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Систематика растений требует комплексного подхода к выполнению поставленных задач. Преоб-
ладание молекулярно-генетических методов в систематике в настоящее время не отменяет необхо-
димости поиска новых таксономически значимых признаков. Источником принципиально новых
признаков у растений может служить биоморфология. Исследование посвящено изучению возмож-
ностей применения биоморфологических подходов в систематике и филогении растений. На при-
мере рода Minuartia s.l. (Caryophyllaceae), который является полифилетической группой, рассмотрены
основные особенности структурной организации высокогорных растений применительно к опреде-
лению их таксономического статуса и возможных способов возникновения биоморф в процессе эво-
люции. Для анализа побегообразования растений выбран один из современных подходов – модуль-
ная организация. Понятие “универсальный модуль” использовано для сравнения участков побего-
вых систем у разных видов. Материал для исследования собран на Северном Кавказе в 2016–2019 гг.
Модельные виды для исследования отбирались по принципу систематического положения внутри
рода, а также наличию существенных экологических различий представителей и, как следствие,
отличающимся габитусом. Часть видов являются высокогорными растениями и распределены по
скалам от среднелесного до альпийского пояса. Выбранные для исследования представители рода
обладают разной степенью выраженности розеточности: полурозеточные моноподиальные оси с
боковыми генеративными структурами (M. imbricata), полурозеточные оси с вегетативно-генера-
тивными побегами (M. aizoides) и розеточные оси с дициклическими вегетативно-генеративными
побегами (M. circassica); универсальным модулем у вышеперечисленных видов является полицик-
лические поликарпические оси. Еще два вида – травы с симподиальным нарастанием, но уже полу-
розеточные (M. hirsuta subsp. oreina) и длиннопобеговые (M. setacea) с универсальными модулями –
типичными монокарпическими побегами. Особое место занимает однолетник M. glomerata со скал
среднелесного пояса. По результатам проведенного исследования выявлены три различные страте-
гии роста у модельных видов, а также описаны разные тенденции моноподиально и симподиально
нарастающих трав. Благодаря выявлению универсальных модулей и других биоморфологических
характеристик модельных видов, появляется возможность использовать в дальнейшем полученные
данные в таксономических целях.
DOI: 10.31857/S0044459621040060

Главное, на что обращает внимание человек
при взгляде на живой объект, – это его внешний
облик. Самые первые таксономические системы
основывались именно на чертах внешнего сход-
ства объектов. Позже системы усложнялись и до-
полнялись другими признаками, присущими ор-
ганизмам, однако морфологические характери-
стики всегда оставались в лидирующей роли на
пути становления таксономии до последнего вре-
мени. С возникновением молекулярно-генетиче-
ских методов в научном сообществе произошел
некоторый “переворот” в понимании таксоно-
мии. Морфологические признаки стали менее
значимыми в филогенетических системах, эле-
ментарным признаком в которых служит нуклео-
тид (Schuh, Brower, 2009). Несмотря на ряд проти-

воречий между морфологическим и филогенети-
ческим подходами в систематике, о чем написано
немало работ (Judd et al., 1999; Soltis et al., 2005;
Лухтанов, Кузнецова, 2009), хотелось бы отме-
тить, что систематика как наука является лишь
упрощенной и неполной моделью, неким частич-
ным отражением, созданным человеком, реально
существующего биологического разнообразия
(Павлинов, 2001). Так или иначе, таксономия в ее
современном понимании строится на эволюци-
онном учении и непременно должна отражать
суть эволюционных преобразований (Hennig,
1966). Если принять во внимание, что реально су-
ществующие живые системы, скорее всего, имеют
значительно более сложные взаимосвязи внутри
себя, нежели мы себе их представляем, то отвер-
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гать какие-либо методы в пути познания живых
систем нельзя. Систематика едина, и использова-
ние разных подходов для ее усовершенствования
крайне эффективно (Лухтанов, Кузнецова, 2009).
Одним из таких подходов может служить биомор-
фологический анализ. В настоящее время выделя-
ется несколько направлений биоморфологических
исследований: структурное, онтогенетическое,
экологическое, географическое, эволюционное
(Савиных, Черемушкина, 2015). К сожалению,
биоморфологические характеристики растений не
обрели должной популярности среди большинства
зарубежных исследователей и не используются в
качестве таксономически значимых. Чаще всего
биоморфологические характеристики растений
рассматриваются в экологическом или эволюци-
онном ключе (Серебрякова, 1977; Барыкина, 1999;
Цвелев, 2005; Савиных, 2019) и редко с точки зре-
ния “помощницы” систематики. Однако анализ
биоморфологических данных может служить
мощным комплементарным методом к филогене-
тической системе. Филогенетика в настоящее вре-
мя позволяет успешно выявлять родственные связи
между организмами и реконструировать пути эво-
люционного развития (Лухтанов, 2013), но не ука-
зывает непосредственно на приспособления, ко-
торые организмы получили в результате адапта-
ции к условиям внешней среды. Иными словами,
филогенетика не дает прямого ответа на вопрос о
том, какие структуры вырабатывают организмы в
процессе эволюции. При этом современная фило-
генетика строится на кладистических принципах,
которые диктуют непременное требование –
включение в монофилетическую группу, выделя-
емую на основе апоморфных признаков, всех по-
томков одного общего предка. Зачастую подоб-
ное требование к вновь образованным таксонам
трудноисполнимо применительно к морфологи-
ческим признакам тех групп организмов, кото-
рые ранее относились к одному таксону. Приме-
ром подобной ситуации служит р. Minuartia L. из
сем. Caryoрhyllaceae Juss. После публикации в 2014 г.
филогенетического исследования рода (Dillen-
berger, Kadereit, 2014) было установлено, что Min-
uartia s.l. является полифилетической (в рамках
кладистического подхода) группой. Отсюда воз-
никает вопрос о поиске морфологических при-
знаков для разделения этой полифилетической
группы.

