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Статья посвящена проблеме согласования данных молекулярно-
генетических и морфологических исследований на основании анализа 
викарирующих видов Anemone с целью уточнения генезиса элементов 
репродуктивных побегов Anemone и тенденций трансформации их структуры в 
ходе дивергенции. Анемона является одним из множества родов Ranunculaceae, 
которое принадлежит к числу базальных семейств покрытосеменных. 
Поэтому тенденции трансформации структуры репродуктивных побегов 
Anemone могли иметь решающее значение в ходе эволюции покрытосеменных 
растений. В общей сложности было изучено 24 вида Anemone по комплексу 
критериев: морфологический, кариотипический, эколого-географический. 
Результаты молекулярно-филогенетического анализа взяты из опублико-
ванных источников. В ходе исследований выяснилось, что принципиальное 
значение для развития структуры репродуктивных побегов Anemone имеют: 
филлотаксис, наличие терминального цветка на верхушке главного побега, 
интенсивность ветвления боковых побегов. На побегах изучаемых видов 
Anemone цветки были верхушечные, одиночные, без прицветников. Виды 
Anemone имеют общую последовательность развития, которая у разных 
видов ограничена на разных стадиях. Репродуктивные побеги A. fl accida и 
A. dichotoma var. dichotoma имеют дихотомическое ветвление. Если считать, 
что дихотомическое ветвление репродуктивних побегов Anemone имело 
вторичное происхождение в ходе эволюции, то оно может расцениваться 
как адаптация. Но если предположить, что такое ветвление имело первичное 
происхождение, то в таком случае образование цветка на верхушке главного 
побега, обусловившее переход к псевдодихотомическому ветвлению, может 
расцениваться как ароморфоз. Результаты, полученные в ходе молекулярно-
генетических исследований, согласуются с выводами, полученными при 
анализе структуры репродуктивных побегов. 
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The paper is devoted to the problem of coordination between the data of molecular 
genetic and morphological studies, based on the analysis of vicarious species of Anemone 
aimed to refi ne genesis of elements of reproductive shoots of Anemone and fi gure up the 
trends of transformation of their structure during the divergence. Anemone is one of the 
genera in Ranunculaceae, which belongs to basal angiosperm families. Therefore trends 
in transformation of the reproductive shoots structure of Anemone could be critical in the 
evolution of angiosperms. In total 24 species of Anemone have been studied on following 
criteria: morphology, karyotype, ecology, and biogeography. The data on molecular 
phylogenetic analysis were taken from published sources. We found that crucial to the 
development of structures of reproductive shoots of Anemone were: phyllotaxis, the 
existence of terminal fl ower on the top of the main shoot, the intensity of branching of 
lateral shoots. Flowers occurred on shoots of investigated Anemone species were of three 
types: terminal, single, and without bracts. Species of Anemone have a common sequence 
of development, which is limited at different stages in various species. Reproductive shoots 
of A. fl accida and A. dichotoma var. dichotoma have dichotomous branching. If we assume 
that dichotomous branching of reproductive shoots of Anemone is of secondary origin in 
evolution, it can be regarded as adaptation. But if such branching had the primary origin, in 
this case the formation of fl ower on the top of the main shoot, which determined the transition 
to pseudodichotomous branching, can be regarded as aromorphosis. The results obtained in 
the course of molecular genetic studies are consistent with the data obtained by analysis of 
structures of reproductive shoots.

K e y w o r d s :  Anemone, Ranunculaceae, evolution, divergence, reproductive shoots, 
branching, terminal fl ower, leaf, morphogenesis. 

