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Изучено побегообразование гигромезофита Epilobium hirsutum L. Развитие и структурно-
функциональная зональность побегов оценены с позиций модульной организации, сопоставлены с осо-
бенностями побегообразования типичных трав мезофитов и гидрофитов. Показаны: сходство развития и 
строения побеговых систем на начальных этапах формирования с монокарпическими побегами трав ме-
зофитов; дальнейшая пролонгация в виде базипетального развития боковых силлептических побегов 
в виде гетерохроний и гетеротопий как у гидрофитов; повышение площади ассимилирующей поверхно-
сти растения и обеспечение автономности отдельных побеговых систем при одновременной ранней мор-
фологической дезинтеграции особи. Отмечено, что сокращение длительности жизни универсального мо-
дуля (типичного монокарпического побега) и раннее преобразование его в основной модуль (побеговая 
система, сформировавшаяся на его основе) обеспечивается поливариантностью в развитии зачатков лис-
та и пазушных структур элементарных модулей (элементарных метамеров) в связи с условиями распо-
ложения апекса и демонстрирует возможные механизмы адаптаций цветковых растений с симподиаль-
ной длиннопобеговой моделью побегообразования к жизни в водоемах: аббревиацию онтогенеза особи и 
монокарпичность рамет при поликарпичности организма (пролонгации онтогенеза индивида).   
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организация, модульная организация, онтогенез, морфогенез. 
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ВВЕДЕНИЕ
Одной из фундаментальных проблем со-

временной биологии является выяснение адап-
таций организмов к существованию в разных 
средах биосферы, механизмов и способов 
формирования их приспособленности. Цветко-
вые растения, как модульные организмы, 
в этом плане представляют наиболее репрезен-
тативную группу живых существ. Они способ-
ны к неограниченному росту и морфологиче-
ским перестройкам в течение всей жизни при 
постоянном, регулярном и закономерном по-
вторении в онтоморфогенезе определенных 
структурных элементов – элементарного, уни-
версального и основного модулей: элементар-
ные метамеры, одноосные побеги и образо-
вавшиеся в ходе нарастания и ветвления на их 
основе побеговые системы соответственно 
[Савиных, 2000 (Savinykh, 2000); Savinykh, 
2015; Савиных, Мальцева, 2008 (Savinykh, 
Maltseva, 2008)]. Поэтому формирование мно-
гих морфологических адаптаций у этой груп-
пы организмов, особенно обусловленных рос-
товыми процессами, можно наблюдать в ходе 
всего онтогенеза особи. Сравнительный анализ 
структур и этапов (фаз) развития отдельных 
побегов и целостных растений позволяет вы-
явить пути, способы и механизмы морфологи-
ческих перестроек биоморф, в том числе – 

в ходе эволюции [Серебрякова, 1983 
(Serebryakova, 1983); Savinykh, 2019]. 

Цветковые растения, как исходно назем-
ные, возникли и развивались на начальных 
этапах своего возникновения в результате 
адаптаций к условиям суши, а водоемы освои-
ли позднее путем постепенной приспособлен-
ности мезофитов к условиям все более повы-
шенной влажности. Особое место в ряду: на-
земные травы – виды прибрежий – водные 
растения – занимают биоморфы видов, произ-
растающих в условиях переменного увлажне-
ния / обводнения. Это территории с закреп-
ленным субстратом – берега водоемов и водо-
токов, в том числе пойменные луга с разным 
уровнем увлажнения; с незакрепленным суб-
стратом – пляжи, приречные места, зона мел-
ководий, а также участки на месте бывших 
небольших удаленных от русла водоемов, за-
болоченные территории по поймам рек, зарос-
ли пойменных кустарников, высыхающие ста-
рицы, колеи дорог и придорожные канавы 
[Савиных, Шабалкина, 2016 (Savinykh, Shabal-
kina, 2016)]. Они занимают значительную 
часть суши и по образному выражению 
А.П. Хохрякова [Хохряков, 1981 
(Khokhryakov, 1981)] являются ареной эколо-
гического видообразования. Габитус растения 
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и особенности его побегообразования отража-
ют условия среды. 

