Турку. Первое наблюдение датируется 2012 г.

Пока трудно прогнозировать степень натура-
лизации нового чужеродного вида на территории
Петербурга и Ленинградской области, будут ли
созревать его семена, как это происходит в Москов-
ском регионе, или нет, все это требует дополнитель-
ных наблюдений. В настоящее время два гербарных
образца хранятся в Гербарии СПбГУ (LECB) и два
переданы в Гербарий БИН РАН (LE).
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The article presents data on the locality of Nymphoides peltata (S.G. Gmel.) Kuntze, a new species for the
flora of the Leningrad Region. A rare alien species forms extensive thickets on Lake Nakhimovskoye (Vyborg-
sky District).
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Георгий Иванович Родионенко родился
28 марта 1913 г. в Абхазии, в Сухуми (ныне г. Су-
хум). В январе 1937 г. он окончил Всесоюзный ин-
ститут субтропических культур. С 1936 по 1939 г. ра-
ботал заведующим научно-исследовательским сек-
тором в совхозе Ильич (село Гульрипш,
Сухумского р-на), где освоил агротехнику суб-
тропических культур закрытого и открытого
грунта. В феврале 1939 г. Георгий Иванович
приехал в г. Ленинград по приглашению профес-
сора Сергея Владимировича Порецкого и начал
работать в Ботаническом институте помощником
садовода. В мае 1939 г. был прикреплен к Балхаш-
ской экспедиции БИНа научным сотрудником, где
занимался отбором посевного и посадочного мате-
риала травянистых декоративных растений, при-
годных для озеленения территории медеплавильно-
го комбината, ныне ПО “Балхашцветмет”.

В сентябре 1939 г. Родионенко поступил в ас-
пирантуру по специальности “Зеленое строи-
тельство и цветоводство” с темой исследования
“Опыт интродукции декоративных травянистых
растений в Северном Прибалхашье”. Его науч-
ным руководителем был профессор Борис Алек-
сеевич Федченко. До мая 1942 г. Георгий Ивано-
вич продолжал выезжать с группой институтских
коллег на длительные сроки в город Балхаш. Сле-
дует отметить, что некоторое время он проживал
в г. Бийске у жены.

19 мая 1942 г. Родионенко был призван Бал-
хашским районным военным комиссариатом в
армию и до 1-го апреля 1944 года проходил обуче-
ние в различных военных училищах, эвакуиро-
ванных в Казахстан и Среднюю Азию. Сначала он
был определен командиром отделения 39-го за-
пасного стрелкового полка (г. Акмолинск, Сред-
неазиатский военный округ). С марта 1943 г. на-
значен командиром отделения 13-го запасного

артиллерийского полка 3-й запасной артилле-
рийской бригады того же округа, а с 23 мая 1943 г.
Георгий Иванович зачислен курсантом Харьков-
ского артиллерийского училища, которое с 1942 г.
было дислоцировано в г. Фергане. Офицерское
звание – “младший лейтенант” – ему присвоено
1 апреля 1944 г.

ЮБИЛЕИ И ДАТЫ

Георгий Иванович Родионенко, 2008 год.
 Georgy Ivanovich Rodionenko, 2008.
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После успешного прохождения обучения
Георгия Ивановича направили в распоряжение
Командующего Ленинградским фронтом генера-
ла армии Л.А. Говорова, и с 29 мая назначили ко-
мандиром взвода 228 отдельного истребительного
дивизиона 196 стрелковой дивизии Ленинград-
ского фронта. 21 августа 1944 г. был переведен в
863 стрелковый полк 196 стрелковой дивизии.
При награждении Г.И. Родионенко орденом
Красной Звезды в наградном листе от 24 августа
1944 г., записано: “Работая командиром взвода,
он в борьбе с немецкими захватчиками проявил
себя бесстрашным воином, хорошо организовал
огонь своего взвода, при поддержке наступающей
пехоты уничтожил огневые точки противника,
тем самим обеспечил успешное продвижение на-
шей пехоты. В последних боях взвод товарища
Родионенко уничтожил до 8 станковых пулеме-
тов, до 6 ручных пулеметов и до 30 гитлеровцев”
(Central archive of the RF…, 2020).