Введение
На современном этапе развития биологии значительный интерес 

для научных исследований представляет согласование данных, полу-
ченных в ходе молекулярно-генетических и морфологических иссле-
дований растений, так как это может дать возможность регулировать 
процессы развития на молекулярном уровне. Семейство Ranunculaceae 
Juss. является одним из базальных таксонов Angiospermae и предста-
вительно ископаемыми растениями (Красилов, 1989; Sun et al., 2011). 
Поэтому тенденции в трансформации структуры побегов, прослежива-
ющиеся в ходе морфогенеза и дивергенции видов, особенно важны для 
понимания эволюционных тенденций у Angiospermae. 
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Морфологии и филогении Anemone посвящены работы M. Tamura 
(1965), M.A. Sunderland и M. Tamura (1967), В.Н. Стародубцева (1991), 
S.B. Hoot (1995, 2008), F. Ehrendorfer et al. (Ehrendorfer, Samuel, 2001; 
Ehrendorfer et al., 2009), C.Н. Зиман с соавторами (Зиман, 1984; Зиман 
и др., 2005), W Wencai et al. (2001), E. Schuettpelz (2002), B.E. Dutton 
et al. (2001), H.L. Chang et al. (2005), K.M. Meyer et al. (2010). По раз-
ным оценкам род Anemone объединяет от 100 до 200 видов (Ziman et 
al., 2005) многолетних поликарпических растений с годичными ре-
продуктивными побегами, которые производят листья и цветки. На 
репродуктивном побеге Anemone образуются листья, которые характе-
ризуются по-разному - как стеблевые и стеблевое покрывало (Linnaei, 
1753), «обертка» (Bentman, 1918), «прицветное покрывало» (Юзепчук, 
1937, Висюлина, 1953), «мутовка из стеблевых листьев» (Nasir, 2001), 
обертка, состоящая из 2–3 прицветников (Wencai et al., 2001), «оди-
ночная, двойная и тройная обертка из нескольких ярусов» (Dutton et 
al., 2001). Однако из всех этих характеристик не ясно, имеет ли цветок 
Anemone прицветник или речь идёт о стеблевом листе, а это является 
принципиальным, так как J. Parkin (1914) считал одиночные цветки ис-
ходными в эволюции расположения соцветий. Обычно Anemone имеет 
одиночные цветки на верхушках побегов, однако, по мнению Y.J. Nasir 
(2001), W. Wencai et al. (2001), B.E. Dutton et al. (2001), может иметь 
и множество цветков, образующих соцветия: зонтиковидное, зонтик, 
сложную циму, дважды или трижды дихотомически ветвящуюся. Од-
нако при морфологическом анализе репродуктивных побегов часто 
возникают проблемы (Castel et al., 2010; Харченко, 2012). Это является 
следствием того, что для описания структуры репродуктивных побегов 
разные специалисты использовали разные критерии для выделения об-
ласти анализа. В частности, К. Линней (Linnaei, 1753) анализировал 
расположение цветков, а W. Troll (1969) – «synfl oresion», включающую 
структуру всего репродуктивного побега. Синтез разных подходов к 
анализу и разная степень детализации объектов привели к путанице в 
терминах (Kaplan, 2001). Учитывая, что побег представляет собой ди-
намическую систему, а его составляющие подвержены изменчивости, 
то провести границу соцветия не всегда просто, к тому же при небла-
гоприятных условиях среды вместо соцветия может сформироваться 
только один цветок. Поэтому H.–J. Maresquelle (Maresquelle, Sell, 1965; 
Maresquelle, 1971) предложил термин «unit of fl owering» (UF) – еди-
ница цветения, граница которой может быть установлена, исходя из 
порядка формирования цветков, так как цветки развиваются акропе-
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тально в составе соцветия, тогда как боковые побеги развиваются ба-
зипетально (Stauffer, 1963; Maresquelle, 1971; Кузнецова, 1991). Это на-
шло подтверждение в исследованиях F.D. Hempel и L.J. Feldman (1994), 
V. Gerbić и A.B. Bleecker (2000), S.S. Suh et al. (2003). Таким образом, 
цветки формируются на главном побеге раньше, чем начинает разви-
ваться боковой побег. Подобным образом можно идентифицировать 
соподчинение цветков и на боковых побегах. Поскольку структура рас-
тения не является полностью статической, R. Sattler (1997) предлагает 
каждую конкретную структуру представить в виде комбинации мор-
фогенетических процессов. Сопоставление морфогенеза репродуктив-
ных побегов у викарирующих видов может способствовать уточнению 
генезиса элементов побега. 

Элементы побега могут быть развиты в разной степени или от-
сутствовать, то есть подобны элементам нечёткого множества (Zadeh, 
1975). Побег может быть разбит на разное число морфологических 
блоков, задача состоит в том, чтобы эти блоки отражали реальную кар-
тину его развития (Мейен, 1978). К числу значимых критериев для по-
нимания развития структуры репродуктивных побегов P. Prusinkiewicz 
(Prusinkiewicz et al., 2006) относит: ветвление, филлотаксис, длину 
междоузлий, число цветков. Ключевым шагом в регулировании архи-
тектуры растений, по мнению O.J. Ratcliffe et al. (1998), J.C. Fletcher 
(2002), C.A. Beveridge et al. (2003), является локализация меристемы. 

Учитывая, что репродуктивный барьер определяет видовой ста-
тус (Hennig, 1966), при анализе возможных путей дивергенции видов 
важно учитывать кариотипы и ареалы таксонов. 

Эта статья посвящена проблеме согласования данных молеку-
лярно-генетических и морфологических исследований на примере 
Anemone, а так же уточнению тенденций трансформации структуры 
побегов и генезиса его элементов на основании морфогенетического 
анализа викарирующих видов. 

Материалы и методы
В ходе исследований были проанализированы репродук-

тив ные побеги на разных стадиях развития у 25 видов рода 
Anemone. 