Познанию морфологических особенно-
стей водных и прибрежно-водных трав посвя-
щены исследования последней трети прошлого 
и текущего века. Это в основном многочис-
ленные работы последователей научной шко-
лы И.Г. и Т.И. Серебряковых – в основном со-
трудников из ИБВВ РАН [Лебедева, 2006 (Le-
bedeva, 2006); Мовергоз, 2012 (Movergoz, 
2012); Беляков, 2016 (Belyakov, 2016); Мовер-
гоз, Бобров, 2016 (Movergoz, Bobrov, 2016); 
Belyakov, Lapirov, 2018; Беляков, Лапиров, 
2019 (Belyakov, Lapirov, 2019); Lebedeva et al., 
2020; и др.], Вятского государственного уни-
верситета [Лелекова, 2006 (Lelekova, 2006); 
Мальцева, 2009 (Maltseva, 2009); Шабалкина, 
2013 (Shabalkina, 2013); Савиных, 2015 (Savi-
nykh, 2015); Savinykh et al., 2015; Шаклеина и 
др., 2017 (Shakleina et al., 2017); Savinykh et al., 
2017; Lelekova, Savinykh, 2019; Savinykh, 
Konovalova, 2019; и др.]. 

Многие из обитателей прибрежий обла-
дают лекарственными свойствами, в связи 
с чем актуальность их изучения возрастает. 
Необходимость исследования дикорастущих 
лекарственных растений в целом общепризна-
на, установлена важность изучения для прак-
тического использования отдельных видов, 
в том числе – представителей рассматривае-
мой экологической группы – видов рода 
Epilobium L. [Кустова и др., 2014 (Kustova et 
al., 2014)]. Этот наиболее крупный род сем. 
Onagraceae включает, по разным данным, от 
170 [Скворцов, 1996, 2005 (Skvortsov, 1996, 
2005); Snogerup, 2010] до 200 [Эбель, 2013 
(Ebel', 2013)] видов, распространенных почти 
по всему земному шару, но преимущественно 

в умеренно теплых областях обоих полушарий 
[Скворцов, 1996 (Skvortsov, 1996)]. В совре-
менной отечественной и зарубежной литера-
туре отмечено использование экстрактов Epi-
lobium hirsutum L. в медицинских и пищевых 
целях [Karakurt et al., 2013; Cando et al., 2014; 
Кустова и др., 2014 (Kustova et al., 2014); Бо-
гданова и др., 2018 (Bogdanova et al., 2018)]; 
меры борьбы с ним в сельскохозяйственных 
угодьях [Matuleviciute, 2016]; проблемы сис-
тематики рода в целом [Цвелев, 2007 (Tzvelev, 
2007)]. Работы по биоморфологии не известны. 
Однако, именно эти данные позволяют устано-
вить и оценить возможное использование, ох-
рану, воспроизведение и регуляцию численно-
сти ценопопуляций растения [Заугольнова и 
др., 1988 (Zaugol'nova et al., 1988); Марков, 
2012 (Markov, 2012)]. 

E. hirsutum – один из представителей 
флоры прибрежно-водных трав. В связи с поя-
вившимися новыми данными об адаптациях 
наземных растений при освоении ими водо-
емов [Savinykh et al., 2015; Savinykh, 2019; и 
др.] изучение биоморфологии этого растения 
особенно актуально для подтверждения уста-
новленных и выявления новых особенностей 
в адаптациях видов из условий переменного 
увлажнения / обводнения к условиям среды и 
механизмов формирования приспособленности 
цветковых растений к жизни в условиях по-
вышенной влажности. Цель данного исследо-
вания – изучить особенности биоморфологии 
E. hirsutum для уточнения адаптаций трав гиг-
рофитов к условиям переменного увлажнения / 
обводнения в сравнении с наземными травами 
мезофитами и гидрофитами, их места и роли 
в освоении водоемов цветковыми растениями. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Объект исследования – Epilobium hirsu-

tum L. (кипрей волосистый) – евро-
западноазиатский, бореально-неморальный 
вид; широко распространен в Восточной Ев-
ропе, Средней Азии, Монголии, Гималаях, 
на Кавказе, Тибете, но отсутствует в Арктике и 
на севере лесной зоны [Пешкова, 1996 (Pesh-
kova, 1996)]. В Северо-Западной России стано-
вится более редким на Карельском перешейке 
и в северо-восточных районах [Цвелев, 2007 
(Tzvelev, 2007)]. Он занесен в Красную книгу 
Красноярского края со статусом II [Тупицына, 
2012 (Tupitsyna, 2012)]. Лимитирует существо-
вание E. hirsutum в регионе крайняя удален-
ность и изолированность этих популяций 
от основного ареала. 

Этот кипрей растет на заливных лугах, 
болотах, по берегам рек, озер, водохранилищ, 

в тростниковых зарослях, зарастающих мелко-
водьях, сырых западинах [Лисицына, Папчен-
ков, 2000 (Lisitsina, Papchenkov, 2000)], 
по ключевым болотцам, в ольшаниках.  

