
СИСТЕМАТИКА, ФИЛОГЕНИЯ И ГЕОГРАФИЯ КУЛЬТУРНЫХ РАСТЕНИЙ
И ИХ ДИКИХ РОДИЧЕЙ

ОРИГИНАЛЬНАЯ СТАТЬЯ

К УНИФИКАЦИИ ОПИСАТЕЛЬНОЙ ТЕРМИНОЛОГИИ В 
СЕЛЕКЦИИ БОБОВЫХ. СОЦВЕТИЕ

Одним из приемов в селекции растений является внедрение в генотип 
культивируемых форм различных морфологических мутаций. В результате 
наблюдаемое фенотипическое разнообразие в культуре зачастую 
значительно выходит за рамки спектра изменчивости у дикорастущих 
растений. Это относится и к семейству Бобовых (Fabaceae), представители 
которого являются важными культурами в России и других странах. 
Большое значение для селекции имеют признаки соцветия. Однако в 
настоящее время отсутствуют общие подходы к описанию соцветий у 
культивируемых Бобовых. Для разных культур используют различные 
наборы терминов, что затрудняет понимание. Данное положение также 
усложняет перенесение знаний, полученных при селекционной работе, в 
смежные области знаний -  генетику развития, ботанику.
В работе предложено выделить три основных типа строения 
синфлоресценций у культурных Бобовых (подсемейство Мотыльковых) 
России и сопредельных стран. В основу положено строение флоральной 
единицы -  цветоносной структуры, завершающей главный побег и 
паракладии. У  бобовых культур России выделено три типа строения 
флоральной единицы -  простая ( Galega , Lupinus) ,  двойная ( Pisum , Vida ) 

или тройная ( Phaseolus, Vigna) кисть. Использование представления о 
флоральной единице позволяет ориентироваться на минимальный 
порядок ветвления, в то время как максимальный порядок цветоносных 
побегов достижим лишь при определенных условиях и потому может быть 
недостаточно информативным.
В предлагаемых терминах описаны некоторые более сложные случаи -  
фасциация, метелковидные соцветия, образование сериальных почек, 
детерминантный тип роста. Приведен возможный алгоритм описания 
соцветий у Бобовых. Он основан на присвоении главному побегу I  порядка 
и установлению того, какой порядок имеют цветки по отношению к 
главному побегу.
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ORIGINAL ARTICLE

ON UNIFICATION OF DESCRIPTIVE NOMENCLATURE OF 
INFLORESCENCE MORPHOLOGY FOR BREEDING OF 
LEGUMES

One of the approaches in plant breeding is introduction of different 
morphological mutations in a genotype of cultivated forms. The resulting 
phenotypic polymorphism among crops often goes far beyond the existing 
range of variation observed in wild-growing plants. This is also vital for a legume 
family (Fabaceae), with many of its members being important crops in Russia 
and worldwide. Different sets of terms are used for different crops, thus 
complicating the comprehension. The existing situation also confuses a transfer 
of data obtained by breeders to other fields, such as developmental genetics or 
botany.
We propose to define three basic types of synflorescence structure in cultivated 
legumes of Russia and neighboring regions. This approach is based on the 
features of the floral unit, i.e. the flower-bearing structure which terminates 
the main stem and paracladia. In legume crops of Russia, three types of the 
floral unit can be listed, viz. simple (Galega, Lupinus), double (Pisum , Vicia) or 
triple (Phaseolus, Vigna) raceme. As the floral unit comprises a minimum of 
flowering, the proposed concept requires a minimum order of branching for 
distinguishing between types. Oppositely, maximum order of branching can be 
observed only under certain growing conditions and hence is weakly 
informative.
We use the proposed set of terms to describe a few more complicated cases 
(fasciation, paniculate inflorescences, production of serial buds, determinate 
growth type). We also provide a possible algorithm of inflorescence description 
in legumes. This algorithm is based on assignment of the 1st order to the main 
stem and defining which order the flowers have with respect to this stem.
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Введение

Н а протяж ении всей своей истории 
селекция растений была связана с 
закреплением  в генотипе сорта каких- 
либо наследуемы х особенностей, 
нехарактерных для дикого типа -  
неокультуренной формы того ж е вида. 
П олучаю щ иеся в результате
комбинации морфологических
признаков чрезвы чайно разнообразны  и 
зачастую  довольно сущ ественно
отличаю тся от интуитивно понимаемой 
«нормы», присущ ей таксону. И сходны м  
материалом  для селекции все чащ е 
становятся не дикорастущ ие формы, а 
мутанты, у которых разнообразие 
фенотипов значительно больш е, чем у 
исходных сортов.