В их число входили: 
Sect. Tuberosa (Ulbr.) Juz. –

Subsect. Carolinianae Starod.: A. berlandieri Pritz (A. decapetala 
auct. non Ard.),
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Ser. Tuberosae: A. blanda Schott. & Kotschy (A. caucasica Willd., 
A. apennina L.); 

Sect. Anemonanthea DC. –
Ser. Anemonanthea: A. nemorosa L., A. ranunculoides L.; 
Ser. Flaccidae Juz.: A. fl accida F. Schmidt; 

Sect. Richardsonia (Ulbr.) Ziman: A. richardsonii Hook.; 
Sect. Pulsatilloides DC. –

Ser. Sylvestres (Starod.) Ziman & Bulakh: A. sylvestris L.; 
Ser. Multifi dae Ulbr.: A. multifi da Poir., A. pavonina Boiss., 

A. drummondii S. Watson (A. cairnesiana Greene; A. californica 
Eastwood); 

Sect. Parvifl ora (Ulbr.) Ziman: A. parvifl ora Michx.; 
Subsect. Anemone sensu Tamura: A. palmata L. (2n, 4n), A. coronaria L.; 

Sect. Anemone sensu Tamura –
Subsect. Bifl orae M. Popov: A. bifl ora DC (A. tschernjaewii Regel.), 

A. bifl ora var. bifl ora, A. bifl ora var. gortschacovii, A. bifl ora var. 
petiolulosa, A. eranthioides Regel.; 

Sect. Stolonifera (Ulbr.) Juz. –
Ser. Stoloniferaе Ziman, Kadota & Bulakh: A. baicalensis Turcz.; 

Sect. Anemonidium (Spach) Juz.: A. dichotoma L. var. canadensis (L.) 
C. MacMillan.; 

Sect. Omalocarpus DC. –
Ser. Involucratae Ulbr.: A. narcissifl ora L. subsp. narcissifl ora 

(var. narcissifl ora, var. podolica Zapal., var. crimea Ziman & 
Fedoronchuk), subsp. fasciculata (L.) Ziman & Fedoronchuk 
(var. fasciculata DC., var. subunifl ora C.A. Mey., var. willdenowii 
Boiss.), subsp. protracta (Ulbr.) Ziman & Fedoronchuk (var. 
protracta, var. contracta (Ulbr.) Schipcz.), subsp. sibirica (L.) 
Hultén (var. uralensis Schipcz., var. sachalinensis Miyabe & 
Miyake), subsp. crinita (Juz.) Kitag.); 

Ser. Virginianae Ulbr.: A. virginiana L. (A. virginiana var. virginiana, 
A. virginiana var. cylindrica); 

Sect. Eriocapitella (Nakai) Tamura: A. hupehensis Lemoine, A. vitifolia 
Buch.-Ham. ex DC.; 

Sect. Rivularidium Jancz. –
Ser. Rivulares Ulbr.: A. rivularis Buch. 

Образцы растений были взяты из коллекций гербариев Инсти-
тута ботаники НАН Украины (KW), Луганского национального аграр-
ного университета (LNAU), Донецкого Ботанического сада (DBG), 



169

Ботанического сада–института ДВО РАН (VBGI), Биолого-почвенного 
института ДВО РАН (VLA).

В качестве эвристического подхода для анализа морфогенетиче-
ской изменчивости репродуктивных побегов был введен фрактальный 
анализ. Так как боковые побеги дублируют структуру главного побе-
га в уменьшенном масштабе (Troll, 1969), то они обладают свойством 
самоподобия и развиваются подобно фракталу (Мандельброт, 2002; 
Prusinkiewicz et al., 2006, 2007, 2012). Для этого побег разграничивали 
на нечёткие подмножества. Структура главного побега расценивалась 
как эталонное подмножество, а боковые побеги - как производные, ко-
торые дублируют структуру главного побега, но могут быть развиты 
в большей или меньшей степени. В состав эталонного подмножества 
входили: стебель, лист и цветок (рис. 1).

Для выявления дивергенции и эволюционных тенденций исполь-
зовали комплексный анализ критериев вида: морфологический, мор-
фогенетический, кариотипический, эколого-географический, с учётом 
молекулярно-филогенетического анализа, приведённого в публикаци-
ях F. Ehrendorfer et al. (2001) и K.M. Meyer et al. (2010). 

Структура репродуктивных побегов
Листья прикорневой розетки и репродуктивных побегов Anemone 

обычно имеют сходную морфологию только частично. Сходство на-
блюдается по направлению листовой пластинки, а отличия – по степе-
ни рассечения листовой пластинки и наличию черешка (табл. 1).

Листовая пластинка Anemone может быть лопастная, разделён-
ная, рассеченная или лист может быть сложный. Поэтому вокруг сте-
бля репродуктивного побега Anemone могут располагаться лопасти, 
доли или сегменты простого листа или листочки сложного листа. Со-
поставление морфологии листьев в прикорневой розетке и на репро-
дуктивном побеге позволяет уточнить число листьев и участков ме-
ристемы, обуславливающие возможность для дальнейшего развития 
структуры побега. 