Наиболее полно охарактеризовал 
E. hirsutum в Крыму В.Н. Голубев [Голубев, 
1996 (Golubev, 1996)]: вид побережий и влаж-
ных мест горного Крыма с южнопалеарктиче-
ским ареалом; довольно обильное летне-
зимне-зеленое поликарпическое витаминонос-
ное и медоносное растение со средне-
позднелетним ритмом цветения, вегетативным 
возобновлением и размножением, безрозеточ-
ными побегами высотой от 0.4–0.6 до 1.1–2.0 м 
и симподиальным нарастанием; средней по 
глубине залегания корневой системой; гигро-
фит; гелиосциофит; гликофит. В соответствии 
с экологическими группами растений 
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В.Г. Папченкова [Папченков, 2003 
(Papchenkov, 2003)], кипрей волосистый, спо-
собный развиваться при погруженных в воду 
базальных участках побегов, относится к гиг-
ромезофитам – растениям береговой зоны за-
топления и заплеска. 

Побеговые системы E. hirsutum собраны 
для исследования на берегу пруда в г. Белая 
Холуница Кировской области в августе 2018 г. 
В Кировской области этот вид встречается 
редко, преимущественно по берегам водоемов 
и водотоков, на сырых лугах, в придорожных 
канавах [Тарасова, 2007 (Tarasova, 2007)].  

За основу изучения биоморфологии вида 
принят способ описания конкретных структур 
растений, разработанный И.Г. Серебряковым 
[Серебряков, 1952, 1954 (Serebryakov, 1952, 
1954)] на базе сравнительно-
морфологического метода. Модель побегооб-
разования оценена по Т.И. Серебряковой [Се-
ребрякова, 1977, 1981 (Serebryakova, 1977, 
1981)]. Жизненная форма охарактеризована 

согласно множественной синтетической клас-
сификации [Meyen, 1973; Шорина, 1994 
(Shorina, 1994)] в соответствии с представле-
ниями И.Г. Серебрякова [Серебряков, 1964 
(Serebryakov, 1964)], C. Raunkiaer [Raunkiaer, 
1934]; О.В. Смирновой [Смирнова, 1976 
(Smirnova, 1976)]; экологическая группа – 
по В.Г. Папченкову [Папченков, 2003 
(Papchenkov, 2003)]. Побеговые системы опи-
саны с позиций модульной организации расте-
ний [Савиных, 2002 (Savinykh, 2002); Сави-
ных, Мальцева, 2008 (Savinykh, Mal'tseva, 
2008) и др.]. Фазы в развитии побегов – 
по И.Г. Серебрякову [Серебряков, 1952, 1959 
(Serebryakov, 1952, 1959)] с дополнениями 
[Серебрякова, 1971 (Serebryakova, 1971)]. 
Структурно-функциональные зоны побегов 
определены исходя из представлений W. Troll 
[Troll, 1964] с последующими дополнениями 
[Мусина, 1976 (Musina, 1976); Борисова, По-
пова, 1990 (Borisova, Popova, 1990)]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
E. hirsutum – поликарпик; летнезеленый 

вегетативно-подвижный явнополицентриче-
ский малолетник вегетативного происхожде-
ния с ранней специализированной морфологи-
ческой дезинтеграцией; геофит, гигромезофит. 
Модель побегообразования симподиальная 
длиннопобеговая. Особи образованы сложны-
ми побеговыми системами, сформированными 
к концу вегетационного сезона на основе мо-
нокарпического побега – основными модуля-
ми. В их строении выделены несколько участ-
ков, подобных структурно-функциональным 
зонам монокарпического побега типичных 
трав мезофитов и из-за функционального соот-
ветствия названы также: нижняя и средняя зо-
ны торможения, зоны возобновления, обога-
щения и главное соцветие (рис. 1A). 

Нижняя зона торможения – геофильный 
участок побега с двумя – тремя метамерами 
из длинных междоузлий, узлов с чешуевидны-
ми листьями и пазушными почками, не тро-
нувшимися в рост. У отдельных особей кипрея 
во время цветения отмечено образование здесь 
добавочных пазушных почек с формированием 
в узле сериального комплекса (рис. 1E), что 
характерно для многих видов трав в условиях 
повышенного увлажнения [Savinykh, 2015; и 
др.]. Этот участок побега формируется в год, 
предшествующий цветению. Функционально 
зона, кроме расселения, обеспечивает допол-
нительное питание побега за счет запасных 
веществ (крахмала) и является резервом почек 
для возобновления растения. 