Выбор объектов для исследования был сделан
в пользу кавказских представителей р. Minuartia.
Интерес к этим растениям вызван существенны-
ми экологическими различиями представителей
и, как следствие, отличающимся габитусом, а
также их систематическим положением внутри
рода.

На сегодняшний день существует несколько
монографических работ, посвященных система-
тике и географии рода (Mattfeld, 1922; McNeill,
1962, 1963), несколько работ было посвящено
описанию кариотипов (Çelebioğlu, Favarger, 1982;
Çelebioğlu et al., 1983; Favarger, Recoder, 1987; Gal-

land, 1988), а также карпологии рода, в частности
исследованию структуры семян (Кожанчиков,
1975; Yildiz, 2002; Minuto et al., 2006, 2011; Amini
et al., 2011; Zaychenko, Zernov, 2017). Из перечислен-
ных наиболее важных опубликованных ранее ра-
бот, касающихся р. Minuartia, нет ни одной работы,
посвященной биоморфологии его представителей.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Род Minuartia s.l. включает в себя около 175 ви-
дов (McNeill, 1962; Rechinger, 1988; Halliday, 1993;
Kamari, 1997; Rabeler et al., 2005). Ареал предста-
вителей в основном приурочен к аркто-альпий-
ской зоне Северного полушария: в Европе, прежде
всего в Средиземноморье, и в Кавказско-Малоази-
атском (ирано-турецком) регионе. На территории
Кавказа род представлен 22 видами (Лазьков, 2012).

Модельные виды для изучения биоморфоло-
гических характеристик и моделей побегообразо-
вания были отобраны по следующим критериям:
1) положение вида в системе рода, 2) экологиче-
ские особенности представителей, 3) доступность
репрезентативного материала. На основании
этих критериев в качестве модельных были вы-
браны шесть видов, обитающих на Кавказе, пред-
ставленные в табл. 1 (Лазьков, 2012).

Для анализа биоморфологии модельных видов
проводили натурные наблюдения, использовали
гербарные образцы собственных сборов, а также
проанализировали несколько сотен гербарных
листов из фондов Московского государственного
университета (MW), Гербария Главного ботани-
ческого сада им. Н.В. Цицина (MHA). Полевой
материал был собран на территории Тебердин-
ского государственного природного биосферного
заповедника в августе 2015 и 2016 гг. и в ущельях
Цей и Фиагдон Северо-Осетинской Республики в
августе 2017 и 2019 гг.

При описании биоморфологии модельных ви-
дов в основном использовали сравнительно-мор-
фологический и структурно-функциональный ме-
тоды. Для описания жизненных форм взрослых
растений использовали принятую в отечественной
биоморфологии терминологию (Современные
подходы…, 2008; Актуальные проблемы…, 2012).
Растения анализировали с позиции моделей по-
бегообразования (Серебрякова, 1977, 1981, 1987),
модульной организации (Шафранова, 1980, 1981,
1993; Бигон и др., 1989; Шафранова, Гатцук, 1994;
Гатцук, 1994, 1995; Савиных, 2008). Для удобства
сравнения модельных видов использовали тер-
минологию Л.Е. Гатцук и Н.П. Савиных (Гатцук,
1994, 1995; Савиных, 2008), в частности понятие
об универсальном модуле как об одноосном по-
беге, образованном в результате деятельности од-
ной апикальной меристемы. Изучали ритм сезон-
ного развития по методике И.Г. Серебрякова
(1954, 1964). Соцветия были охарактеризованы по
Паркину (Parkin, 1914) и Троллю (Troll, 1964).
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ЗАЙЧЕНКО, ЗЕРНОВ