Отличия морфологии листьев прикорневой розетки и морфоло-
гии побега, по-видимому, обусловлены сменой физиологического со-
стояния растения.

Полиморфизм репродуктивных побегов Anemone можно упоря-
дочить на основе филлотаксиса, расположения цветков на верхушке 
побега и интенсивности ветвления боковых побегов (табл. 2). 
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На основании структуры репродуктивных побегов среди изучае-
мых видов Anemone можно выделить 6 групп.

1. Растения с одним листом на главном побеге.
1.1. Растения, у которых из пазухи листа может формироваться 

боковой побег: A. multifi da, A. parvifl ora, A. palmata (2n), A. palmata (4n), 

Рис. 1. Анализ структуры репродуктивного побега Anemone 
А – структура побега: MS –главный побег, LS – боковой побег;
В – схемы структуры побега на разных фазах морфогенеза. 

       – локализация меристемы;              – лист;       – междоузлия;       – цветок.

Fig. 1. Analysis of the structure of reproductive shoots of Anemone 
А – delineation of the shoot structure: MS – main shoot, LS – lateral shoot;
В – scheme structure of shoot at different stages of morphogenesis. 

 – localization of meristem; – leaf;   – internodes;  
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Т а б л и ц а  2  -  T a b l e  2
Морфологический анализ структуры репродуктивных побегов Anemone 
Morphological analysis of the structure of reproductive shoots in Anemone

№ Вид

Филлотаксис

те
рм

ин
ал

ьн
ы

й 
цв

ет
ок

 н
а 

ве
рх

уш
ке

 
гл

ав
но

го
 п

об
ег

а Боковые побеги
(порядок ветвле-

ния)

су
пр

от
ив

-
но

е

му
то

вч
ат

ое

1 
ли

ст
 н

а 
по

бе
ге

1-й 2-й

1 2 3 4 5 6 7 8
1 A. dichotoma var. 

dichotoma
+ - - ± + +

2 A. dichotoma var. 
canadensis

+ - - + + +

3 A. narcissifl ora + + + +
4 A. parvifl ora - - + + +
5 A. fl accida + - - - - -
6 A. richardsonii - - + + - -
7 A. baicalensis + - - + - -
8 A. hupehensis - + - + + +
9 A. rivilaris + - - + + +
10 A. vitifolia + - - + + +
11 A. blanda - - + + - -
12 A. coronaria - - + + - -
13 A. virginiana - + - + + +
14 A. berlandieri - - + + - -
15 A. decapetala - - + + - -
16 A. bifl ora + - - + + -
17 A. tschernjaewii + - - + + -
18 A. palmata (2n) - - + + - -
19 A. palmata (4n) - - + + + -
20 A. multifi da - - + + + -
21 A. sylvestris - - + + + -
22 A. ranunculoides + - + + + -
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1 2 3 4 5 6 7 8
23 A. nemorosa - - + + - -
24 A. raddeana - - + + - -
25 A. pavonina - - + + - -
26 A. drummondii - - + + - -

итого 9 3 15 50
П р и м е ч а н и е .  + – формируется / formed;- – не формируется / not formed; ± – может 
формироваться или нет / may be formed or not. 

A. sylvestris (табл. 1). Эти растения имеют цветок на верхушке главного 
побега (табл. 1). Боковой побег формируется из пазухи листа и повторяет 
строение главного побега в уменьшенном масштабе. На главном и на 
боковом побеге формируется один лист и один цветок без прицветников.

1.2. Растения, у которых из пазухи листа боковой побег не 
формируется: A. coronaria, A. blanda, A. decapetala, A. berlandieri, A. 
nemorosa, A. pavoniana, A. richardsonii, A. ranunculoides, A. raddeana. 
Растения этой группы отличаются от предыдущих тем, что в пазухе 
листа боковой побег не развивается (табл. 1). По-видимому, пазушная 
меристема в пазухах листьев у этих растений отсутствует. Возможно, 
меристема редуцировалась в пазухе листа, и это могло привести к 
трансформации побега в эволюции Anemone. Флоральная единица у этих 
растений состоит из одиночного верхушечного цветка, без прицветников 
и прицветничков, подобно растениям предыдущей группы. 