Зона возобновления – часть геофильного 
участка на дуге побега из двух–пяти метаме-
ров с длинными междоузлиями, узлом с че-
шуевидными листьями и пазушными почками. 
Эти почки, как и у других растений в условиях 
переменного обводнения [Savinykh, Shabalkina, 
2020], закладываются за год до цветения 
в промежуточных почках, расположенных 
на верхушках геофильных побегов. Они – по-
беги возобновления в промежуточной фазе 
развития – формируются во время цветения 
исходного побега. 

У побегов E. hirsutum, как и многих дру-
гих длиннопобеговых прибрежно-водных трав 
[Savinykh, Shabalkina, 2020; и др.], средняя зо-
на торможения дифференцирована на две под-
зоны. Средняя зона торможения 1 – верхняя 
часть геофильного участка побега с двумя–
тремя метамерами из длинных междоузлий, 
узлов с чешуевидными листьями и пазушными 
нереализованными почками. Средняя зона 
торможения 2 – базальный участок надземной 
части побега, включающий до 10 метамеров 
из длинных междоузлий, узлов с несформиро-
вавшимися листьями из-за развития в воде 
во время подтопления и пазушными почками 
обогащения. Функционально она обеспечивает 
вынос верхушки побега над водой во время 
половодья. Ограничение в развитии листа свя-
зано со снижением деятельности краевых ме-
ристем листовой пластинки в воде и возмож-
ности ассимиляции в густом травостое 
при сходе воды. Листья на этом участке отми-
рают в начале лета, выполнив свои функции, 
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подобно почечным чешуям при развитии побе- га у видов с закрытыми почками. 

 
Рис. 1. Структурная организация E. hirsutum: A – схема строения особи; B – соцветие; C – подземные органы: 
Cˊ – молодые геофильные побеги, Cˊˊ – придаточные корни; D – почка возобновления; E – дополнительная 
почка; F – придаточные корни молодого геофильного побега; I – нижняя зона торможения; II – зона возобнов-
ления; III – средняя зона торможения 1; IV – средняя зона торможения 2; V – зона обогащения; VI – главное 
соцветие; 1 – часть побега прошлого года; 2 – нарастающий побег текущего года; 3 – лист срединной формации 
с пазушной почкой; 4 – чешуевидный лист с пазушной почкой; 5 – чешуевидный лист молодого геофильного 
побега с пазушной почкой; 6 – плод; 7 – цветок; 8 – бутон; 9 – число повторяющихся метамеров; 10 – уровень 
грунта; 11 – уровень воды. Отмершие части растения изображены пунктирной линией.  

Fig. 1. Structural organization of E. hirsutum: A – structure of an individual; B – inflorescence; C – underground or-
gans: Cˊ – young geophilic shoots, Cˊˊ – adventitious roots; D – kidney renewal; E – additional kidney; F – adventitious 
roots of a young geophilic shoot; I – lower inhibition zone; II – renewal zone; III – middle inhibition zone 1; IV – mid-
dle inhibition zone 2; V – enrichment zone; VI – the main inflorescence; 1 – part of last year's shoot; 2 – growing shoot 
of the current year; 3 – a leaf of the middle formation with an axillary bud; 4 – scale-like leaf with axillary bud; 5 – 
a scaly leaf of a young geophilic shoot with an axillary bud; 6 – fruit; 7 – flower; 8 – bud; 9 – number of repeated me-
tamers; 10 – ground level; 11 – water level. Dead plant parts are shown with a dotted line.  

Зона обогащения – 10–12 метамеров 
надземной части побега из длинных междоуз-
лий, узлов с листьями срединной формации и 
почками обогащения, из которых базипетально 
(от верхних метамеров к нижним) развиваются 
побеги замещения. Боковые побеги в этой зоне 
различны структурно и функционально 
(рис. 1). Самые молодые – вегетативные одно-
осные малометамерные – располагаются в ос-
новании побеговой системы, у уровня воды. 

Расположенные выше – вегетативные 
с бóльшим числом метамеров и уже ветвящие-
ся. За ними выше следуют типичные паракла-
дии – вегетативно-генеративные побеги с про-
стыми кистевидными фрондулезными соцве-
тиями и вегетативными малометамерными 
(паракладий 1) и многометамерными (пара-
кладий 2) побегами. Самые верхние побеги 
повторяют структуру формирующего систему 
монокарпического побега – ветвящиеся веге-
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тативно-генеративные. Благодаря базипеталь-
ному развитию у каждого монокарпического 
побега (универсального модуля) развивается 
максимально возможная в конкретных услови-
ях площадь ассимилирующей поверхности, 
что обеспечивает не только высокую энергию 
вегетативного размножения за счет формиро-
вания побегов замещения в зоне возобновле-
ния, но и запас питательных веществ в их ос-
новании, активное расселение, формирование 
почек возобновления и промежуточных. 