Растения схематично зарисовывали, данные по
строению побегов фиксировали на схемах.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Модель побегообразования Pseudocherleria im-

bricata (M. imbricata) – моноподиальная полурозе-
точная (подобная модель побегообразования у
высокогорных трав была описана в работе
Н.П. Савиных (2006)). Растение заселяет терри-
торию при помощи моноподиального нарастания
(рис. 1). Разрастание осуществляется благодаря
развитию пазушных побегов из почек без состоя-
ния покоя (силлепсис). Растение образует густую
дерновинку, которая закреплена в почве за счет
хорошо развитого главного корня, достигающего
в длину у крупных особей нескольких десятков
сантиметров. Придаточных корней на надземной
системе анизотропных побегов практически не
образуется. Цветки обычно одиночные. Исполь-
зуя подходы к описанию строения побегов Тролля
(Troll, 1964), с дополнениями Н.П. Савиных
(2006), у побегов P. imbricata можно выделить сле-
дующие зоны: 1) вегетативную (вегетативный
участок побега); 2) вегетативно-генеративную (от
метамера с первым до метамера с последним па-
зушным цветком или соцветием); 3) зону вторич-
ного вегетативного нарастания – вегетативный
участок побега, сформированный после заложе-
ния последнего пазушного цветка или соцветия.

Развитие генеративных органов происходит
одновременно с ростом побегов. Это возможно за
счет того, что поликарпические побеги начинают
свое развитие и растут вертикально до тех пор,

пока не произойдет заложение одиночного цвет-
ка, затем побег продолжает вертикальный рост,
однако формирует до начала плодоношения
только короткие междоузлия. Тем временем цве-
тоножка удлиняется, вынося цветок над поверх-
ностью всей дерновинки, и, таким образом, па-
зушный цветок занимает псевдотерминальное
положение на оси побега. После формирования
коробочки побег снова начинает рост с длинны-
ми междоузлиями до образования нового цветка.
Таким образом, можно говорить о том, что уни-
версальным модулем (Савиных, 2008), т.е. тем,
что формируется в течение моноподиального на-
растания побега P. imbricata, являются полицик-
лические поликарпические моноподиальные оси
с редуцированными до одного цветка боковыми
генеративными структурами (рис. 2).

У взрослого растения можно наблюдать очень
активное ветвление за счет развития пазушных
побегов, которые со временем входят в состав
многолетней части дерновинки (рис. 1). В конце
вегетационного периода многочисленные побе-
ги, которые входили в вегетативно-генеративную
зону, полегают. После зимовки, весной следую-
щего года, входят в состав вегетативной зоны рас-
тения, а из почек возобновления на этих побегах
начинают свое развитие побеги возобновления.
Таким образом, каждый побег прошлого года
входит в многолетнюю часть всего растения. Это
позволяет максимально эффективно осваивать
пространство.

P. aizoides (M. aizoides) имеет моноподиальную
полурозеточную модель побегообразования. За-
хват пространства осуществляется путем роста

Таблица 1. Модельные виды Minuartia s.l. и их характеристика
Номенклатура

по системе McNeil, 1962
Принадлежность к секциям

по системе McNeil, 1962
Номенклатура по системе 

Dillenberger & Kadereit, 2014
Условия обитания

на Кавказе

M. imbricata (Bieb.) Woronow Spectabiles (Fezl) Hayek Pseudocherleria imbricata 
(Bieb.) Dillenb. & Kadereit

Скалы, ледниковые морены, 
мелкокаменистые осыпи и рос-
сыпи альпийского пояса, 2500 м 
над ур. м. и более

M. aizoides (Boiss.) Borm. Spectabiles (Fezl) Hayek Pseudocherleria aizoides (Boiss.) 
Dillenb. & Kadereit

Скалы, мелкокаменистые осыпи 
и россыпи субальпийского и аль-
пийского поясов, 2000 м над ур. м. 
и более

M. circassica (Albov) Woronow Spectabiles (Fezl) Hayek Cherleria circassica (Albov)
A.J. Moore & Dillenb.

Скалы, мелкокаменистые осыпи 
и россыпи субальпийского и аль-
пийского поясов, 2000 м над ур. м. 
и более

M. oreina (Mattf.) Schischk. Plurinerviae McNeill Minuartia hirsuta Hand.-Mazz. 
subsp. oreina Mattf.

Скалы субальпийского, верхне- 
и среднелесного поясов, высоты 
1500–2500 м над ур. м.

M. setacea (Thuill.) Hayek Minuartia Minuartia setacea (Thuill.) 
Hayek

Скалы среднелесного пояса, 
высоты не более 1500 м над ур. м.