Георгий Иванович участвовал в боевых дей-
ствиях недолго, всего несколько недель, так как
вследствие тяжелого ранения у него была ампути-
рована правая голень. 9 февраля 1945 г. он был
признан негодным к военной службе и снят с воин-
ского учета (Central archive branch…, 2020).
После нескольких месяцев прохождения реабили-
тации в различных медицинских учреждениях, Ро-
дионенко вернулся в БИН в 1946 г., где продолжил
обучение в аспирантуре для завершения диссер-
тационной работы. Одновременно он принял
участие в работе по восстановлению коллекцион-
ных фондов. Вместе с сотрудниками Ботаниче-
ского сада Андреем Алексеевичем Князевым и
Владимиром Прокопьевичем Каверзневым Геор-
гий Иванович был командирован на Кавказ, что-
бы подготовить и доставить в Ленинград крупную
партию субтропических растений, полученную в
дар от Сухумского ботанического сада (ныне Бо-
танический сад Академии наук Абхазии). В 1946 г.
в Ленинград прибыли 1736 экземпляров крупно-
мерных растений в восьми железнодорожных ва-
гонах. Это стало началом возрождения разнооб-
разия коллекции субтропических растений наше-
го сада, утраченного в период блокады.

В 1946 г. Георгий Иванович защитил канди-
датскую диссертацию. В июне 1948 г. он был на-
значен руководителем экспедиции, предприня-
той по инициативе профессора Сергея Яковлеви-
ча Соколова, заведующего Ботаническим садом.
Целью экспедиции, направленной в высокогор-
ную часть Адлерского района Краснодарского
края, был сбор живых растений, для восстановле-
ния коллекционного фонда открытого грунта
БИН. В составе отряда были сотрудники сада Борис
Николаевич Замятнин, Зинаида Михайловна Си-
лина и Ольга Максимилиановна Полетико. В итоге
работы была собрана коллекция живых растений,
насчитывающая 272 отдельных образца: из них

167 травянистых многолетников, остальные – дере-
вья и кустарники. Всего собрано около 12 тыс. эк-
земпляров живых растений и около 225 образцов
семян различных видов.

С 1 апреля 1954 г. Георгий Иванович был при-
нят в докторантуру БИН по специальности “Ак-
климатизация и интродукция растений”. Науч-
ными консультантами были член-корреспондент
АН СССР Борис Константинович Шишкин и
доктор биологических наук, профессор С.Я. Со-
колов. 14 мая 1958 г. Георгий Иванович успешно
защитил диссертацию по теме: “Род Ирис – Iris L.
(вопросы морфологии, биологии, эволюции и си-
стематики)”.

Научные интересы Георгия Ивановича Родио-
ненко обрели направление на монографическое
изучение рода Iris, а позже на изучение других
представителей сем. Iridaceae.

Еще с 1947 г. он проводил многолетние испы-
тания многих видов рода Iris, представленных во
флоре бывшего СССР, а в 1963 г., по рекоменда-
ции Александра Григорьевича Головача (Arkhiv
BIN RAN, 1959), сформировал первый в нашей
стране Иридарий. Для изучения природной из-
менчивости растений в Иридарии были высаже-
ны дикорастущие растения, а для демонстрации
результатов селекции – многочисленные куль-
турные формы.

В уникальной по богатству экспозиции Ири-
дария, созданного Георгием Ивановичем, впер-
вые демонстрировались более 100 дикорастущих
видов, а также разнообразие форм более 500 сор-
тов ирисов, объединенных в 17 групп, связанных
общностью генетического происхождения. Здесь
проводились испытания для введения в культуру
представителей около 40 других родов семейства,
составляющих важнейший фонд для дальнейшей
селекционной работы: Acidanthera, Crocus, Gladio-
lus, Fresia, Tigridia и др.