Главное соцветие – 5–9 метамеров 
из длинных междоузлий, узлов с очередно 
расположенными листьями срединной форма-
ции и цветками (простое фрондулезное кисте-
видное) обеспечивает семенное воспроизведе-
ние и отчасти ассимиляцию. 

На начальных этапах развития основной 
модуль E. hirsutum проходит те же фазы, что и 
монокарпические побеги трав мезофитов. Фаза 
почки длительностью в один год продолжается 
от заложения ее на геофильном участке при 
его формировании в год, предшествующий 
цветению до развёртывания – в июле–августе 
будущего года (рис. 1D).  

Одновременно с цветением и плодоно-
шением исходного побега почки возобновле-
ния на его дуге трогаются в рост с образовани-
ем плагиотропного геофильного побега. 
Он белый 0.5–1.5 см в диаметре из 5–9 мета-
меров с длинными междоузлиями (0.7–2.5 см 
длиной), узлами с розовыми чешуевидными 
листьями и пазушными почками (рис. 1A, C), 
неветвящимися узловыми придаточными кор-
нями до 15 см длиной (рис. 1C, F). Это – про-
межуточная фаза в развитии побеговой систе-
мы E. hirsutum, которая характерна для многих 
прибрежно-водных трав [Савиных, Шабалки-
на, 2017 (Savinykh, Shabalkina, 2017)]. 
Она длится 10–11 месяцев. Сформировавший-
ся геофильный побег с почками возобновления 
и развитой промежуточной почкой на верхуш-
ке зимует в субстрате. 

Фаза вегетативного ассимилирующего 
побега (длительностью до двух месяцев) начи-
нается весной (начало мая) с развертывания 
промежуточной почки, сопровождается изме-
нением направления роста и ветвлением. 
В результате в надземной части развивается 
водно-воздушный участок монокарпического 
побега. Стебель прямой, цилиндрический, вы-
сотой 50–120 см. У основания он 0.8–1.3 см 
в диаметре, коричневый, выполненный, густо 
опушен кроющими длинными волосками. 
В верхней части – зеленый, полый внутри, по-
крыт кроющими и железистыми волосками. 
Междоузлия от двух до 7 см длиной. Листья 

сидячие стеблеобъемлющие, расположение су-
противное, форма листовой пластинки ланцет-
ная, край – зубчатый. 

Фаза бутонизации – цветения – плодоно-
шения длительностью около трёх месяцев на-
чинается в конце июня – начале июля. 
По-видимому, апикальная меристема побега 
не реализуется в цветок, поскольку до конца 
данного этапа развития они образуются на вер-
хушке побега в пазухе листа при смене листо-
расположения с супротивного на очередное и 
упрощении листовой пластинки. Поэтому глав-
ное соцветие у этого вида, как уже отмечалось, 
кистевидное фрондулезное (рис. 1B).  

В результате в начале цветения побег 
этого кипрея аналогичен монокарпическому 
побегу у трав мезофитов за исключением 
дифференцированной средней зоны торможе-
ния. Он представляет собой недолго сохра-
няющийся универсальный модуль E. hirsutum, 
преобразующийся в тот же вегетационный се-
зон в основной модуль. В условиях избыточ-
ной влажности и достаточном теплоснабжении 
трогаются в рост почки верхних метамеров 
под главным соцветием, и далее базипетально 
к основанию побега формируются новые боко-
вые побеги из почек обогащения верхнего уча-
стка зоны торможения 2. Одновременно с этим 
выше расположенные побеги замещения (дли-
ной 18–35 см) зацветают. Ниже расположен-
ные побеги развиваются аналогично. В резуль-
тате более молодые и проще организованные 
побеги замещения располагаются, как уже ука-
зывалось, ближе к основанию, а более слож-
ные зрелые – к верхушке. Поэтому к концу 
вегетационного сезона у E. hirsutum в надзем-
ной части развивается сложная трехосная сис-
тема, боковые оси которой представлены 
от верхушки к основанию следующими гомо-
логичными структурами: в зоне главного со-
цветия – бутон, цветок, плод; в зоне обогаще-
ния – двухосные вегетативно-генеративные и 
вегетативные побеги, одноосные вегетативные 
побеги; в средней зоне торможения 1 и 2 –
нереализованные почки обогащения; в зоне 
возобновления – почки возобновления и гео-
фильные побеги; в нижней зоне торможения – 
спящие почки и пазушные сериальные ком-
плексы из спящей и добавочной почек 
(рис. 1C). Эти структуры возникают в резуль-
тате гетерохроний (разновременном разверты-
вании пазушных почек) и могут быть оценены 
как гетеротопии, что обычно для прибрежно-
водных и водных трав [Savinykh, 2015]. Раз-
ветвленная верхняя часть основного модуля 
этого растения представляет собой синфлорес-
ценцию в виде двойной гетеротетической 
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фрондозно-фрондулозной кисти, сформиро-
вавшейся при эндогенно неограниченном на-
растании и базипетальном развитии исходного 
монокарпического побега. Эти особенности 
определяются условиями среды.  

