
УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ, 2021, том 141, № 1, с. 50–65

50

ЭВОЛЮЦИОННАЯ ИСТОРИЯ ЦВЕТКА БОБОВЫХ (LEGUMINOSAE)
© 2021 г.   А. А. Синюшин*

Московский государственный университет им. М.В. Ломоносова, Москва, Россия
*e-mail: asinjushin@mail.ru

Поступила в редакцию 11.06.2020 г.
После доработки 11.06.2020 г.

Принята к публикации 11.06.2020 г.

Современная эволюционная биология развития включает в свой инструментарий молекулярную
филогению, изучение морфологии и морфогенеза, генетику и геномику. Эволюцию цветка удобно
изучать на примере высокополиморфной группы, охарактеризованной с позиций современной си-
стематики и молекулярной биологии развития. Такой группой является семейство Бобовых (Legu-
minosae), демонстрирующее исключительное разнообразие в строении цветка. Исходный план
строения цветка в семействе – зигоморфный, пятикруговой, с пятичленными околоцветником и
андроцеем, с одночленным гинецеем. Однако в разных эволюционных линиях независимо возни-
кают актиноморфный околоцветник, различные варианты редукции или полимеризации андроцея,
многочленный гинецей. Отмечается чрезвычайно высокий уровень гомоплазии. Помимо эволюци-
онной тенденции к стабилизации структуры цветка, неоднократно формируется своеобразный
синдром нестабильности, связанный с актиноморфной симметрией и характеризующийся вариа-
бельными числом и положением органов цветка.
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ВВЕДЕНИЕ
Эволюционный успех покрытосеменных рас-

тений в значительной степени связан с разнооб-
разием уникальной для этого отдела структуры –
цветка, адаптированного к различным способам
опыления. Начиная со второй половины XX в.
формируется плодотворный синтез систематики,
вооруженной новыми подходами, классической
морфологии и генетики развития. Возникшее на-
правление исследований получило название эво-
люционной биологии развития – evo-devo. Резуль-
татом стало понимание механизмов, лежащих в
основе эволюционных событий. Абстрактные
формулировки вида “произошла редукция” сме-
нило точное знание того, какие гены ответствен-
ны за те или иные морфологические изменения и
как давно эти изменения произошли. Точнее было
бы сказать, что появились методические возмож-
ности для достижения подобных заключений.

В изучении эволюции цветка первый шаг был
сделан при исследовании модельных объектов – в
основном, Arabidopsis thaliana (Brassicaceae) и
Antirrhinum majus (Plantaginaceae). Полученные
сведения дали возможность идентифицировать
гены, связанные с регуляцией морфогенеза цвет-
ка, у представителей других семейств. В их числе
было и чрезвычайно интересное с точки зрения

разнообразия и эволюции цветка, третье по вели-
чине среди покрытосеменных семейство Бобо-
вых (Leguminosae).

Бобовые являются рекордсменом по числу
окультуренных представителей (Harlan, 1992).
Именно к Бобовым относится старейший мо-
дельный объект генетики – горох посевной Pisum
sativum L., и именно Бобовые в настоящее время
удерживают рекорд по числу полученных полно-
геномных последовательностей (Bauchet et al.,
2019). Эти особенности открывают возможность
детального изучения генетической регуляции
флорального морфогенеза у представителей дан-
ного семейства.

Обширна литература, посвященная развитию
цветка у Бобовых. Среди пионеров в этой области
уместно упомянуть имя Ширли Такер, которая
посвятила флоральному морфогенезу Leguminosae
цикл публикаций с середины 1980-х (Tucker, 1984,
1989a,b) до начала 2000-х гг. Эти работы вошли в
резонанс с пересмотром системы семейства.
Остается только удивляться, как много принци-
пиально важных аспектов, касающихся морфо-
логии цветков Бобовых, было затронуто в этих
статьях.

Кроме того, последние десятилетия система-
тика Бобовых была предметом активного изуче-
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ния с привлечением современных молекулярно-ге-
нетических подходов. Одним из наиболее значи-
тельных итогов стала обновленная система
семейства, включающая не три, а шесть подсе-
мейств (LPWG, 2017). Именно этой системе мы и
будем следовать в дальнейшем, а потому перечис-
лим подсемейства: Caesalpinioideae (148 родов),
Cercidoideae (12 родов), Detarioideae (84 рода),
Dialioideae (17 родов), Duparquetioideae (1 род) и
Papilionoideae (503 рода). По сравнению с тради-
ционной классификацией (Яковлев, 1991), Cae-
salpinioideae разделились на несколько подсе-
мейств меньшего объема, но Caesalpinioideae s.s.
включили бывшее подсемейство Mimosoideae.