M. glomerata (Bieb.) Degen. Minuartia Minuartia glomerata (Bieb.) 
Degen.

Скалы среднелесного пояса, 
высоты не более 1500 м над ур. м.
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многолетних горизонтально растущих побегов с
развивающимися на них многочисленными розе-
точными побегами. Розеточные побеги много-
летние, на протяжении нескольких лет сохраняю-
щие отмершие прошлогодние листья. В начале
вегетационного периода из прошлогодних почек
на многолетних побегах начинают развиваться
плагиотропные побеги разрастания с относительно
длинными междоузлиями (рис. 3). Получившие-
ся побеги продолжают моноподиально нарастать,
и одновременно в пазухах листьев закладываются
почки, которые без периода покоя дают начало
розеточным побегам (рис. 4). Такие побеги имеют
короткие междоузлия и в фазе вегетативного ас-
симилирующего побега могут провести от одного
года до нескольких лет, но в любом случае такие
побеги никогда не переходят к цветению в пер-
вый вегетационный период после начала разви-
тия, что характеризует их как полициклические.
Следует отметить, что оси P. aizoides по функцио-
нальному назначению производных апикальной
и пазушной меристем соответствуют моноподи-
альной розеточной модели Т.И. Серебряковой,
однако по длине междоузлий такие оси следует
относить к моноподиальной полурозеточной мо-
дели побегообразования, описанной Н.П. Сави-
ных (2006). В большинстве случаев генеративный
пазушный побег закладывается на второй или по-
следующие года развития. Таким образом, универ-
сальным модулем P. aizoides можно считать поли-
циклические поликарпические моноподиальные

оси со специализированными вегетативно-гене-
ративными побегами.

Генеративные побеги обладают анизотропным
ростом и в базальной части имеют короткие меж-
доузлия, в средней части – длинные. В апикаль-
ной зоне развивается терминальный цветок или
малоцветковый дихазий из двух, максимум четы-
рех цветков. После цветения и плодоношения гене-
ративный пазушный побег полностью отмирает.

За счет активного ветвления, благодаря разви-
тию моноподиальных плагиотропных побегов, со
временем растение образует густую радиально-
плоскую подушку. Пространство между много-
летними осями плагиотропных моноподиев и
развивающихся на них розеточных побегах плот-
но заполнено отмершими остатками листьев.

Модель побегообразования Cherleria circassica
(M. circassica) моноподиальная розеточная. Уко-
роченные многолетние побеги нарастают монопо-
диально в течение многих лет. В результате разви-
тия пазушных побегов образуется очень плотная
радиально-шаровидная подушка, заполненная
внутри остатками листьев. Растение имеет хоро-
шо развитую систему главного корня, благодаря
которому крепко закреплено в почве. Придаточ-
ных корней на побегах не образуется.

На многолетних розеточных побегах за один
вегетационный период могут развиваться не-
сколько вегетативно-генеративных облиствен-
ных побегов. Таким образом, розеточные побеги
являются поликарпическими. Вегетативно-гене-
ративные побеги всегда развиваются из почек,

Рис. 1. Схема строения побегов P. imbricata. 1 – цветок; 2 – вегетативный облиственный побег; 3 – укороченный побег;
4 – лист; 5 – плод; 6 – многолетняя часть побега; 7 – граница годового прироста; n, n + 1 – порядки ветвления осей.
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переживших состояние покоя. Такие вегетатив-
но-генеративные почки могут развиваться на вто-
ром и последующих годах развития розеточного
побега, из этого следует, что такие побеги дицик-
лические. Универсальным модулем C. circassica
можно считать полициклические поликарпиче-
ские моноподиальные оси с дициклическими ве-
гетативно-генеративными побегами (рис. 5).

В строении вегетативно-генеративного об-
лиственного побега выделяют несколько струк-
турно-функциональных зон: нижнюю зону тор-
можения, представленную участком побега с
короткими междоузлиями; среднюю зону тор-
можения – участок побега с длинными междоуз-
лиями; зону обогащения и зону соцветия (рис. 6).
Зона обогащения, если она имеется, обычно
включает в себя от одного до трех паракладиев.
Зона терминального соцветия представлена диха-
зием, степень разветвления которого может быть
различна.

Биоморфология C. circassica в целом очень схожа
с таковой P. aizoides, однако важной отличитель-
ной чертой является то, что C. circassica не образует
плагиотропных побегов разрастания, выполняю-
щих функцию захвата близлежащего к особи про-
странства. Вегетативные побеги C. circassica на-
растают скорее вертикально вверх, образуя не бо-
лее 4–5 порядков ветвления. Вся многолетняя
часть подушки представлена безлистными стеб-
лями с короткими междоузлиями (рис. 7).