Далее осенью после отмирания надзем-
ной части основного модуля наступает фаза 
вторичной деятельности исходного монокар-
пического побега, когда геофильный участок 
E. hirsutum, как у Naumburgia thyrsiflora (L.) 
Reichenb. [Шабалкина, Савиных, 2017 (Shabal-
kina, Savinykh, 2017)], в качестве резида с поч-
ками возобновления функционирует в составе 
гипогеогенного симподиально нарастающего 
переходного от столона к корневищу образо-
вания [Серебрякова, 1952 (Serebryakov, 1952)] 
в течение двух лет. Со столоном его объединя-
ет непродолжительная длительность жизни – 
не более двух лет, с корневищем – способ-
ность к запасу веществ, в частности крахмала, 
и значительный диаметр (до 1.5 см). 

Осенью в ходе ранней морфологической 
дезинтеграции нарушается целостность расте-
ния. Поэтому в природе не обнаружены особи 
возрастом более двух лет. 

Подобное развитие побеговых систем 
описано для мезо-гигрофитов Scutellariа galeri-
culata L. [Шабалкина, Рязанова, 2017 (Shabalki-
na, Ryazanova, 2017)], Naumburgia thyrsiflora 
(L.) Reichenb. [Шабалкина, Савиных, 2017 (Sha-
balkina, Savinykh, 2017)], Lycopus europaeus L. 
[Копосова, Шабалкина, 2016 (Koposova, Shabal-
kina, 2016)], водной формы Veronica anagallis-
aquatica L. [Савиных, 2006 (Savinykh, 2006); 
Савиных, 2015 (Savinykh, 2015)].  

Сформировавшаяся побеговая система 
E. hirsutum слагается 14 вариантами элемен-
тарных модулей, отличающихся степенью 
сформированности листовой пластинки и 
строением пазушных структур (см. таблицу). 

Описанная поливариантность в развитии 
заложенного апикальной меристемой зачатка 
элементарного метамера, особенно его пазуш-
ных структур, определяется тотипотентностью 
клеток меристем растения, неограниченностью 
нарастания и разнообразием локальных усло-
вий нахождения апекса у гигрофитов. В сово-
купности это обеспечивает пролонгацию 
в развитии монокарпического побега трав се-
зонного климата в условиях повышенного ув-
лажнения по сравнению с травами мезофитами 
в виде базипетального развития. У мезофитов 
развитие надземной части монокарпического 

побега в условиях наименьшего увлажнения, 
особенно у ксеромезофитов, ограничивается 
цветением, плодоношением и формированием 
почек возобновления в субстрате. У многих 
трав мезогигрофитов, как Veronica longifolia L. 
[Савиных, 2006 (Savinykh, 2006)] на основании 
монокарпического побега формируется в тече-
ние вегетационного сезона и фазы бутониза-
ции-цветения-плодоношения дизъюнктивная 
система моноподиального побега (терм.: [Ма-
медова, 1985 (Mamedova, 1985)], когда два 
участка с боковыми побегами (формирующие-
ся побеги замещения в зоне возобновления и 
силлептические побеги в зоне обогащения) 
отделены четко выраженной средней зоной 
торможения. У гигрофитов с неограниченно 
нарастающими и ветвящимися надземными 
частями монокарпических побегов они пред-
ставлены крупными синфлоресценциями. 
Последнее обеспечивается, несомненно, усло-
виями: высокой влажностью и достаточной 
теплообеспеченностью и предоставляет расте-
ниям большие преимущества: бóльшую пло-
щадь ассимилирующей поверхности, запас пи-
тательных веществ и высокую семенную про-
дуктивность; компенсирует необходимость 
наличия многолетних побеговых систем и за-
висимость формирования монокарпического 
побега от долго живущих осей растения; по-
вышает автономность отдельных частей мо-
дульного организма. 