П олучаем ы й материал интересен не 
только для селекционеров, но и для 
специалистов по генетике развития, и 
для ботаников. Традиционно 
«уклоняю щ иеся» формы (уродства, 
тераты ) были предметом  изучения лиш ь 
немногих морфологов, специалистов по 
тератологии. Только в последние 
десятилетия наметился синтез 
классической ботаники, генетики 
развития и эволю ционной биологии, в 
русле которого изучение мутантов 
приобрело не меньш ее значение, чем 
анализ «нормальной» изменчивости 
таксонов растений.

Семейство Бобовы х
(Legum inosae = Fabaceae s.l.) является 
рекордсм еном  по числу одомаш ненных 
представителей (Harlan, 1992). Селекция 
разны х культур ведется в различны х 
регионах мира, и для очень многих 
видов накоплен обш ирны й материал по 
наследственной изменчивости.
М орфологические м утанты  с 
измененны м строением  побега, листа и 
соцветия использую т в селекции гороха, 
бобов, фасоли, лю пинов и т. д.

П о мере развития частной генетики и 
селекции различны х бобовых культур 
наметилась серьезная проблема, 
связанная с отсутствием  общ епонятной 
терм инологии для описания различны х

фенотипов. Терминологического
единства нет не только между 
источниками на разны х язы ках -  это 
скорее предсказуемо. В отечественной 
литературе отмечается значительное 
несходство терм инологического
аппарата меж ду разны м и областями 
знаний (ботаникой, генетикой, 
селекцией), меж ду направлениями 
изучения разны х культур (например, в 
селекции гороха и люпина), и даже 
меж ду разны м и организациями, 
занимаю щ имися селекцией одной и той 
же культуры. В озникаю щ ий хаос 
понятий ограничивает область 
распространения полученны х данных, 
затрудняет их обобщ ение, требует 
м нож ества уточнений. Синтез знаний 
как таковой становится практически 
невозможным.

В качестве яркого прим ера можно 
привести терм ин «детерминантный», 
используемы й в литературе по селекции 
разны х культур. У  гороха, бобов и 
фасоли под «детерминантным» 
поним аю т такое строение соцветия, при 
котором  главны й побег заверш ается 
цветоносом, сходны м  с пазуш ным (см. 
ниже). О днако сущ ествую т
«детерминантны е» ф ормы  гороха, у 
которых строение соцветия в принципе 
не изменено, лиш ь укорочено время 
цветения (мутанты  determ inate habit). 
У  лю пина узколистного
«детерминантны ми» назы ваю т такие 
формы, у которых подавлено ветвление, 
причем  нет единства в поним ании того, 
в какой степени и на побегах какого 
порядка (Vlasova, 2014). Таким образом, 
приходится уточнять, к какой культуре 
относится и в чьем  конкретно 
поним ании используется тот или иной 
термин, пусть даже и ш ироко 
употребляемый.

Э та проблем а отчасти присущ а и 
морфологии нормальны х соцветий как 
разделу ботаники, в которой по сути нет 
общ епринятой классиф икации соцветий 
и устоявш егося корпуса терм инов для их 
описания. П риведем  обш ирную  цитату: 
«П ервостепенное значение придавали и
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различию простых и сложных соцветий, 
и направлению основной генетической 
спирали листьев на осях разных 
порядков ветвления, и
наличию/отсутствию терминального 
цветка... и числу узлов с ветвями на 
главной оси соцветия. и типу 
нарастания главной и боковых осей 
соцветия, и длине узлов на главной и 
боковых осях, и числу порядков 
ветвления с числом осей разных 
порядков ветвления, и даже тонкому 
строению меристем, продуцирующих 
соцветие» (Kuznetzova, Timonin, 2017, p. 
13). Из этой выдержки изъяты ссылки на 
источники -  общим числом около 
сорока. Литература, посвященная 
морфологии соцветий многочисленна, 
но по сути речь идет о нескольких плохо 
сводимых друг к другу концепциях, 
которые практически не включают в 
рассмотрение разнообразие культурных 
растений, зачастую отличное от их 
дикорастущих родичей.

Настоящая работа призвана отчасти 
унифицировать номенклатуру,
используемую при описании соцветий у 
Бобовых. Основная цель -  сделать 
термины понятными не только 
специалистам по частной генетике или 
селекции одной культуры, но и 
селекционерам по другим культурам, 
ботаникам, генетикам. Даны описания 
основных вариантов строения соцветий 
у бобовых культур России, приведены 
часто используемые синонимы.