Модель побегообразования Minuartia hirsuta
subsp. oreina симподиальная полурозеточная.
В побеговой системе M. hirsuta subsp. oreina четко
выделяются монокарпические побеги возобнов-
ления, обладающие анизотропным ростом и беру-
щие свое начало из почек, переживших состояние
покоя, при этом проводя один вегетационный се-
зон в стадии вегетативного ассимилирующего по-
бега, и лишь на следующий год начинают свое
развитие генеративные облиственные побеги с
длинными междоузлиями. Такие побеги носят
название дициклических. Монокарпический ди-
циклический побег (рис. 8) обладает типичными
структурно-функциональными зонами. Зона воз-
обновления представлена базальным участком
монокарпического побега с короткими междоуз-
лиями и отмершими прошлогодними листьями, а
также почками возобновления и уже сформиро-
ванными на момент цветения вегетативными по-
бегами замещения, которые на будущий год пе-
рейдут в фазу цветения и плодоношения, а на
данный момент находятся в состоянии вегета-
тивного ассимилирующего побега. Средняя зона
торможения представлена верхним участком розе-
точного побега с вышерасположенными участка-
ми стебля с длинными междоузлиями. В зоне обо-
гащения, как и в зоне соцветия, можно наблюдать
широкую морфологическую поливариантность. В
зоне обогащения, в случае ее наличия, могут рас-
полагаться от одного до пяти паракладиев. В зоне

соцветия можно наблюдать от одного терминаль-
ного цветка до дихазия с 15 и более цветками.

После окончания фазы цветения и плодоно-
шения монокарпический дициклический побег
переходит к фазе вторичной деятельности, в про-
цессе которой все части побега выше зоны возоб-
новления отмирают, и остается только нижняя
плагиотропная часть, которая входит в состав
многолетних осей подушковидной дерновинки.

Активное ветвление в процессе побегообразо-
вания связано с наличием большого количества
почек и побегов возобновления. В среднем на
каждом цветущем монокарпическом побеге раз-
вивается от одного до четырех побегов возобнов-
ления (рис. 9). Универсальным модулем для
M. hirsuta subsp. oreina можно считать дицикличе-
ский монокарпический побег.

Побеговые системы M. setacea нарастают по
симподиальной длиннопобеговой модели. Вер-
тикально растущие монокарпические побеги
имеют типичное разделение на структурно-функ-
циональные зоны (рис. 10). Самая нижняя часть
монокарпического побега представлена зоной
возобновления, в которой сосредоточено боль-
шое количество почек возобновления. Зоны тор-
можения нет, и зона возобновления сразу перехо-
дит в зону обогащения, в нижней части которой
можно наблюдать большое количество вегетатив-
ных ассимилирующих побегов, а в верхней – па-
ракладиев. Паракладии имеют сходное строение
с монокарпическим побегом, только в разной

Рис. 2. Схема строения полициклического поликар-
пического побега P. imbricata. 1 – почка.

1
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степени сложности повторяют его структуры: от
нескольких междоузлий с пазушными вегетатив-
ными побегами и терминальным соцветием в
верхней части до большого количества паракла-
диев, расположенных на исходном паракладии.
Зона соцветия в редких случаях представлена ли-
бо одним терминальным цветком, либо дихазием,
степень разветвления которого может быть раз-
лична.

Монокарпические побеги каждый год разви-
ваются из почек возобновления в прикорневой
зоне растения. После вегетационного периода
монокарпический побег выше зоны возобновле-
ния полностью отмирает. Зона возобновления
после окончания жизнедеятельности монокарпи-
ческого побега входит в состав многолетних ске-
летных осей. Таким образом, можно наблюдать
активное базитонное ветвление, в результате ко-
торого формируется рыхлая подушковидная дер-
новинка (рис. 11). Универсальный модуль M. seta-
cea – моноциклический монокарпический побег.

Модель побегообразования однолетнего рас-
тения M. glomerata длиннопобеговая с ортотроп-
ными побегами. В целом побеги M. glomerata име-
ют схожее с M. setacea строение. На начальных
этапах онтогенеза формируется хорошо развитый
главный корень, который сохраняется в течение
всей жизни растения. Универсальным модулем
M. glomerata является синфлоресценция (рис. 12),
которая формируется в течение моноподиального
нарастания оси, в данном случае – первичного
побега. Синфлоресценция представлена боль-

шим количеством хорошо развитых паракладиев,
в верхней своей части представлена терминаль-
ным соцветием – дихазием из 5–15 цветков с
очень короткими цветоножками. При нараста-
нии дерновинки можно наблюдать мезотонное
ветвление, благодаря активному развитию парак-
ладиев (рис. 13).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Соотношение жизненных форм и моделей побе-
гообразования с условиями обитания. Все изучен-
ные модельные виды, представленные в данной
работе, являются обитателями гор. Так или ина-
че, их развитие сопряжено с определенными
условиями среды и влиянием на них различных
абиотических факторов. В горных местах обита-
ния, особенно на больших высотах, наблюдаются
крайне неблагоприятные условия для роста над-
земных органов растений. Ограничивающими
факторами роста можно считать низкую темпера-
туру воздуха и почвы, воздействие сильных хо-
лодных ветров в безлесной альпийской зоне, раз-
личные эдафические и солярные факторы. Для
выживания в подобных условиях, безусловно,
растениям необходимо обладать определенными
адаптациями. Одним из таких приспособлений
является подушковидная жизненная форма. Од-
нако следует отметить, что изученные подушко-
видные представители р. Minuartia s.l. имеют раз-
ные стратегии максимально эффективного для

Рис. 3. Схема строения побегов P. aizoides. 1 – генеративный облиственный побег.
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подобных условий побегообразования. Этим объ-
ясняются их биоморфологические различия.