Современные методы анализа генома и транс-
криптома позволяют отойти от концепции мо-
дельного объекта. Так, активные исследования в об-
ласти филогеномики подсемейства Detarioideae –
экзотических растений, мало известных европей-
ским морфологам, – за короткое время подвели к
возможности использования этой группы в каче-
стве модельной клады в эволюционной морфоло-
гии Бобовых (Ojeda et al., 2019).

При попытке обзора доступной литературы,
посвященной цветкам Бобовых, обнаруживается,
что различные аспекты освещены в неравной сте-
пени. Морфология цветка большинства предста-
вителей описана достаточно детально для сопо-
ставления (по крайней мере, в формате видовых и
родовых диагнозов). Напротив, ход морфогенеза
документирован для существенно меньшего чис-
ла родов – включающих, впрочем, большинство
узловых таксонов, важных для понимания разно-
образия в основных кладах. Генетическая и фи-
зиологическая регуляция морфогенеза охаракте-
ризована лишь в некоторых аспектах и изучена в
основном на узком круге модельных объектов.

В дальнейшем из соображений конспективно-
сти мы, как правило, не станем приводить ссылки
на работы, описывающие морфологию цветков, и
ограничимся лишь публикациями, посвященны-
ми морфогенезу и его регуляции.

Говоря об эволюции цветка, мы отдаем себе
отчет в том, что невозможно рассмотреть все воз-
можные апоморфии таксонов невысокого ранга
(например триб или родов), хотя их появление,
безусловно, подпадает под понятие эволюцион-
ной истории. Так, возникновение различных ти-
пов строения столбика или опушения чашечки
останется за пределами настоящего обзора. На-
против, предметом рассмотрения станут случаи,
когда нарушаются симплезиоморфные признаки,
присущие интуитивно понимаемому типичному
цветку Бобовых. Перечислим их: цветок зиго-
морфный, круговое расположение органов, пяти-
членный околоцветник, пятичленный андроцей
в двух кругах, одночленный гинецей. Иными сло-
вами, основное внимание работы уделено не про-

цессу дифференцировки, а событиям заложения
структур цветка Leguminosae.

ЧАШЕЧКА

У всех Бобовых круг чашелистиков закладыва-
ется первым и, вероятно, определяет геометрию
всего цветка, поскольку органы всех кругов пра-
вильно (за исключением случаев, интерпретируе-
мых как редукция одного или нескольких кругов,
например Ceratonia, Caesalpinioideae) чередуются
друг с другом. Речь, разумеется, идет о цветках с
круговым расположением органов, а гинецей со-
ставляет исключение почти всегда.

Одним из наиболее важных событий в морфо-
генезе цветка Бобовых можно считать разметку
медианного (лежащего на абаксиально-адаксиаль-
ной оси симметрии) чашелистика. В подавляю-
щем большинстве случаев медианный чашелистик
имеет абаксиальное положение, что определяет
адаксиальное положение медианного лепестка.
Этот лепесток имеет особые свойства – в зиго-
морфном цветке отличается от остальных лепест-
ков и чаще всего сохраняется при частичной ре-
дукции венчика.

Однако есть несколько исключений. Хорошо
известно, что в адаксиальном положении зача-
стую, но не всегда, закладывается медианный ча-
шелистик у представителей бывшего подсемей-
ства Mimosoideae. Уверенно подобное можно
утверждать только о mimosoids с пятичленной ча-
шечкой, однако и в таких цветках медианный ча-
шелистик может закладываться по-разному, на-
пример у Inga этот показатель изменчив на меж- и
внутривидовом уровне (Paulino et al., 2017). Более
верно, что в этой группе возможно адаксиальное
положение медианного чашелистика. Сходный и
столь же пластичный морфогенез чашечки опи-
сан у Gleditsia (Tucker, 1991), Ceratonia, Erythro-
phleum (Tucker, 1992). Сопоставление морфологи-
ческих и филогенетических данных показывает,
что такое положение медианного чашелистика
присуще целой кладе цезальпиниевых с актино-
морфными цветками, в которую входит в каче-
стве субклады бывшее подсемейство Мимозовых
(De Barros et al., 2017). Обращает на себя внима-
ние высокая вариабельность в развитии цветка,
касающаяся не только положения медианного
чашелистика, но и мерности, размера органов,
пола зрелого цветка и даже ориентации шва пло-
долистика (Tucker, 1992).