С оцветие Бобовы х: общ ие  
принципы  норм ального строения

Изучение соцветий относится к одной 
из самых сложных областей морфологии 
растений (Troll, 1964; Fedorov, 
Artyushenko, 1979; Kuznetzova et al., 
1992; Endress, 2010), содержащей 
достаточное количество термино­
логических и понятийных противо­
речий. Кроме того, Бобовые являются 
третьим по величине семейством 
цветковых растений, и разнообразие 
соцветий в нем огромно. Поэтому здесь 
мы ограничимся только теми видами из

подсемейства Мотыльковых
(Papilionoideae), которые выращивают 
как хозяйственно ценные культуры в 
России и сопредельных странах. Как мы 
увидим далее, все случаи могут быть 
сведены к трем основным типам.

Здесь и далее мы будем использовать 
следующие понятия (рис. 1):

1. Главный побег (побег I порядка): в
первый год жизни -  побег, 
развивающийся из почечки зародыша; 
в последующие годы -  годичное 
производное одной почки
возобновления. Именно так мы 
предлагаем определять порядок побега. 
В доступной русскоязычной литературе 
единства в этом вопросе нет, что также 
затрудняет понимание приводимых 
описаний.

2. Боковой побег (порядка n): побег, 
формирующийся из почки в пазухе 
листа на побеге порядка n-1. Так, из 
почек в пазухах листьев на главном 
побеге (I порядок) будут формироваться 
побеги II порядка, на них -  III порядка и 
т. д.

3. Флоральная единица: цветоносная 
структура, завершающая главный побег 
и паракладии. Принципиально, что под 
флоральной единицей (ФЕ) понимают 
некий минимум цветения (Kuznetzova, 
1992). Даже у сильно угнетенных, 
«голодающих» форм, у которых 
ветвление подавлено, флоральная 
единица на главном побеге развивается.

4. Паракладий: боковой побег,
дублирующий по строению главный, 
т. е. завершающийся образованием 
флоральной единицы (ФЕ). Иногда 
(Weberling, 1989) паракладии делят на 
короткие и длинные. Это возможно не во 
всех случаях (см. ниже). У длинных 
паракладиев, как и у главного побега, 
есть несколько вегетативных узлов, 
образующих стерильную зону 
(гипотагму). У коротких паракладиев 
первый же узел обычно является 
продуктивным, то есть уже относится к 
ФЕ. У некоторых бобовых (например, у 
дрока Genista) граница между длинными 
и короткими паракладиями проходит 
неявно, но у культивируемых видов
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затруднений в их различении, как 
правило, нет. Развитие длинных 
паракладиев обычно назы ваю т ветвле­
нием или израстанием.

5. Синфлоресценция: система всех 
цветоносны х осей сезонного прироста.

6. П рицветник (брактея): крою щ ий 
лист в соцветии. О бы чно отличается от 
листьев вегетативной части побега по 
размерам, строению ; мож ет рано 
опадать.

7. П рицветнички (брактеоли, иногда
брактеолы): парные (у Бобовы х) органы 
листовой природы, развиваю щ иеся на 
цветонож ке или под чаш ечкой. Из 
возделываемых Бобовы х России они 
обычны для трибы  Ф асолевых (фасоли, 
вигны, долихоса, сои) и люпинов. 
В опреки имею щ емуся мнению  (Zelenov, 
2001), у гороха никогда не бывает 
прицветничков. П арны е чеш уевидны е 
органы, наблю даемы е у основания 
цветонож ки у некоторы х мутантов 
гороха, представляю т собой
прилистники брактей, пластинка 
которых не развивается. Н астоящ ие 
прицветнички долж ны  располагаться 
выш е на цветонож ке или под чаш ечкой 
и соверш енно нехарактерны  для трибы  
Виковых. Это соображ ение
подтверж дает и тот факт, что они 
исчезаю т при редукции прилистников 
(Sinjushin, 2013).

К ак указы вает Т. В. Кузнецова 
(Kuznetzova, 1992), сущ ествует 
несколько взаим одополняю щ их (ком ­
плементарны х) подходов к описанию  
строения соцветий. Здесь мы будем 
пользоваться преимущ ественно так
называемым т ипологическим  подходом. 
О бъектом  изучения в рамках этого 
подхода является система цветоносны х 
осей, сформировавш ихся за  один сезон. 
К оль скоро больш инство бобовых
культур России являю тся одно­
летниками, для них этот прием вполне 
оправдан. В соответствии с 
типологическим  подходом, вся система 
цветоносны х осей, несущ их ФЕ
(главный побег и паракладии), носит 
название синф лоресценции . Это понятие

не тож дественно «соцветию »: последнее 
предполагает некоторую  структурную  
обособленность цветоносной части 
побега (укорочение междоузлий, 
изм енение располож ения и строения 
листьев и т.д.).