2. Растения с супротивными листьями на главном побеге. 
2.1. Растения имеют супротивные листья, а в их пазухах могут 

формировать боковые побеги нескольких порядков ветвления: 
A. dichotoma, A. vitifolia, A. rivularis (табл. 1). A. dichotoma var. 
dichotoma и A. dichotoma var. canadensis. Они обычно имеют сходную 
структуру репродуктивных побегов, но отличаются возможностью 
формирования терминального цветка на верхушке главного побега 
(табл. 1). У A. dichotoma var. canadensis, собранных в окрестностях 
штата Wisconsin (USA) (KW), имеется верхушечный цветок на 
главном побеге, в результате формируется псевдодихотомическое 
ветвление как на главном, так и на боковых побегах (табл. 1). У 
A. dichotoma var. dichotoma чаще всего цветок на верхушке главного 
побега не формируется. Однако на о-ве Сахалин встречаются растения 
A. dichotoma var. dichotoma двух форм, формы, то есть, с цветком на 

о к о н ч а н и е  т а б л . 2
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верхушке главного побега и без него. Таким образом, у A. dichotoma var. 
dichotoma может иметь место дихотомическое ветвление на главном 
побеге и псевдодихотомическое – на боковых побегах (табл. 1), при 
этом боковые побеги могут быть развиты в разной степени. Таким 
образом, растения A. dichotoma могут иметь дихотомическое ветвление, 
псевдодихотомическое и переходное между ними, которое может 
изменяться на разных стадиях онтогенеза. Причиной этому может 
быть изменение степени активности меристемы, обуславливающей 
пролиферацию клеток в местах разветвления побегов. Так как растения 
этой группы имеют базипетальный порядок формирования цветков, 
можно утверждать, что их флоральная единица состоит из одиночного 
цветка без прицветников и прицветничков.

2.2. Растения, у которых из пазух листьев могут формироваться 
боковые побеги первого порядка или только цветки: A. bifl ora, 
A. bifl ora var. eranthioides, A. tschernjaewii, A. ranunculoides, A. fl accida, 
A. baicalensis (табл. 1). У A. ranunculoides и A. fl accida из пазух супро-
тивно расположенных листьев может формироваться по одному 
цветку, в результате чего на верхушке главного побега развивается два 
цветка. У A. bifl ora, A. tschernjaewii, A. baicalensis и A. ranunculoides 
вначале формируется один цветок на верхушке главного побега, а 
затем из пазух супротивно расположенных листьев формируются 
боковые побеги с 1–2 листьями (табл. 1). Цветки на этих растениях 
формируются базипетально, это даёт основание полагать, что они 
принад лежат к побегам разного уровня соподчинения. Следовательно, 
флоральная единица состоит из одиночного верхушечного цветка без 
прицветников или прицветничков. 

Репродуктивные побеги этой группы подобны побегам предыду-
щей группы, но перешедшие к цветению на более ранней стадии фор-
мирования боковых побегов. Возможно, в ходе их эволюции у Anemone 
произошла деградация боковых побегов, которая могла способствовать 
формированию новых форм и дивергенции (табл. 1).

3. Растения с мутовчатыми листьями на главном побеге
3.1. Растения, у которых из пазух листьев могут формироваться 

боковые побеги нескольких порядков ветвления: A. hupehensis, 
A. virginiana var. virginiana, A. virginiana var. cylindrica (табл. 1). 
A. hupehensis имеет мутовчатое листорасположение и на главном, и на 
боковых побегах, а A. virginiana – только на главном, на боковых побегах 
листорасположение супротивное (табл. 1). После формирования 
терминального цветка на верхушке главного побега из пазух листьев 
развиваются боковые побеги. Цветки на побегах развиваются 
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базипетально, поэтому можно утверждать, что флоральная единица 
представлена одиночным терминальным цветком. 

3.2. Растения, у которых из пазух листьев могут формироваться 
боковые побеги первого порядка или только цветки – A. narcissifl ora. 
У этого вида терминальный цветок на верхушке главного побега 
формируется первым, остальные цветки формируются в базипетальном 
порядке. Но иногда терминальный цветок не образуется, а все цветки 
формируются только из пазух листьев. По-видимому, множество цветков 
на верхушке побега А. narcissifl ora принадлежат флоральным единицам 
побегов разного уровня соподчинения. В пользу этого утверждения может 
свидетельствовать изменчивость структуры побегов в популяциях 
A. narcissifl ora. Около 1 % растений имеет на боковых цветоносах 
рудиментарные листья. Лист на цветоносах A. narcissifl ora, по-видимому, 
является атавизмом, и, возможно, был характерен для предковых форм 
этого вида. В целом структура репродуктивных побегов A. narcissifl ora 
подобна структуре представителей предыдущей группы, перешедших к 
цветению на более ранней стадии развития боковых побегов (табл. 1).

Сравнительный анализ кариотипов, экологии и 
распространения видов  A

Разные авторы определяют комплекс критериев вида субъектив-
но. В результатеэтого в одном случае форма внутривидовой изменчи-
вости может быть возведена в ранг вида, а в другом - вид может со-
стоять из нескольких репродуктивно изолированных групп с разными 
кариотипами (табл. 3). Поэтому понятие «вид» является наиболее дис-
куссионным в биологии. Важным аспектом является репродуктивная 
изоляция, о наличии которой можно судить на основании хромосом-
ных чисел и ареалов (табл. 3).