Ирисологов всего мира особенно интересова-
ла природоохранная деятельность Георгия Ива-
новича, направленная на сохранение видового
разнообразия ирисов в природных популяциях.
При этом особое внимание Родионенко уделял
крайне редким и эндемичным видам. Так, благо-
даря деятельности Георгия Ивановича, растения
узкоэндемичного Iridodictyum winogradowii (Fo-
min) Rodion., известного лишь на горе Ломтис
Мта (Месхетский хребет, Малый Кавказ), были
размножены на экспериментальных участках Бо-
танического сада БИН РАН, а затем возвращены
в естественные условия обитания в 1989 г.

Многие годы Георгий Иванович проводил
масштабную селекционную работу. Он отобрал
свыше 850 образцов ириса с новыми окрасками
цветков и получил зимостойкие формы для ин-
тродукции в условия северо-запада Советского
Союза (Baranova, Smirnov, 2013). Особое внима-
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ние он уделял группе бородатых ирисов. Совер-
шенствуя полученные гибриды, Георгий Ивано-
вич отбирал в основном полиплоиды. Этим мето-
дом в 1961 году он получил сорта, названные:
‘Абхазия’, ‘Андрей Князев’, ‘Галина Уланова’, в
1964 г. – ‘Аркадий Райкин’, ‘Золото Канады’, ‘Зо-
лотое Руно’, затем появились сорта ‘Карабах’,
‘Людмила Пахомова’, ‘Тимури’, ‘Хеллен Цеппе-
лин’ и, намного позже, ‘Анна Ахматова’, ‘Анна
Зексель’, ‘Анна Снегина’ и ‘Онега’.

В 70-е годы институт получил возможность
ежегодно приобретать сортовой материал ирисов
у ведущих зарубежных фирм и селекционных
центров. Этот сортовой материал Георгий Ивано-
вич использовал для гибридизации ирисов и отбора
наиболее перспективных форм для акклиматиза-
ции. Одновременно с закупками на адрес ботаниче-
ского сада поступают в дар растения от зарубежных
селекционеров из Англии, Германии, Канады, Лит-
вы, США, Японии, а также из Главного ботаниче-
ского сада АН СССР (г. Москва).

На базе полученного материала Родионенко
начал работу по подбору исходного ассортимента
садовых ирисов, способных расширить период их
цветения. На Иридарии в экспозиции бородатых
ирисов появляются культивары отечественной се-
лекции. Всего из садовой группы бородатых ирисов
на Иридарии прошли испытание 100 из них, в т. ч.
17 были созданы Георгием Ивановичем. В насто-
ящее время в экспозиции сохраняются 8 сортов
его селекции.

Впервые, благодаря Георгию Ивановичу Роди-
оненко, в коллекции сада появились сорта ири-
сов, созданные на основе селекции растений, от-
носящихся к видам секции Spuria (подрод Xyridion
рода Iris L.). В садоводческой литературе они по-
лучили имя “Спуриа ирисы” (Spuria Irises) по на-
званию родоначальника многочисленных сортов
этой группы – Касатик спуриа, или ирис ложный
(I. spuria L.).

Среди сеянцев I. spuria, полученных от свобод-
ного опыления, Георгий Иванович создал сорт со
светло-золотисто-желтой окраской цветков, по-
лучивший впоследствии название ‘Молдова’,
позже появились еще два сорта: ‘Фригия’ – ирис
чисто белый и ‘Ленкорань’ – густо фиолетово-си-
ний с желтым глазком на наружных листочках
околоцветника (Rodionenko, 2002).