П о утверж дению  Т. В. К узнецовой 
(K uznetzova, 1992: 15), «Ф Е
представляет собой тот элем ент 
синфлоресценции, к которому во многих 
(но не во всех!) случаях можно
применить понятие “соцветие”». Далее 
мы будем пользоваться понятием  Ф Е 
для вы деления трех основны х типов 
синфлоресценций. В основном, это 
сделано для того, чтобы  избежать
привлечения дополнительной сложной 
терм инологии, изначально родивш ейся 
в русле м орфологии растений и 
практически отсутствую щ ей в 
литературе по генетике развития или 
селекции.

Кром е того, из многих публикаций 
соверш енно не очевидно, что авторы 
поним аю т под соцветием  (например, 
«разнообразны е группы цветков»: 
Fedorov, A rtyushenko, 1979). И нтуитивно 
подразумевается, что соцветие 
предполагает «визуальную  обособлен­
ность от вегетативной сферы»
(K uznetzova, Tim onin, 2017). Если
следовать этом у критерию , то, 
например, «соцветием» клевера можно 
считать или отдельные головки, или 
кисти головок. Так, именно 
головковидной кистью считаю т 
соцветие клевера ползучего
Ал. А. Ф ёдоров и З. Т. А ртю ш енко 
(Fedorov, A rtyushenko, 1979). П онятие о 
синфло-ресценции позволяет ввести 
единую  «систему координат» для 
разны х видов растений -  например, для 
сравнения разны х таксонов или 
нормальны х и мутантны х особей.

Н иж е рассм отрим  три  основны х типа 
синфлоресценций, встречаю щ ихся у 
культивируемы х Бобовых. В основу 
этого разделения полож ено строение 
ф лоральны х единиц -  «м инимального 
цветения», развиваю щ егося даже у 
угнетённы х цветущ их экземпляров.
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I

Рис. 1. О бщ ая схема строения синф лоресценции. 
П рям оугольникам и изображ ены  ф лоральны е единицы , заверш аю щ ие  

главны й побег (I) и паракладии -  короткие (SP) и длинны е (LP). 
Д линны е паракладии отличаю тся от коротких наличием в основании  

стерильной зоны  -  гипотагм ы  (H). Л истья обы чного строения обозначены
черны ми контурами.

Fig. 1. A  principal schem e o f synflorescence structure  
R ectangles depict floral units term inating both the m ain stem  (I) and paracladia, 

short (SP) and long (LP). As com pared w ith short paracladia, long ones have a 
sterile proxim al portion, hypotagm a (H). Leaves o f typical structure are depicted

as black contours.

Тип 1. ФЕ -  простая кисть
Цветки развиваются непосредственно 

на главном побеге (I порядок) в пазухах 
прицветников (рис. 2). Кисть открытая 
(нет верхушечного цветка). Цветоножки 
всех цветков на главном побеге 
представляют собой оси II порядка. 
Именно так устроено соцветие у люпина 
(Lupinus), козлятника (Galega). У 
люпина коротких паракладиев нет 
(рис. 2, б). У козлятника верхушечная 
ФЕ (простая кисть) хорошо отличается 
от предшествующей части побега 
изменением не только в строении 
листьев (опадающие ланцетные 
прицветники вместо непарноперисто­
сложных), но и в их расположении 
(спиральное вместо двурядного). Также 
у козлятника есть короткие паракладии 
(у G. orientalis обычно один, у G. 
officinalis несколько).

У некоторых форм люпинов в пазухах 
обычных пальчатых листьев в верхней

части побега развиваются не длинные 
паракладии, а одиночные цветки 
(рис. 2, в). Такой вариант называют 
«детерминантным», «колосовидным» 
или «эпигональным» (Kuptsov, 1997; 
Vlasova, 2014). Однако такое изменение 
никак не влияет на принцип строения 
соцветия: речь по-прежнему идет о 
флоральной единице -  простой кисти с 
заменой длинных паракладиев на 
цветки.