P. imbricata является самым высокогорным из
рассмотренных видов, его можно обнаружить ис-
ключительно в альпийском поясе, на ледниковых
моренах, мелкокаменистых осыпях и россыпях.
Стратегия этого подушковидного растения напря-
мую связана с очень коротким вегетационным пе-
риодом, свойственным высокогорью. Только
P. imbricata из всех изученных видов обладает по-
лициклическими поликарпическими моноподи-
альными осями с редуцированными до одного
цветка боковыми генеративными структурами.
Такие побеги после окончания вегетационного
периода не отмирают, а входят в состав многолет-
них частей побеговой системы. К тому же P. imbri-
cata не обладает сложными, продолжительное
время развивающимися генеративными побега-
ми, а вместо этого формирует силлептические,
очень просто устроенные генеративные побеги,
как правило, представленные одним цветком. Та-
кой цветок, в силу полурозеточной модели побе-
гообразования, занимает псевдотерминальное
положение и лишь после формирования семян
переходит в боковое. Таким образом, цветение и
плодоношение может продолжаться в течение
всего вегетационного периода, при этом одновре-
менно происходит разрастание особи сразу во
многих направлениях вследствие развития мно-
жества силлептических побегов. К тому же время
формирования каждого флорального элемента
существенно сокращается в силу простоты его

строения. Другими словами, P. imbricata активно
наращивает биомассу, при этом захватывая про-
странство вокруг себя, проявляя стратегию
стресс-толерант-рудерала (Онипченко и др.,
2020), одновременно выполняя функцию генера-
тивного размножения. Отсутствие сложных мно-
гоцветковых дихазиев, а также паракладиев на ге-
неративных побегах полностью компенсируется
большим количеством силлептических побегов,
непрерывно формирующихся в процессе вегета-
ции.

Другие высокогорные обитатели – P. aizoides,
C. circassica и M. hirsuta subsp. oreina – также пред-
ставляют собой подушковидные растения, однако,
в отличие от P. imbricata, формируют специализи-
рованные вегетативно-генеративные облиствен-
ные побеги, которые после завершения плодоно-
шения отмирают и не входят в состав многолет-
ней части побеговой системы. Эти три вида
имеют принципиально отличную от P. imbricata
стратегию роста, при которой наращивание мно-
голетних осей происходит отдельно от функциони-
рования генеративных побегов. При этом развитие
генеративных и вегетативных структур также про-
исходит параллельно, но дезинтегрировано в про-
странстве. Необходимость существования вегета-
тивных побегов в розеточной форме, возможно,
продиктована суровыми условиями обитания.
Розеточные побеги позволяют иметь большое ко-
личество ассимилирующих листьев, при этом не
сильно возвышаться над поверхностью почвы,
что в условиях открытых высокогорий представ-
ляется жизненно важным. Однако все так же ост-
ро существует проблема короткого вегетационно-
го сезона, и, как следствие, в высокогорье, впро-
чем, как и в других сообществах, возникает
конкуренция за опылителей среди растений. Для
более удачного экспонирования своих цветков

Рис. 4. Схема строения полициклического поликар-
пического побега P. aizoides.

Рис. 5. Схема строения полициклического поликар-
пического побега C. circassica.
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Рис. 6. Схема строения: а – генеративного побега С. circassica, б – вариантов терминального соцветия генеративного
побега, в – терминального соцветия с паракладием в зоне обогащения. I – нижняя зона торможения, II – средняя зона
торможения, III – зона обогащения, IV – зона соцветия. 1 – терминальное соцветие, 2 – паракладий.
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Рис. 7. Схема строения дерновинки С. circassica. Порядки ветвления осей указаны только на левой части схемы.
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для опылителей P. aizoides, C. circassica и M. hirsuta
subsp. oreina формируют генеративные побеги с
длинными междоузлиями, выносящие цветки
над поверхностью подушек. Подобное разнесе-
ние в пространстве функционально различных
структур является примером адаптивного ком-
промисса, в котором многолетнее тело растения су-
ществует в розеточной форме, что позволяет наи-
более “комфортно” развиваться в высокогорных
условия, а генеративные структуры развиваются
иначе, по типу побега с длинными междоузлия-
ми, что решает проблему с экспонированием
цветка для опылителя. Помимо этого, генератив-
ный побег с длинными междоузлиями позволяет
создать несколько структурно-функциональных
зон, включая зону обогащения с паракладиями.
Именно так зачастую решается проблема немно-
гочисленности развивающихся побегов. За счет
создания большого количества паракладиев, как
у M. hirsuta subsp. oreina, общее количество цвет-
ков существенно увеличивается.