С учетом особого значения именно адаксиаль-
ного лепестка в зигоморфном венчике становится
понятным, что адаксиальное положение медиан-
ного чашелистика несовместимо с зигоморфией у
Бобовых. По крайней мере, такое сочетание
(обычное, например, для Violaceae или Geraniaceae)
у Leguminosae неизвестно. Не очевидно, какое
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событие было первичным – необычное заложе-
ние чашелистика или формирование актино-
морфного околоцветника. Однако в обсуждае-
мом семействе эти черты составляют синдром,
включающий также иные черты нестабильности:
вариабельную мерность и неустойчивое положе-
ние шва плодолистика (Tucker, 1991, 1992).

Сопоставление данных о морфологии около-
цветника с филогенией покрытосеменных показы-
вает, что эволюционно исходным в пятичленном
цветке было адаксиальное положение медианного
чашелистика. Смена геометрии происходила в эво-
люции независимо около 30 раз (Bukhari et al., 2017).
Абаксиальное положение медианного чашелисти-
ка в порядке Fabales является синапоморфией для
Leguminosae и нехарактерно для остальных се-
мейств (Bello et al., 2012). Вероятно, в подсемействе
Caesalpinioideae произошла реверсия к анце-
стральному положению медианного чашелистика.
Возможно, имели место даже два события ревер-
сии: группа родов, в которую входят Ceratonia и
Gleditsia, относится к самым рано отделившимся
от общего ствола Caesalpinioideae линиям, а бывшие
Mimosoideae – к продвинутым цезальпиниевым.

У некоторых базальных Papilionoideae (Swartzia,
Bocoa, Candolleodendron, Cordyla) чашечка зрелого
цветка представляет собой полностью замкнутый
покров, в котором невозможно различить отдель-
ные чашелистики. При зацветании такая чашечка
разрывается. Заложение такой чашечки происхо-
дит в виде трех (или большего числа) лопастей,
которые иногда интерпретируют как отдельные ча-
шелистики (Tucker, 2003a). У некоторых Swartzia,
впрочем, описано привычное заложение пяти
примордиев, предположительно соответствую-
щих чашелистикам (Tucker, 2003a). Иногда рост
чашечки происходит кольцеобразно, без форми-
рования различимых лопастей, причем разные
варианты могут сочетаться у одного и того же ви-
да или даже в одном соцветии (Sinjushin, 2018).
Эти наблюдения подводят к заключению о том,
что три лопасти, с которых начинается развитие
чашечки у этих растений, представляют собой не
примордии чашелистиков, а, скорее, складки
единой кольцеобразной меристемы. Такая интер-
претация избавляет от неизбежного затруднения
относительно природы трехчленной чашечки в
кладе, в которой у многих родов цветок пяти-
членный.

У многих Detarioideae два адаксиальных чаше-
листика закладываются в виде отдельных при-
мордиев, но срастаются на ранних стадиях, что
производит в зрелом цветке впечатление четы-
рехчленной чашечки. Прочие части цветка оста-
ются пятичленными. В этом подсемействе из-
вестны роды и с пятью чашелистиками (Tucker,
2002a, 2003b). У нескольких родов трибы Loteae
(Papilionoideae) эти же чашелистики закладыва-

ются в виде единственного примордия, который
затем распадается на две части (Sokoloff et al.,
2007). Наконец, два адаксиальных чашелистика,
появляясь независимо, срастаются при образова-
нии двугубой чашечки (например Aeschynomene,
Papilionoideae).

ВЕНЧИК

Самая заметная часть цветка, венчик, более
всего вносит вклад в субъективную оценку того,
насколько типичен цветок у того или иного пред-
ставителя Бобовых.