Тип 2. ФЕ -  двойная кисть (сложная 
кисть, кисть кистей)

Главный побег (ось I порядка) 
нарастает неограниченно. На нем 
образуются листья типичного для 
данного вида строения, в их пазухах -  
кистевидные короткие паракладии (оси
II порядка; их иногда называют 
элементарными соцветиями, рис. 3, а). 
Они представляют собой кисти (горох 
Pisum, чина Lathyrus, вика Vicia, бобы V. 
faba, чечевица Lens, нут Cicer, донник
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Melilotus, лю церна Medicago, соя 
Glycine), зонтики (лядвенец Lotus, 
сераделла Ornithopus), головки (клевер 
Trifolium, паж итник Trigonella, 
некоторы е лю церны), колосья 
(некоторые эспарцеты  Onobrychis, 
астрагалы Astragalus). Эти пазуш ные 
соцветия могут быть обеднены  до 
одного цветка (чина посевная L. sativus, 
вика посевная V. sativa, рис. 3, б), иметь 
сильно укороченную  ось (некоторые 
вики, вклю чая посевную ), но в норме 
всегда остаю тся открытыми: даже
единственны й цветок является боковым.

У  гороха, чины  и вики цветки на этих 
соцветиях обычно развиваю тся без 
прицветников, у клевера и донника -  
в пазухах прицветников. Ц ветки имею т
III порядок по отнош ению  к главному 
побегу.

У  некоторы х видов клевера главный 
побег рано прекращ ает нарастание, и 
последняя (или даже единственная) 
головка мож ет вы глядеть верхуш ечной, 
хотя при анализе взаимного 
располож ения крою щ их листьев 
становится очевидным, что на самом 
деле она имеет пазуш ное положение.

Рис. 2. С хемы  строения синф лоресценций типа 1 
С инф лоресценция с ф лоральной единицей -  простой кистью , короткими  

паракладиям и (как у G alega , а) и без них (как у L u p in u s , б). 
в -  «детерм инантная» форма соцветия у лю пина с зам еной длинны х  
паракладиев на одиночны е цветки. Ц ветки обозначены  круж ками  

(больш ий диам етр соответствует более раннем у распусканию  цветков), 
прицветники -  дугам и, флоральны е единицы  отмечены  скобками сбоку  

от оси. I -  побег I порядка, P -  паракладий. П рочие обозначения см. рис. 1. 
Fig. 2. Schem es o f synflorescences o f the 1st type  

A  synflorescence w ith a floral unit com prising a sim ple racem e, w ith short 
paracladia (as in Galega, a) or lacking them  (as in L u p in u s , б). в -  “determ inate” 
grow th type in lupine w ith single flow ers replacing long paracladia. Flowers are 
represented w ith circles (larger circles correspond to earlier anthesis), bracts are 

depicted as arcs, floral unit is m arked w ith a crochet on the left. I -  1st order stem; 
P -  paracladium . See fig. 1 for other designations
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Рис. 3. Схемы строения синфлоресценций типа 2 
а -  основной план строения. II -  кистевидное соцветие (короткий паракладий, 
ось II порядка); стрелка -  побег, нарастающий неограниченно в течение всего 

периода цветения-плодоношения. б -  двойная кисть с обеднением пазушных кистей 
до одного цветка и редукцией прицветников (как у Lathyrus sativus). 

в -  с фасциацией главного побега. г -  «детерминантный тип роста» у видов, 
для которых в норме характерны тройные кисти -  например, у фасоли или 
голубиного гороха (см. рис. 4; длинные паракладии показаны упрощенно).

Укороченные оси выделены поперечной штриховкой.
Прочие обозначения см. рис. 1, 2.

Fig. 3. Schemes of synflorescences of the 2nd type 
а -  general principle of architecture. II -  racemose inflorescence (2nd order axis); 

arrow -  stem proliferating unlimitedly during the whole flowering and fruiting period. 
б -  double raceme with axillary racemes reduced until solitary flowers (as in Lathyrus 

sativus). в -  fasciation of the main stem. г -  “determinate” growth type in species normally 
having triple racemes (as in Phaseolus or Cajanus, see fig. 4; long paracladia not shown).

For other designations, see figs. 1, 2.