По характеру географического распространения изучаемые 
виды можно разделить на 5 групп: дальневосточные (A. dichotoma 
var. dichotoma и A. fl accida, A. richardsonii, A. baicalensis, A. fl accida, 
A. raddeana); юго-восточноазиатские (A. rivularis, A. vitifolia, 
A. hupehensis), центральноазиатские (A. bifl ora, A. tschernjaewii), среди-
земноморские (A. coronaria, A. blanda, A. palmata (2n, 4n), A. pavonina), 
евразиатские – умеренных широт (A. narcissifl ora, A. ranunculoides, 
A. nemorosa, A. sylvestris и A. dichotoma), североамериканские – уме-
ренных широт (A. dichotoma var. canadensis, A. virginiana var. virginiana, 
A. virginiana var. cylindrica, A. multifi da, A. drummondii, A. berlandieri, 
A. decapetala, A. richardsonii и A. parvifl ora). 
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Вектор трансформации структуры побегов в ходе эволюции 
можно определить на основании сопоставления кариотипов и ареалов 
видов. A. dichotoma var. dichotoma распространена на заливных лугах и 
заболоченных территориях Сибири и Дальнего Востока, а A. dichotoma 
var. canadensis занимает сходную экологическую нишу в Северной 
Америке (табл. 3). Эти виды имеют соседствующие ареалы, сходные 
кариотипы и структуру репродуктивных побегов (табл. 1–3), однако, 
у A. dichotoma var. dichotoma разнообразие структур репродуктивных 
побегов и кариотипов больше, чем у A. dichotoma var. canadensis. Учи-
тывая, что центрами видообразования могут рассматриваться места 
с наибольшим полиморфизмом (Maйер, 1970) возможно, что исход-
ные формы A. dichotoma происходили из Сибири. В ходе эволюции 
могла произойти трансберенгийская миграция, подобно описан ной 
V.A. Krassilov et al. (2009) у Cabbaria, Ditaxocladus, Mesocyparis, 
Platimeliphyllum (табл. 3). A. dichotoma могла играть пионерную роль 
в распространении Anemone в Северной Америки, и от нее могли про-
изойти A. richardsonii и A. parvifl ora путём отрицательной анаболии.

Географическая близость ареалов, сходство кариотипов и струк-
тура репродуктивных побегов дают основание предположить, что 
A. virginiana (2n=16) в ходе эволюции могла произойти от A. hupehensis 
(2n=16) или от A. dichotoma (2n=16) (табл. 1–3). Но A. hupehensis (2n=16) 
также могла произойти от A. dichotoma (2n=16), а в ходе эволюции их 
репродуктивные побеги могли трансформироваться в ходе эволюции в 
случае недоразвития междоузлий на боковых побегах (табл. 1–3). 

Ареалы A. dichotoma, A. rivularis, A. vitifolia, A. hupehensis сосед-
ствуют с ареалами A. bifl ora, A. tschernjaewii, которые имеют одинако-
вые кариотипы (табл. 2) и сходную структуру репродуктивных побегов 
(табл. 1–3), поэтому, возможно, что эти виды являются викарирую-
щими. Результаты молекулярно-генетического анализа (Ehrendorfer 
et al., 2009) также указывают на эволюционную близость A. bifl ora, 
A. tschernjaewii и A. coronaria. В отличие от A. bifl ora и A. schernjaewii, 
у A. coronaria формируется только один лист и не образуется боковой 
побег. Это может быть связано с недоразвитием пазушных меристем 
и даёт основание полагать, что лист, расположенный на репродуктив-
ном побеге A. coronaria, не входит в состав флоральной единицы и не 
являет ся прицветником. 

В отличие от A. coronaria, у особей средиземноморского вида 
A. palmata из пазухи листа, развитого на репродуктивном побеге, фор-
мируется боковой побег. На основании исследования хромосом, аре-
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алов и морфологии подземных органов C. Madahar (1967) делает вы-
воды об эволюционной близости A. coronaria, A. pavonina, A. bifl ora 
и A. palmata. Это подтверждается результатами нашего анализа струк-
туры репродуктивных побегов этих растений (табл. 1–3). Соглас-
но исследованиям L.M. Borghi et al. (2009), гибриды A. coronaria и 
A. pavonina стерильны, но при скрещивании тетраплоидов A. coronaria 
и A. pavonina были получены фертильные гибриды. Поэтому возмож-
но, что образование бокового побега у A. palmata имеет вторичное про-
исхождение, как результат положительной анаболии.