Известны многочисленные примеры Бобо-
вых, имеющих радиально симметричный (акти-
номорфный) венчик. Исторически актиноморф-
ному венчику у Бобовых зачастую придавали
большое значение при филогенетических по-
строениях. С применением молекулярной систе-
матики многие таксоны, выделяемые по призна-
кам симметрии цветка, получили новый статус.
Так, были переформированы трибы Swartzieae и
Sophoreae. Неоправданным оказался родовой
статус некоторых морфологически отличающих-
ся таксонов: например, Etaballia является одним
из видов Pterocarpus (Klitgård et al., 2013). Вообще,
было обнаружено множество случаев, когда вы-
деляемая по молекулярным данным группа весь-
ма разнородна по морфологическим признакам
(Повыдыш и др., 2014; Cardoso et al., 2012a,b). По-
добные сопоставления в системе Бобовых, группы
с чрезвычайно разнообразными цветками, указы-
вают, с одной стороны, на ценность молекуляр-
ных методов в филогении, а с другой – на воз-
можность неожиданно высокого уровня гомопла-
зии (Pennington et al., 2000; Fougère-Danezan et al.,
2010).

Генетическая регуляция формирования зиго-
морфного венчика достаточно детально изучена
на модельных объектах – Antirrhinum (Plantagina-
ceae), Lotus, Pisum (Papilionoideae). Основную
роль в определении симметрии играют гены се-
мейства TCP. Их продукты – белки с мотивом
спираль–петля–спираль (bHLH), ответственным
за взаимодействие с ДНК и между белками
(Martín-Trillo, Cubas, 2010). Морфогенетическую
роль этих белков видят в подавлении пролифера-
ции клеток за счет ускорения их перехода к диф-
ференцировке. К этому семейству относятся гены
CYC (CYCLOIDEA) и DICH (DICHOTOMA) льви-
ного зева (Luo et al., 1999). Оба гена экспрессиру-
ются в адаксиальной части флорального примор-
дия; у мутантов cyc происходит расширение про-
граммы развития абаксиальных лепестков на
латеральные лепестки – вентрализация. У двой-
ных мутантов cyc dich львиного зева вентрализа-
ция достигает предела: все лепестки выглядят как
абаксиальные, их число обычно увеличено до ше-
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сти, вместо стаминодия формируется полноцен-
ная тычинка (Luo et al., 1999).

С момента идентификации генов CYC и DICH
было установлено, что сходные гены определяют
зигоморфную симметрию у множества других по-
крытосеменных и обычно экспрессируются в
адаксиальной части цветка (Preston, Hileman,
2009). Геномы Бобовых содержат по несколько
ортологов гена CYC, представляющих результат
как минимум одной древней дупликации (Citerne
et al., 2003). Роль этих генов в морфогенезе цветка
детально изучена у Pisum и Lotus (Wang et al., 2008;
Xu et al., 2013; He et al., 2020). У гороха известны
рецессивные мутации, влияющие на симметрию
венчика. У мутантов keeled wings (ген K соответ-
ствует PsCYC3) лепестки-весла дифференцируют-
ся как элементы лодочки. Флаг мутантов lobed
standard 1 (ген LST1 соответствует PsCYC2) разви-
вается с симметричными вырезками на краях.
У мутантов symmetric petals 1 (ген SYP1 кодирует
транскрипционный фактор, не сходный с про-
дуктом CYC) все лепестки становятся симметрич-
ными относительно срединной жилки. Таким обра-
зом, и у Бобовых CYC-подобные гены участвуют в
определении симметрии цветка. Их роль в эволю-
ции была продемонстрирована на примере Cadia
(Papilionoideae). Таксономическое положение
этого рода давно вызывало затруднения: черты,
традиционно интерпретируемые как продвину-
тые, сочетаются у него с актиноморфным цвет-
ком, но по молекулярным данным Cadia входит в
достаточно продвинутую кладу core genistoids
(Cardoso et al., 2012b). Ближайшим родственни-
ком Cadia оказался род Calpurnia с типично мо-
тыльковым венчиком. Было установлено, что ра-
диальная симметрия венчика у Cadia связана с эк-
топической экспрессией одного из ортологов
CYC в примордиях всех лепестков, а не только
адаксиального лепестка (Citerne et al., 2006).
Иными словами, недавняя гомеозисная мутация
приводит к тому, что все лепестки дифференци-
руются как флаги и цветок становится актино-
морфным. Аномальные формы с дорсализацией
всех лепестков известны и у других видов Бобо-
вых (Sinjushin et al., 2015).