С учетом особенностей формирования 
наземной части побеговой системы таких рас-
тений считаем возможными выделить в ее раз-
витии следующие этапы: вегетативный одноос-
ный побег – монокарпический побег (в понима-
нии И. Г. Серебрякова и W. Troll) – дизъюнк-
тивная система моноподиального побега – сис-
тема из синфлоресценции (двойная гетеротети-
ческая фрондозно-фрондулезная кисть) 
на верхушке побега и побеги замещения в пе-
реходную фазу своего развития в зоне возоб-
новления. С учетом особенностей формирова-
ния побегов замещения эта система также явля-
ется дизъюнктивной – разорванной в средней 
зоне торможения, но более многокомпонентной 
и разветвленной, по сравнению с таковыми у 
типичных мезогигрофитов, как V. longifolia 
[Савиных, 2006 (Savinykh, 2006)]. Считаем по-
добный вариант развития и структуру основно-
го модуля E. hirsutum переходной формой побе-
говых систем, развивающихся при освоении 
территорий с повышенной влажностью. 

 
 
 
 
 



Труды Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, вып. 93(96), 2021 г. 

109 

Строение элементарных модулей Epilobium hirsutum 

Structure of elementary modules Epilobium hirsutum 

№ Описание модуля 
Number description 

Схема 
Scheme 

Структурно-
функциональ-

ная зона 
Structural and 

functional zone 

Число 
метамеров 
Number of 
metamers 

1 Длинное междоузлие, узел с двумя чешуе-
видными листьями, почками возобновления 
/спящими и узловыми стеблеродными при-
даточными корнями  

НЗТ, ЗВ 2–5 

2 Длинное междоузлие, узел с чешуевидными 
листьями, в пазухе одного – с почкой во-
зобновления / спящей, другого – геофиль-
ным побегом, и узловыми стеблеродными 
придаточными корнями 

 

ЗВ 2–5 

3 Длинное междоузлие, узел с чешуевидными 
листьями, в пазухе одного – с почкой во-
зобновления / спящей, другого –  
сериальным комплексом из геофильного 
побега и добавочной почки, и узловыми 
стеблеродными придаточными корнями 

 

ЗВ 2–5 

4 Длинное междоузлие, узел с отмершими 
чешуевидными листьями, нереализованны-
ми почками и узловыми стеблеродными 
придаточными корнями  

СЗТ1 2–3 

5 Длинное междоузлие, узел с отмершими 
неразвитыми листьями срединной форма-
ции и нереализованными почками 

 

СЗТ2 8–10 

6 Длинное междоузлие, узел с отмершими 
листьями срединной формации и вегетатив-
ными малометамерными одноосными побе-
гами  

ЗО 2–3 

7 Длинное междоузлие, узел с отмершими 
листьями срединной формации и вегетатив-
ными ветвящимися побегами 

 

ЗО 3–4 

8 Длинное междоузлие, узел с отмершими 
листьями срединной формации и вегетатив-
но-генеративными одноосными побегами 
(паракладий 1) 

 

ЗО 3–4 

9 Длинное междоузлие, узел с листьями сре-
динной формации и вегетативно-
генеративными побегами с кистевидными 
фрондулезными соцветиями (паракладий 2) 

 

ЗО 1–2 

10 Длинное междоузлие, узел с листом сре-
динной формации и плодом 

 

ГС 5–9 

12 Длинное междоузлие, узел с неразвившимся 
листом и цветком 

 

ГС 3–8 

13 Длинное междоузлие, узел с неразвившимся 
листом и бутоном 

 

ГС  

14 Длинное междоузлие, узел с неразвившимся 
листом (зеленой брактеей) и почкой  

ГС  

Примечания. Условные обозначения, как на рис. 1. 

Note. Legend as in fig. 1. 
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Заключительным звеном преобразований 
побеговой системы длиннопобеговых гигроме-
зофитов при освоении водной среды могут 
быть структуры, подобные таковой у V. anagal-
lis-aquatica L. – гидрофита, когда в воздушно-
водной среде формируются еще более сложные 
побеговые системы, но уже сразу вслед за на-
растанием исходного побега при акропетальном 
развитии [Савиных, 2006 (Savinykh, 2006; Са-
виных, 2015 (Savinykh, 2015)] и одновременной 
морфологической дезинтеграции. 