Тип 3. ФЕ -  тройная кисть (кисть 
псевдокистей)

Главный побег (ось I порядка) нарастает 
неограниченно. На нем образуются листья 
типичного для данного вида строения, в их 
пазухах -  оси II порядка (элементарные 
соцветия). Они выглядят как кисти, но в 
пазухах прицветников, которые на них 
развиваются, обычно образуется не один 
цветок, а несколько (2 или больше), как 
правило, каждый в пазухе собственного 
прицветника. Эти пары цветков на самом

деле принадлежат к очень сильно 
укороченным осям III порядка. Цветоножки 
каждого цветка имеют IV порядок (рис. 4). 
Среди культивируемых бобовых такое 
строение соцветия характерно для многих 
представителей трибы Фасолевых 
(Phaseoleae): фасоли Phaseolus, вигны Vigna, 
голубиного гороха Cajanus, лаблаба (Lablab 
или Dolichos). У лаблаба цветков на 
укороченной оси III порядка обычно больше 
двух. Для Фасолевых характерны 
прицветнички, поэтому формируется
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компактная группа органов листовой литературе зачастую называют «ложными 
природы. Элементарные соцветия, которые кистями» или «псевдокистями»
сходны с простыми кистями, но имеют (pseudoracemes: Tucker, 1987). 
более сложное строение, в зарубежной

Рис. 4. Схема строения синфлоресценций типа 3 
Римскими цифрами показаны порядки осей. Прочие обозначения см. рис. 1-3 

Fig. 4. Scheme of synflorescence of the 3rd type 
Roman numerals denote orders of axes. See figs. 1-3 for other designations

Сходное по архитектуре соцветие 
образуют мутанты secondary inflorescence 
development (sid) у донника белого 
(Hirsch et al., 2002). Как считается, у них 
меристема одиночного цветка замещается 
меристемой кистевидного соцветия, 
поэтому порядок ветвления повышается на 
один и формируется тройная кисть.

Строение синфлоресценций 
у некоторых мутантов

Фасциация
Фасциация побега представляет собой 

неконтролируемое разрастание апикальной 
меристемы, приводящее к образованию 
уплощенного стебля и нарушениям в 
листорасположении. За редкими 
исключениями, у Бобовых это явление 
ограничивается только главным побегом, не 
меняя архитектуры соцветия существенно 
(рис. 3, в). Так, у фасциированных мутантов 
гороха образуются пазушные кистевидные 
соцветия нормального строения, длинные

паракладии обычно не имеют признаков 
фасциации, цветки развиваются без 
нарушений (Sinjushin, 2011, 2016). У
некоторых мутантов пазушные соцветия 
могут нести меньшее количество цветков, 
чем в норме, или становиться закрытыми: на 
них образуется верхушечный цветок 
аномального строения. Однако ФЕ в 
фасциированном соцветии остается двойной 
кистью (в случае гороха, сои, нута) или 
простой кистью (у люпинов).

Для описания фасциированных форм 
гороха в различных источниках используют 
термины «штамбовый» или «ложный 
зонтик». Первый из этих терминов 
неудачен: «штамбовыми» называют
растения, которые растут без разветвлений 
(Vinokur et al., 1935-1940); к фасциирован- 
ным растениям гороха или люпина это не 
относится. Термин «ложный зонтик» 
является калькой с немецкого Trugdolde из 
классической работы Г. Менделя (Mendel, 
1866) и также неудачен, потому что 
формирующееся соцветие не является
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зонтиком с морфологической точки зрения. 
Кажущееся сходство с зонтиком (скорее со 
щитком) связано с укорочением верхних 
междоузлий, но часть междоузлий ФЕ 
обычно остается удлиненными.
Фасциированные формы люпина 
описывают как «пальмовидный тип» 
(Kuptsov, 1997), что также представляется 
избыточным и без специальных 
разъяснений малопонятным для читателей, 
не знакомых с селекцией этой культуры.

Детерминантный тип роста
Как мы уже упоминали выше, под 

детерминантным типом роста (ДТР) для 
различных культур понимают разные 
преобразования структуры соцветия.

У люпинов детерминантными
(колосовидными, эпигональными)
называют формы, у которых вместо
длинных паракладиев развиваются 
одиночные цветки (см. выше). У мутантов 
determinate (det) гороха происходит
образование 2-5 пазушных кистей
(коротких паракладиев), а затем главный 
побег завершается соцветием, сходным по 
строению с пазушным, т. е. происходит 
переход ФЕ от двойной кисти к простой. 
Элементарные пазушные соцветия 
становятся короткими паракладиями. 
Подобные преобразования характерны для 
детерминантных форм бобов, сои, люцерны. 
У бобов формирующаяся простая кисть 
может оказаться закрытой -  с истинно 
верхушечным цветком неправильного 
строения (Sinjushin, 2013). В некоторых 
источниках подобный тип ДТР у гороха 
носит название «московского» или 
«луганского» типов детерминантности 
(Kondykov et al., 2006). ФЕ у растений типа 
«люпиноид» (сочетание фасциации побега с 
образованием верхушечного соцветия) в 
предлагаемой системе терминов можно 
обозначить как простую фасциированную 
кисть. Интересно, что в этом случае 
главный побег и боковые побеги будут 
завершаться по-разному: фасциация
проявляется только на главном побеге, а 
длинные паракладии оканчиваются 
простыми 1-2-цветковыми кистями без 
признаков разрастания оси.