Во многом благодаря Георгию Ивановичу ста-
новится очень популярной садовая группа сибир-
ских ирисов, с которой он начал работать в 1954 г.
Виды этой группы относятся к подроду Limniris.
В цветоводческой литературе их называют “Си-
бирские ирисы” по названию самого распростра-
ненного I. sibirica L.

Среди растений Iris sanguinea Donn, получен-
ных из Таганрога, он отбирает форму с ярко-фи-
олетовыми цветками и называет ее ‘Фиалкой’, а в

1980 г. из сборов 1967 г., сделанных на сухом бере-
гу оз. Ханка в окрестностях пос. Турьего Рога, он
отбирает еще одну необычную форму I. sanguinea,
назвав ее по месту сбора – ‘Ханка’. Следующим
сортом стал ‘Эдуард Регель’, в 1996 году так на-
званный в честь директора (1875–1892 гг.) Импе-
раторского ботанического сада. Он был выведен с
использованием семенного материала, прислан-
ного McEwen из США.

Уникальных успехов добился Георгий Ивано-
вич в создании новых форм и сортов из садовой
группы Японские ирисы, родоначальником кото-
рых явился ирис мечевидный (I. ensata Thunb.).
В 1951 г. садовод В. Алферов прислал 20 сортов
этих ирисов в подарок ботаническому саду от сов-
хоза “Южные культуры” (город Адлер), которые,
к сожалению, погибли в зиму 1953–1954 гг.
Но перед этим, Георгий Иванович успел выпол-
нить серию скрещиваний с ирисом, полученным
из Горноалтайской опытной станции (ныне –
ФГУП “Горно-Алтайское”) от И.В. Верещаги-
ной. В 1956 г. был получен первый зимостойкий
сорт: ‘Василий Алферов’. Позже появились зимо-
стойкие сорта ‘Алтай’ и ‘Дерсу Узала’, ‘Шамахан-
ская Царица’, ‘Шестиглазка’ и др.

Из садовой группы водолюбивых ирисов
I. pseudacorus L. на Иридарии Георгий Иванович
выделил крупноцветковую форму, зарегистриро-
ванную как сорт: ‘Курлен’, который, возможно,
является естественным гибридом между курской
и ленинградской популяциями I. pseudacorus.

По результатам многолетних исследований ка-
сатиков в 1961 году Г.И. Родионенко была опуб-
ликована монография “Род Ирис” (Rodionenko,
1961), английская версия которой издана в Лон-
доне.

Материалы книги Георгия Ивановича вызвали
большой интерес у специалистов всего мира.
В 1968 г. ему была присуждена награда Британ-
ского общества ирисоводов (British Iris Society) –
Медаль памяти Майкла Фостера (Michael Foster
Plaque), знаменитого английского ученого (Pro-
fessor Sir Michael Foster (1836–1907)). В 1999 г.
Г.И. Родионенко стал первым ботаником в мире,
кому была вручена медаль Беатрис Варбуртон
(The Bee Warburton Medal), учрежденная Амери-
канским обществом ирисоводов (The American
Iris Society).

С 1970 по 1981 г. Георгий Иванович был заве-
дующим Ботаническим садом БИН РАН, затем –
ведущим научным сотрудником, а с 1998 г. – на-
учным консультантом. Во время заведывания са-
дом ему удается добиться выделения площади
под карантинный питомник на территории сада,
закупки и установки голландской оранжереи с
автономным обогревом и пополнения штата для
обслуживания этого объекта. Со времени начала
функционирования оранжереи живой ботаниче-
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ский материал, поступающий из зарубежных
стран, стал проходить карантин на территории
института.