Принципиально иная стратегия роста наблю-
дается у M. glomerata и M. setacea. Эти два вида
обитают в более благоприятных условиях. Вегета-
ционный период существенно длиннее, а также
отсутствуют такие неблагоприятные факторы,
как холодные штормовые ветра и критически
низкие для роста температуры. Вследствие этого
наличие розеточных побегов и подушковидной
жизненной формы перестает быть столь актуаль-

ным, как в случае с высокогорными представите-
лями р. Minuartia s.l. Хотя эти растения различа-
ются по сроку жизни (M. glomerata – однолетник,
M. setacea – многолетник), модель побегообразо-
вания и стратегия роста у них сходные. Развитие
моноциклических монокарпических побегов в
начале вегетационного периода позволяет за ко-
роткий срок сформировать генеративные побеги,
которые, в свою очередь, обладая хорошо разви-
той зоной обогащения и очень короткой зоной
торможения, несут на себе многочисленные па-
ракладии. Развитие паракладиев базипетальное,
что позволяет пролонгировать цветение каждой
особи. Во время плодоношения монокарпическо-
го побега паракладий, расположенный ближе к
терминальному соцветию монокарпического по-
бега, начинает зацветать, на смену ему после за-
вершения цветения доходит до завершающей ста-
дии развития паракладий, расположенный ниже
него, и так продолжается до конца вегетационного
периода. Таким образом, цветение каждого расте-
ния существенно пролонгировано во времени.

Основываясь на вышесказанном, можно гово-
рить о трех стратегиях побегообразования для
изученных видов р. Minuartia s.l.: 1) по типу
M. imbricata с формированием полициклических
поликарпических моноподиальных осей с реду-
цированными до одного цветка боковыми гене-
ративными структурами; 2) по типу M. circassica с
развитием розеточных вегетативных побегов и

Рис. 8. Схема строения: а – дикциклического монокарпического побега M. hirsuta subsp. oreina, б – вариантов дихазиев
и расположения паракладиев на монокарпическом побеге. I – зона возобновления, II – средняя зона торможения,
III – зона обогащения, IV – зона соцветия.

a б
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III

II

I
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пазушных вегетативно-генеративных побегов с
длинными междоузлиями; 3) по типу M. setacea с
образованием моноциклических монокарпиче-
ских побегов.

Биоморфологические характеристики в таксо-
номии рода Minuartia s.l. и возможные пути эволю-
ции жизненных форм. В результате биоморфологиче-
ского анализа модельных видов стало очевидно, что

Рис. 9. Схема строения дерновинки M. hirsuta subsp. oreina. 1 – прошлогодний отмерший побег.

1

Рис. 10. Схема строения: а – монокарпического побега M. setacea, б – вариантов терминального соцветия. I – зона воз-
обновления, II – зона обогащения, III – зона соцветия. 1 – соцветие.

a б

III 1
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существует несколько моделей побегообразования
(табл. 2), характерных для р. Minuartia s.l. По мо-
лекулярно-генетическим данным (Dillenberger, Ka-
dereit, 2014), P. imbricata и P. aizoides являются
близкородственными видами, расположенными
в одной кладе, что послужило основанием для
обособления этих видов в отдельный род. Можно
отметить, что для этих представителей характерна
одинаковая модель побегообразования – моно-
подиальная полурозеточная. Для C. circassica, ко-
торая по филогенетическим данным имеет
обособленное положение на филогенетическом
древе, но ранее принадлежала к той же секции,
что и представители р. Pseudocherleria, свойствен-
на моноподиальная розеточная модель побегооб-
разования. Модельные виды, которые относятся
непосредственно к р. Minuartia s. str.: M. hirsuta
subsp. oreina, M. setacea – обладают симподиаль-
ными моделями побегообразования и монокар-
пическими побегами с типичным разделением на
структурно-функциональные зоны. Таким обра-
зом, можно говорить о том, что новые сепаратные
группы, описанные в ранге родов, обладают ины-
ми способами нарастания и моделями побегооб-
разования.

Появление в побеговой системе монокарпиче-
ского побега в р. Minuartia s.l. можно ассоцииро-
вать с переходом растений к симподиальному
способу нарастания, что является более эволюци-
онно продвинутой чертой (Недолужко, 1997). На-
растание за счет боковых почек сопровождается

омоложением вновь возникающей оси по сравне-
нию с осью предыдущего порядка, и чем ниже на
побеге располагается замещающая боковая поч-
ка, тем сильнее омоложение побеговой системы,
а это, в свою очередь, приводит к усилению веге-
тативного размножения, увеличению общей про-
должительности жизни растения, а также ускоре-
нию его развития (Серебряков, 1954; Хохряков,
1975). Таким образом, можно предполагать, что
существует эволюционная тенденция от более
примитивной моноподиальной модели побегооб-
разования с поликарпическими побегами к сим-
подиальной и формированию эволюционно про-
двинутых монокарпических побегов.