Сходным образом происходит переход к 
детерминантному типу роста у фасоли, 
голубиного гороха, вигны. Однако у них 
верхушечное положение занимает 
видоизмененная двойная кисть
(«псевдокисть», рис. 3, г), становящаяся

флоральной единицей (Saxena et al., 2017). 
Интересно, что у всех перечисленных 
растений изменение в структуре
синфлоресценции (ДТР) связано с 
мутациями одного и того же гена (Sinjushin, 
2015).

У гороха также описывают «самарский» 
тип ДТР: происходит недоразвитие
прилистников в верхней части побега, 
который в свою очередь рано прекращает 
нарастание (Kondykov et al., 2006).
Подобное изменение не влияет на структуру 
синфлоресценции, и ее правильнее
классифицировать как двойную кисть с 
недоразвитием прилистников в верхней 
части побега. Число продуктивных узлов у 
таких растений очень изменчиво и при 
некоторых условиях сравнимо с таковым у 
нормальных растений без ДТР 
(Kondykov et al., 2006; Sinjushin et al., 2016).

Метелковидные соцветия
Во всех перечисленных случаях 

достаточно легко разграничить ФЕ и 
паракладии (иногда двух типов -  короткие и 
длинные). Однако возможны случаи, когда в 
составе соцветия боковые побеги в нижней 
части имеют больший порядок ветвления, 
чем побеги в верхней части, т. е. степень 
разветвления боковых побегов как бы 
плавно угасает снизу-вверх. Такие соцветия 
классифицируют как метелковидные. В 
норме у культивируемых бобовых такие 
соцветия редки. Возможно, примером 
может служить софора японская 
(Styphnolobium japonicum), часто 
используемая в городском и парковом 
озеленении.

Метелковидные пазушные соцветия 
были описаны у мутантов люцерны 
посевной (Medicago sativa) (Dzyubenko, 
Dzyubenko, 1992). Для вида в целом 
характерна ФЕ по типу двойной кисти (тип 
2), но у мутантов вместо пазушных кистей 
формируются многократно разветвленные 
метелковидные соцветия (рис. 5). Возника­
ют синфлоресценции по типу кисти из 
метелковидных элементарных соцветий. 
Подобные нарушения развития возможны и 
у других Бобовых при заражении раз­
личными вирусами или фитоплазмами 
(например, Lee et al., 2012). В этом случае 
хозяйственного значения они не имеют. 
Такое аномальное повышение порядка 
ветвления в зарубежных источниках 
описано как «ведьмины метлы» (witches’ 
broom) или «цветная капуста» (cauliflower;
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Bayly, Craig, 1962). Как правило, цветки 
развиваются с нарушениями и не дают 
плодов. Сходные уродства описаны у 
мутантов unifoliata у гороха (Singer et al., 
1999).

Строго говоря, наблюдаемые у 
перечисленных форм аномальные пазушные 
соцветия нельзя назвать настоящими 
метелками, поскольку этот тип 
предполагает, что оси всех порядков 
завершаются цветками (Endress, 2010). 
Более точно было бы говорить о

многократно разветвленных кистях с 
убывающим порядком ветвления
(множественная сложная кисть или
плейоботрий: Fedorov, Artyushenko, 1979), 
но термин «метелковидное соцветие» 
общепонятен и более удобен в
использовании. Работ по детальному 
описанию морфологии таких аномалий 
среди доступной литературы нет, поэтому 
принадлежность к «метелковидным» 
соцветиям определяют скорее габитуально.

Рис. 5. Схема метелковидного пазушного соцветия (пояснения в тексте) 
Fig. 5. Scheme of a panicle-like axillary inflorescence (see text for details)

Сериальные почки
Иногда в пазухе одного листа может 

формироваться несколько побегов. Такое 
явление обычно при фасциации (тогда 
пазушные побеги развиваются
одновременно). В остальных случаях 
пазушные побеги имеют разный возраст и 
зачастую разное строение. Так, у донника 
типична ситуация, когда в пазухе одного и 
того же листа на главном побеге развивается 
сначала простая кисть, а затем -  боковой 
побег (длинный паракладий).