Одновременно с научно-исследовательской
работой Георгий Иванович вел огромную науч-
но-организационную деятельность. В 60-е годы
он являлся представителем Ленинградского об-
ластного и Ленинградского городского отделе-
ний Всероссийского общества содействия охране
природы и озеленению населенных пунктов.
В течение 2-х лет (1971–1972 гг.) он возглавлял ка-
федру озеленения населенных мест и садово-пар-
кового хозяйства в Лесотехнической академии им.
С.М. Кирова (ныне – Санкт-Петербургский госу-
дарственный лесотехнический университет им.
С.М. Кирова). Оказывал научно-методическую по-
мощь и давал консультации по ботаническим и аг-
робиологическим вопросам в области интродукции
и акклиматизации растений, декоративного садо-
водства и зеленого строительства, неоднократно
выступал с лекциями и докладами в Доме Природы
и в Обществе “Знание”.

На дачном участке своей последней помощни-
цы Ирины Макаровой под Старым Петергофом
Георгий Иванович продолжал заниматься селек-
цией ирисов (Rodionenko, 2002, 2013). Для Ирида-
рия с этого участка в 2012 году БИН РАН приоб-
рел 20 сортов ирисов. Среди них 6 сортов были
выведены Георгием Ивановичем и Ириной Ма-
каровой: I. setosa ‘Лабрадор’, I. sibirica ‘БИМ’,
I. sibirica ‘Императрица’, I. sibirica ‘Крошечка-
Хаврошечка’, I. sibirica ‘Лиса Алиса’ и I. sibirica
‘Рио-Рита’.

В 2013 г. Г.И. Родионенко отпраздновал свой
столетний юбилей в Актовом зале БИН РАН. Зал
не мог вместить всех ботаников-коллег и много-
численных друзей юбиляра из различных уголков
нашей страны. Поздравить Георгия Ивановича
приезжал мэр Санкт-Петербурга Г.С. Полтавчен-
ко, который, узнав, что у юбиляра готова руко-
пись книги – “Постигая тайны природы (Судьба
моя – ирисы)”, оказал финансовую поддержку
для ее издания.

6 апреля 2014 годa сердце Георгия Ивановича
остановилось. Яркая жизнь Г.И. Родионенко
оборвалась на 102 году жизни.

За годы творческой деятельности Георгий
Иванович участвовал в 17 научных экспедицион-
ных поездках, он побывал во многих уголках на-
шей страны и за рубежом, в том числе в труднодо-
ступных районах Кавказа, Средней Азии и Даль-
него Востока.

На Иридарии Ботанического сада Петра Вели-
кого прошли испытание 36 культиваров селекции
Г.И. Родионенко из 5 групп садовой классифика-
ции: Бородатые – 15, Японские – 7, Сибирские –
9, Спуриа – 3, Водолюбивые – 2. Сейчас в экспо-
зиции Иридария представлены 29 сортов.

Георгий Иванович является автором более
120 научных работ, в том числе 7 монографий.
Список его основных публикаций приводится в
юбилейной статье, посвященной 100-летию со
дня рождения (Baranova, Smirnov, 2013). Георгий
Иванович руководил 7 диссертантами – соиска-
телями ученой степени кандидата биологических
наук. Это А.А. Лепехина (Махачкала), Г.Т. Шев-
ченко (Ставрополь), Л.Н. Миронова (Владиво-
сток), Э.А. Бурова (Минск), А.Ф. Скрипченко
(Ашхабад), Г.А. Фирсов (Ленинград), Т.И. Бе-
нидзе (Сухуми). У него было много друзей, рядом
с ним всегда находились ученики, любители ири-
сов и профессионалы ирисологи, с которыми он
щедро делился своим богатым опытом.
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The memoirs of colleagues and excerpts from archival documents related to the life of Georgy Ivanovich
Rodionenko served as material for this generalization. The name of Georgy Ivanovich is widely known among
botanists of our country and all over the world. Georgy Ivanovich, first of all, is known to everyone as the cre-
ator of the Iridarium of the Botanical Institute. V.L. Komarov (RAS). For 35 years he was the scientific cu-
rator of the Iridaceae collection of the Botanical Garden of the BIN RAS. Thanks to his efforts, the BIN RAS
Iris collection has become world famous.
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