Совершенно иной случай описан у Etaballia –
монотипного рода (или вида в составе Pterocarpus)
(Klitgård et al., 2013) с актиноморфным цветком в
филогенетическом окружении таксонов с мо-
тыльковым венчиком. Узкие, симметричные, не
разделенные на ноготок и отгиб лепестки Etaballia
не сходны с ноготковыми лепестками прочих
Pterocarpus и, следовательно, не могут быть резуль-
татом гомеозиса. Эпидерма лепестков Etaballia со-
стоит из мелких клеток, расположенных длинны-
ми проксимо-дистальными цепочками (Sinjushin,
2019). Вероятнее всего, у этого растения возникла
мутация, препятствующая делению клеток ле-
пестков в латеральном направлении и приводя-

щая к развитию узких одинаковых лепестков во
всех положениях. Сходные мутации описаны, на-
пример, у Rhododendron, Ericaceae (Tasaki et al.,
2012). Гомеозис, впрочем, может быть причиной
актиноморфии у других родов Pterocarpus clade
(Sinjushin, 2019).

Приведенные примеры и анализ филогении
Бобовых (LPWG, 2017) убеждают в том, что зиго-
морфная симметрия цветка является симплезио-
морфией семейства. Вероятнее всего, она устано-
вилась единожды, но возможны различные пути
ее нарушения, которые в разных подсемействах
реализовывались неоднократно, порождая таксо-
номические курьезы. В перспективе, по мере
изучения морфогенеза цветка и его регуляции, бу-
дут открыты новые механизмы перехода от зиго-
морфной к актиноморфной симметрии. Можно
предположить множество подобных механизмов.
Например, у Vicia sativa было установлено суще-
ствование 462 генов, специфически экспрессиру-
ющихся в адаксиальном лепестке и предположи-
тельно находящихся под контролем двух ортоло-
гов CYC (Liu et al., 2013).

Типично мотыльковый венчик многих Papil-
ionoideae состоит из трех типов лепестков. Общей
для порядка Fabales особенностью являются сво-
бодные лепестки (Bello et al., 2012), но у многих
Papilionoideae абаксиальные лепестки постгени-
тально срастаются в лодочку и тем или иным об-
разом соединены с латеральными. В ряде случаев
латеральные и абаксиальные лепестки имеют
практически одинаковое строение (неясно мо-
тыльковый венчик). Велик соблазн считать, что у
Papilionoideae эволюция венчика шла по пути
усложнения от неясно мотылькового к истинно
мотыльковому. Однако описанный выше пример
мутантов keeled wings гороха показывает, что упо-
добление латеральных лепестков абаксиальным
может происходить очень легко. У представите-
лей трибы Amorpheae постулировано вторичное
упрощение венчика, завершающееся полной ре-
дукцией латеральных и абаксиальных лепестков у
некоторых родов (McMahon, Hufford, 2005). У не-
которых видов Lotus программа дифференциров-
ки латеральных лепестков распространяется на
адаксиальные и абаксиальные лепестки, что при-
водит к развитию венчика, приспособленного к
орнитофилии (Ojeda et al., 2017). Флаг-капюшон,
характерный для многих садовых форм Lathyrus
odoratus (Papilionoideae), является результатом
переноса программы развития латеральных ле-
пестков на флаг, вызванного мутацией в CYC-по-
добном гене (Woollacott, Cronk, 2018).

Эти и другие примеры убеждают в том, что
симметрия венчика и дифференцировка различ-
ных типов лепестков весьма пластичны. Даже в
пределах одного подсемейства переходы от вен-
чика с двумя видами лепестков к венчику с тремя



54

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 141  № 1  2021

СИНЮШИН

видами лепестков или полностью актиноморф-
ному происходили неоднократно (Ojeda et al.,
2019). Система семейства (LPWG, 2017) указывает,
скорее, на то, что исходным состоянием является
зигоморфия, утраченная вторично у некоторых
родов в каждом подсемействе. Для большинства
Caesalpinioideae в их современном объеме свой-
ственны актиноморфные цветки. Мотыльковый
или сходный с ним венчик нехарактерен только
для Detarioideae и Duparquetioideae (LPWG, 2017).
Уже в работе (Tucker, 2002b) указано, что у Cercis
(Cercidoideae) и Papilionoideae сходная морфоло-
гия венчика есть результат конвергенции.