Подобный характер ветвления связан с 
активностью так называемых сериальных 
почек. Они формируются в пазухе одного 
листа и имеют разный возраст. Аккуратное

исследование анатомии такого комплекса 
было выполнено М. А. Гуленковой 
(Gulenkova, 1974) для чины и некоторых 
других травянистых бобовых. Оказалось, 
что проводящая система побега II порядка 
(например, пазушной кисти) при­
соединяется к проводящей системе главного 
побега; проводящие элементы побега, 
развивающегося из сериальной почки в той 
же пазухе, соединяются с уже имеющимся 
пазушным побегом и т. д. Таким образом, 
структуры в пазухе одного листа имеют не 
только разный возраст, но и разный порядок.

Наследственная предрасположенность к 
развитию побегов из сериальных почек 
описана у люцерны посевной (соцветие
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«двукисточник»: Dzyubenko, Dzyubenko,
1992). Собственные наблюдения за 
люцерной хмелевидной (Medicago 
truncatula) показывают, что соцветия 
(головки) в пазухе одного листа отличаются 
и по числу цветков, и по темпам развития. 
Едва ли эта особенность может быть 
использована как хозяйственно ценная.

Возможный алгоритм описания 
синфлоресценций

Как справедливо отмечает Е. В. Власова 
(Vlasova, 2014: 128), «для характеристики 
образцов по типу ветвления требуется 
проведение многолетних наблюдений в 
контрастных погодных условиях». В самом 
деле, максимальный из возможных порядков 
ветвления достижим не всегда. У некоторых 
культур особенности ветвления сильно 
зависят от условий выращивания, могут 
варьировать от сезона к сезону, а потому 
идентификация типа соцветия может 
затянуться на годы. Поэтому 
целесообразнее при составлении обще­
понятного описания соцветия (а точнее -  
синфлоресценции) ориентироваться на 
минимальный порядок побегов, на котором 
формируются цветки. Так можно выделить 
ФЕ (у культивируемых Бобовых это, как 
правило, несложно). Использование 
понятия ФЕ позволяет получить характе­
ристику, воспроизводимую при любых 
условиях выращивания, которые в принципе 
позволяют перейти к цветению. Именно на 
основании этого принципа были описаны 
три основных типа синфло-ресценций, 
охарактеризованные выше.

Использование количественных призна­
ков для классификации синфлоресценций 
сопряжено с риском получения плохо 
воспроизводимых результатов. Описание 
количественных особенностей возможно в 
качестве дополнительной характеристики 
(например, вида ФЕ -  двойная кисть из 
одноцветковых (3-5-цветковых и т.д.) 
кистей), но едва ли пригодно в качестве 
основного категоризирующего признака.

Заключение

Таким образом, возможный алгоритм 
описания синфлоресценции может иметь 
следующий вид.

1. Установление главного побега. В 
большинстве случаев это не составляет 
затруднения. Чтобы избежать путаницы, 
имеет смысл именно главный побег, 
развивающийся из почечки зародыша, 
считать побегом I порядка независимо от 
того, есть ли непосредственно на нем 
цветки. У многолетних растений побегом I 
порядка удобно считать побег, 
образующийся из почки возобновления.

2. Определение флоральной единицы. 
Для этого удобно вычислить, какой порядок 
имеют цветки по отношению к главному 
побегу. Так, у гороха, например, цветки 
имеют III порядок; ФЕ -  двойная кисть.

Все остальные характеристики могут 
быть дополнительными.

3. Описание характера кроющих листьев 
в пределах ФЕ. Это может иметь значение 
при сравнении мутантов с исходными 
сортами. Так, у гороха в норме пазушные 
кисти (оси II порядка) не имеют никаких 
листоподобных органов, а у некоторых 
мутантов появляются прицветники.

4. Описание дополнительных особен­
ностей (фасциация, нарушения развития 
цветков и др.).

5. Изучение количественной изменчи­
вости: длина осей, число цветков, реальная 
продуктивность синфлоресценции по 
сравнению с потенциальной, наивысший 
порядок ветвления и т.д.

При публикации описаний
синфлоресценций чрезвычайно наглядными 
могут быть осевые схемы, подобные тем, 
что приведены в качестве иллюстраций к 
настоящей работе. Такие схемы 
существенно информативнее фотогра­
фических изображений.

Надеемся, что предлагаемые для
описания синфлоресценций приемы 
окажутся удобными в работе, послужат 
целям унификации терминологии и в 
конечном итоге -  интеграции знаний между 
различными областями науки о растениях.
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