ВЫВОДЫ

По результатам проведенного исследования
описаны три модели побегообразования для мо-
дельных видов:

1) Для P. imbricata, P. aizoides характерна моно-
подиальная полурозеточная модель;

2) Представители вида C. сircassica имеют мо-
ноподиальную розеточную модель побегообразо-
вания;

3) Представители видов M. hirsuta subsp. oreina,
M. setacea обладают симподиальными моделями по-
бегообразования с монокарпическими побегами.

Выявлены три стратегии побегообразования у
модельных видов:

Рис. 11. Схема строения дерновинки M. setacea. 1 –
зона возобновления, 2 – многолетняя часть растения.

1
2

Рис. 12. Схема строения синфлоресценции M. glomer-
ata с паракладиями и верхушечным соцветием.
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Рис. 13. Схема строения дерновинки M. glomerata.

n

n+1
n+1

n+1

n+2

Таблица 2. Биоморфология модельных видов
Вид Модель побегообразования Универсальный модуль

Pseudocherleria imbricata Моноподиальная
полурозеточная

Полициклические поликарпические моно-
подиальные оси с редуцированными до 
одного цветка боковыми генеративными 
структурами

P. aizoides Моноподиальная
полурозеточная

Полициклические поликарпические моно-
подиальные оси со специализированными 
вегетативно-генеративными побегами

Cherleria circassica Моноподиальная розеточная Полициклические поликарпические моно-
подиальные оси с дициклическими вегета-
тивно-генеративными побегами

Minuartia hirsuta subsp. oreina Симподиальная полурозеточная Дициклический монокарпический побег
M. setacea Симподиальная длиннопобеговая Моноциклический монокарпический побег
M. glomerata Длиннопобеговая с ортотропными 

побегами
Синфлоресценция

1) по типу M. imbricata с формированием поли-
циклических поликарпических моноподиальных
осей с редуцированными до одного цветка боко-
выми генеративными структурами;

2) по типу M. circassica с развитием розеточ-
ных вегетативных побегов и пазушных вегета-
тивно-генеративных побегов с длинными меж-
доузлиями; 



380

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 5  2021

ЗАЙЧЕНКО, ЗЕРНОВ

3) по типу M. setacea с образованием моноцик-
лических монокарпических побегов.

В р. Minuartia s.l. отмечен эволюционный
тренд к переходу от более примитивной монопо-
диальной модели побегообразования к симподи-
альной, а также формированию монокарпиче-
ских побегов.

Использование биоморфологии в классифи-
кации Minuartia s.l. позволит сделать более репре-
зентативные заключения о систематике рода в
целом.

Работа выполнена в рамках темы “Анализ
структурного и хорологического разнообразия
высших растений в связи с проблемами их фило-
гении и таксономии; проблемы экологии города
и устойчивого развития” (№12-2-21, Номер
ЦИТИС: 121032500084-6).
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The taxonomy of plants requires a comprehensive approach to implement and fulfill its tasks. The current
prevalence of molecular genetic methods in taxonomy does not negate the need to search for new taxonom-
ically significant characteristics. Bio-morphology can serve as a source of fundamentally new traits in plants.
This study is devoted to researching the possibilities of using bio-morphological approaches in the taxonomy
and phylogeny of plants. The main features of alpine plant structural organization in relation to the determi-
nation of their taxonomic status and possible ways of biomorph appearance during the process of evolution
were reviewed based on the Minuartia s.l. (Caryophyllaceae) genus, which is a polyphyletic group. Modular
organization, which is a more modern approach, was used for the analysis of plant shoot formation. The term
“universal module” was used to compare sections of shoot systems in different species. Research materials
were collected in the North Caucasus in 2016–2019. Model species were selected according to their system-
atic position within the genus, as well as the presence of significant ecological differences, and, as a result,
different habitus. Some of the species are alpine plants and are distributed on cliffs from the mid-forest to the
alpine belts. The selected genus representatives have varying degrees of rosette formation: semi-rosette mo-
nopodial axes with lateral generative structures (M. imbricata), semi-rosette axes with vegetative-generative
shoots (M. aizoides), and rosette axes with dicyclic vegetative-generative shoots (M. circassica). The universal
modules for the above species are the polycyclic polycarpic axes. Two more species are grasses with sympodial
growth, but are semi-rosette (M. hirsuta subsp. оreina) and long-shooted (M. setacea) with typical monocar-
pic shoots as the universal modules. Special attention was given to the annual M. glomerata from the cliffs of
the mid-forest belt. According to the results of the study, three different growth strategies were identified in
the model species, and different trends of monopodial and sympodial growing grasses were described. Due
to the identification of universal modules and other bio-morphological characteristics of these model species,
it becomes possible to use the obtained data for taxonomic purposes.
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