Оцениваем данные преобразования од-
ним из вариантов структурной дедифферен-
циации в развитии побеговых систем цветко-
вых растений как модульных организмов, ко-
гда при достаточных увлажнении и теплообес-
печенности снимаются ограничения в разви-
тии апикальных меристем и пазушных почек, 
в результате чего растение “возвращается” 
к исходному, неограниченному экзогенными 
факторами, развитию побеговых систем, свой-
ственному их тропическим предкам. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Освоение водоемов цветковыми расте-

ниями обеспечивалось последовательными 
изменениями побеговых систем трав мезофи-
тов. В условиях переменного увлажнения / об-
воднения существуют растения в виде пере-
ходных биоморф, особенности которых можно 
оценить как преадаптации при возникновении 
гидрофитов. 

Длиннопобеговые травы гигромезофиты 
с симподиальной моделью побегообразования 
сочетают признаки мезофитов (формирование 
побеговых систем на начальных этапах разви-
тия как монокарпических побегов; сходная 
структурно-функциональная зональность по-
беговых систем) и гидрофитов (пролонгация 
в виде гетерохроний и гетеротопий как разви-
тие боковых силлептических побегов и воз-

никновение в нижней зоне торможения доба-
вочных почек с образованием пазушных сери-
альных комплексов; формирование основного 
модуля в год развития универсального модуля; 
повышение автономности основного модуля; 
ранняя морфологическая дезинтеграция). 

Изменения побеговых систем в ряду 
от наземных до водных трав определяются мо-
дульной организацией цветковых растений, 
главным образом, поливариантностью разви-
тия элементарных модулей в ходе формирова-
ния универсального и основного модулей, 
особенно зачатков листа и пазушных структур, 
в связи с тотипотентностью клеток меристем 
растений и контрастными условиями располо-
жения апекса по влажности и теплообеспечен-
ности в ходе морфогенеза. 
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SHOOT FORMATION OF EPILOBIUM HIRSUTUM L. IN CONNECTION WITH THE 
ADAPTATION OF HERBS OF THE SEASONAL CLIMATE TO THE CONDITIONS 

OF VARIABLE HUMIDIFICATION / WATERING 

N. P. Savinykh, I. A. Konovalova 
Vyatka State University, Centre competence “Usage of biological resourcer”, 

610000 Kirov, K. Liebknecht str., 76, e-mail: S-dulcamara@yandex.ru, savva_09@mail.ru 

One of the fundamental problems of modern biology is the identification of adaptations of organisms to exis-
tence in different environments of the biosphere, the mechanisms and methods of the formation of their adapta-
tions. A comparative analysis of shoot formation and ontogenesis of individuals makes it possible to reveal these 
features in plant biomorphs, including during the development of reservoirs by herbs by mesophytes. The article 
describes the shoot formation of the hygromesophyte Epilobium hirsutum L. The development and structural-
functional zoning of shoots were assessed from the standpoint of modular organization and compared with the 
peculiarities of shoots formation in mesophytic and hydrophyte grasses. Shown: their similarity with monocarpic 
shoots of mesophytic herbs at the initial stages; further prolongation in the form of basipetal development 
through heterochronies and heterotopies with the development of lateral sylleptic shoots as in hydrophytes; in-
creasing the area of the assimilating surface of an individual and ensuring the autonomy of individual shoot sys-
tems due to this with early morphological disintegration of the individual. It is proposed to distinguish the fol-
lowing stages in the development of the terrestrial part of the shoot system: vegetative uniaxial shoot - monocar-
pic shoot - disjunctive system of monopodial shoot - synflorescence system (double heterothetical frondose-
frondular brush) at the shoot apex and replacement shoots in the transitional phase of its development in the zone 
of renewal , broken by the middle zone of inhibition, is more multicomponent and branched in comparison with 
those in mesohygrophytes like Veronica longifolia L., but less complexity than in hydrophytes - the aquatic form 
of V. anagallis-aquatica L. It is noted that the early transformation of the universal module (monocarpic shoot) 
into the main module (the shoot system formed on its basis) is provided by polyvariance in the development 
of leaf rudiments and axillary structures of elementary modules (elementary metameres) in connection with the 
conditions of the location of the apex and demonstrates possible mechanisms of adaptation of flowering plants 
with a sympodial long-shoot model of shoot formation to life in water bodies: abbreviation of ontogeny of an in-
dividual and monocarpity of ramet with polycarpicity of an organism (prolongation of ontogeny of an individu-
al). 

Keywords: Epilobium hirsutum L., coastal aquatic plants, shoot formation, structural organization, modular 
organization, ontogeny, morphogenesis 

 