Ареалы A. ranunculoides, A. nemorosa, A. sylvestris перекры-
ваются с ареалом A. dichotoma, следовательно, эти виды могли быть 
викарирующими (табл. 3). Возможно, отрицательная анаболия при-
вела к деградации боковых побегов и рудиментации пазушной мери-
стемы у предковых форм A. ranunculoides, A. nemorosa, A. sylvestris. 
С.В. Юзепчук (1937) отмечал, что A. ranunculoides и A. nemorosa мо-
гут гибридизировать. Так как кариотипы этих видов варьируют, то их 
гибридизация возможна не всегда (табл. 2). Таким образом, растения 
этих видов в одних случаях принадлежат к общей репродуктивно-изо-
лированной группе при наличии морфологических отличий и наобо-
рот. Подобное варьирование морфологии и кариотипов наблюдается 
внутри A. narcissifl ora (2n=14), A. narcissifl ora subsp. sibirica (2n=16), 
A. narcissifl ora var. uralensis (2n=32). A. narcissifl ora и A. dichotoma име-
ют перекрывающиеся ареалы и могли быть викарирующими в про-
цессе эволюции. В таком случае, структура репродуктивного побега 
A. dichotoma могла трансформироваться путём деградации боковых по-
бегов. A. dichotoma имеет широкий ареал и состоит из нескольких ре-
продуктивно изолированных групп с разным потенциалом изменчиво-
сти (табл. 2). Если предположить, что вид A. dichotoma был исходным в 
эволюции Anemone, то можно принять гипотезу о происхождении этого 
рода из низин и влажных мест обитания на Дальнем Востоке (Россия). 

Морфогенетическая изменчивость структуры 
репродуктивных побегов A

Виды Anemone, изучаемые нами, имеют разные пределы измен-
чивости структуры репродуктивных побегов в морфогенезе. На осно-
вании их можно выделить 6 комбинаторных типов трансформации, 
которые имеют общую последовательность онтогенетических стадий, 
ограниченных на разных стадиях развития (рис. 2).
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Рис. 2. Морфогенетическая изменчивость структуры репродуктивных побегов 
Anemone: 

a, b2 – A. dichotoma var. dichotoma; a, b3 – A. fl accida, A. ranunculoides; a, d; a, e-d1; a, 
e, h,d2 – A. narcissifl ora; a, e-e2 – A. dichotoma var. canadensis, A. rivularis, A. vitifolia; 
a, e-e3 – A. baicalensis, A. ranunculoides; a, e-e4 – A. bifl ora, A. eranthioides; f-f1 – 
A. tschernjaewii; c-c1 – A. ranunculoides, A. raddeana; e, h-h2– A. virginiana; a, e, 
h-h1, h3 – A. hupehensis; f-f1 – A. multifi da, A. pavoniana, A.parvifl ora, A. palmata 
(2n), A. palmata (4n), A. sylvestris; g-g1 – A. coronaria, A. blanda, A. berlandieri, 
A. decapetala, A. pavoniana, A. richardsonii, A. drummondii, A. ranunculoides.

Fig. 2. Morphogenetic variability of the structure of reproductive shoots in Anemone.

– направление трансформации в ходе морфогенеза / direction of 
transformation during morphogenesis; 

оде
 – возможные пути трансфор-

мации в ходе дивергенции / the possible ways of transformation during the 
divergence. Другие обозначения см. рис. 1. / For other designations, see fi g. 1.



183

Это согласуется с выводами G.H.T. Eimer (1898) относительно того, 
что дивергенция видов обусловлена полиморфизмом, который возникает 
вследствие остановки развития на разных стадиях формирования. 

Ключевое значение в трансформации структуры репродуктив-
ного побега Anemone имеет место локализации меристемы. В начале 
морфогенеза на главном побеге формируются листья, затем на его вер-
хушке может сформироваться цветок, а потом в пазухах листьев фор-
мируются боковые побеги, которые повторяют структуру главного по-
бега в уменьшенном масштабе. Все элементы репродуктивного побега 
могут быть развиты в разной степени в зависимости от взаимодействия 
генотипа с условиями среды.

Тенденции трансформации структуры репродуктивных побегов 
могут быть описаны при помощи модусов филэмбриогенеза, в числе 
которых А.Н. Северцов (1939), выделял архалаксис (развитие преоб-
разуется на начальном этапе), девиацию (развитие осуществляется в 
средней стадии) и анаболию (развитие преобразуется в завершающей 
стадии). Эти модусы могут иметь положительное или отрицательное 
проявление, обнаруживающееся в разной степени. В частности, поло-
жительной анаболиией можно считать появление верхушечного цвет-
ка в местах разветвления боковых побегов A. dichotoma (рис. 2 a-b2, 
e-e2). Отрицательной девиацией можно считать недоразвитие структу-
ры боковых побегов (рис. 2 a-b3, b1-d2, e-e4, e2-h2, h3). Отрицательной 
анаболией можно считать рудиментацию листа и пазушной меристе-
мы (рис. 2 e4-e3, g1). Таким образом, у видов Anemone наблюдаются 
сходные ряды изменчивости (Вавилов, 1987), которые можно упоря-
дочить в виде псевдоцикла (рис. 2). Структура репродуктивных побе-
гов A. dichotoma var. dichotoma имеет максимальный потенциал измен-
чивости, дихотомическое ветвление (табл. 1–3, рис. 2 a-b2) и подобно 
фракталу «обнажённое дерево». 

 Сравнительный анализ структуры репродуктивных 
побегов и результатов молекулярно-генетических 

исследований A
На основании результатов молекулярно-генетического анализа, 

проведённого K.M. Meyer и др. (2010), исходными в эволюции рода 
Anemone могли быть A. fl accida или A. canadensis. Параллельно ре-
зультатам исследований, представленных в кладограмме Meyer и др. 
(2010), мы проанализировали структуру репродуктивных побегов у из-
учаемых видов Anemone (рис. 3). 
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Рис. 3. Сравнительный анализ структуры репродуктивных побегов, данных по 
молекулярной филогении (Meyer et al., 2010) и ареалам Anemone (Hoot et 
al.,1994), которые указаны справа от названий таксонов. 

Fig. 3. Comparative analysis of the structure of reproductive shoots, molecular 
phylogeny (Meyer, 2010) and habitats of Anemone (Hoot et al., 1994) are shown 
to the right of the names of taxa. 

N. Hemi. = Северное полушарие / Northern Hemisphere; N. Amer. = Северная Аме-
рика / North America; S. Amer. = Южная Америка / South America; N. Zeal. = Но-
вая Зеландия / New Zealand; S. Africa = Южная Африка / South Africa; Him = Ги-
малаи / Himalayas; Med. = Европейский Средиземноморский регион / European 
Mediterranean region; SW USA = юго-западная часть Соединенных Штатов / south-
west of the United States. Другие обозначения см. рис. 1. / For other designations, see 
fi g. 1.
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При сопоставлении данных молекулярно–генетического анализа 
и структуры репродуктивных побегов оказалось, что исходные виды 
имеют репродуктивные побеги с дихотомическим ветвлением, псевдо-
дихотомическим и переходным между ними.

Дихотомическое ветвление свойственно репродуктивным побе-
гам Lycopodiophyta (Goebel, 1889), папоротникам, мхам (Маrchantiales, 
Jungermanniales) и талломам водорослей (Dictyota, Fucus) (Кречетович, 
1950; Криштофович, 1957; Тахтаджян, 2007). Для Angiospermae дихо-
томическое ветвление не типично. Однако P.B. Tomlinson et al. (1977) 
отмечали первичную дихотомию у Flagellaria (Poaceae, Monocots), а 
N.H. Boke (1976) - у Mammillaria (Cactaceae, Eudicots). Кроме того, у 
Angiospermae дихотомия обычна для структуры соцветий (Goebel, 
1889), синфлоресценций (Troll, 1969), жилкования листьев и лепест-
ков (Криштофович, 1957). Таким образом, дихотомическое ветвление 
у репродуктивных побегов Anemone может иметь как первичное, так 
и вторичное эволюционное происхождение. Если предположить, что 
для Anemone дихотомическое ветвление имеет вторичное эволюцион-
ное происхождение, то его появление может расцениваться как иди-
оадаптация. В случае предположения того, что оно имеет первичное 
происхождение, то образование цветка в местах разветвления боковых 
побегов, обусловившее псевдодихотомическое ветвление побегов, мо-
жет расцениваться как ароморфоз. 

Отправной точкой в эволюции соцветий J. Parkin (1914) считал 
одиночный цветок, а H.W. Rickett (1944) – сложный дихазий. Разные 
принципы идентификации границы единицы цветения могли быть 
причиной расхождения их гипотез. При произвольном определении 
границы для единицы цветения побеги A. dichotoma с псевдодихо-
томическим ветвлением могут быть охарактеризованы как соцветие 
– дихазий, но при учёте последовательности формирования цветков, 
очевидно, что флоральная единица состоит из одиночного цветка. В 
таком случае, если рассматривать Ranunculaceae как базальную группу 
для Angiospermae, то возможно, что в эволюции соцветий исходными 
были пазушные цветки, а производными от них – верхушечные цвет-
ки без прицветников и прицветничков. Полиморфизм, возникающий в 
результате ограничения развития структуры репродуктивных побегов 
Anemone, мог послужить основой для дивергенции и появления аро-
морфозов. Репродуктивные побеги Anemone могли трансформировать-
ся в процессе эволюции в следующем порядке: 
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дихотомическое ветвление → смешанное ветвление → псевдо-
дихотомическое ветвление → симподиальное ветвление → одиночный 

терминальный цветок на верхушке побега; 
цветок на верхушке бокового побега → верхушечный цветок в 

местах разветвления боковых побегов.
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