Различные части венчика могут редуцироваться.
Во многих случаях сохраняется только адаксиаль-
ный лепесток: Amburana, Bocoa, Swartzia p.p. (ба-
зальные Papilionoideae), Amorpha (продвинутые
Papilionoideae), Aphanocalyx, Monopetalanthus (De-
tarioideae). Изредка два абаксиальных лепестка
сильно недоразвиты по сравнению с остальными:
Hymenaea, Neochevalierodendron (Detarioideae).
Значительно уменьшены латеральные лепестки у
Onobrychis p.p. (Papilionoideae). Встречаются без-
лепестные цветки: Swartzia p.p., Cordyla (базаль-
ные Papilionoideae), Ceratonia (Caesalpinioideae),
Colophospermum, Crudia, Saraca (Detarioideae), Di-
alium (Dialioideae).

Обращение к онтогенетическим данным пока-
зывает, что сходное конечное состояние, напри-
мер отсутствие лепестков, обусловлено неодина-
ковой степенью редукции. Если у Cordyla, безле-
пестных Swartzia и Dialium нет никаких признаков
заложения недостающих лепестков (Tucker,
2003a; Zimmerman et al., 2013; Sinjushin, 2018), то у
Crudia и Amburana примордии четырех или пяти
лепестков формируются, но не развиваются
(Tucker, 2001; Leite et al., 2015). Иногда сохраня-
ются (Copaifera, Detarioideae) или изредка разви-
ваются (Ceratonia) рудименты лепестков (Tucker,
1992; Pedersoli et al., 2010).

Традиционно для описания разных степеней
редукции используют понятия аборта и абласта
(Чуб, 2010; Schmitz, 1872). В первом случае разви-
тие начинается, но орган не достигает типичных
размеров и строения; под типичными мы пони-
маем сопоставимые с другими органами того же
типа (например прочими лепестками) или с таки-
ми же органами у родственных таксонов. Абласт
предполагает, что нет никаких признаков заложе-
ния и развития, но в сходном положении у род-
ственных таксонов орган есть. Гипотеза о нали-
чии абластированного органа может потребо-
ваться, чтобы объяснить особенности строения
всей системы – например противолежание орга-
нов цветка в случае, когда в цветках родственных
таксонов обычно чередование. Абортированный
орган может достигать значительных размеров.
В случае тычинок, например, к аборту мы отно-

сим формирование стаминодиев. Таким образом,
в венчике также возможны явления аборта и аб-
ласта, которые зачастую приводят к сходному
строению сформированного цветка, но, вероят-
но, достигаются за счет разных механизмов.

АНДРОЦЕЙ

Андроцей представляет собой наиболее из-
менчивую часть цветка Бобовых как в эволюци-
онном, так и в онтогенетическом смысле (Pren-
ner, 2013; Sinjushin, Karasyova, 2017). Симплезио-
морфией Бобовых являются десять тычинок в
двух кругах (Bello et al., 2012), но зачастую этот
план претерпевает изменения.

Нередки случаи редукции части тычинок. Хотя
степень этой редукции неодинакова в разных
группах Бобовых, можно выделить два основных
паттерна, связанных с положениями редуциро-
ванных органов (рис. 1).

1. Редукция тычинок одного или обоих кругов
в адаксиальной части цветка. У Abrus (Papilionoideae)
отсутствуют какие-либо признаки закладки ты-
чинки внутреннего круга, противолежащей адак-
сиальному лепестку, – вексиллярная тычинка
(Prenner, 2013). У Castanospermum (базальные
Papilionoideae), Amherstia, Brownea (Detarioideae)
эта же тычинка остается недоразвитой. У Arachis
(Papilionoideae) вексиллярная тычинка и смеж-
ные с ней одна–две тычинки наружного круга
стерильны, превращены в стаминодии. Вероят-
но, к этой категории можно отнести превращение
тех же трех адаксиальных тычинок в лепестковид-
ные стаминодии у большинства видов Senna
(Caesalpinioideae). Эти стаминодии (Marazzi et al.,
2007) считают синапоморфией Senna, причем в
одной из клад рода предполагается вторичная
фертилизация адаксиальных тычинок. Изучение
транскриптома различных по положению тычи-
нок у S. bicapsularis показывает, что в тычинках
каждого морфологического типа, включая стами-
нодии, активны несколько сот уникальных генов
(Luo et al., 2016). Формирование стаминодиев пре-
имущественно связывают с пониженным уров-
нем экспрессии генов, предположительно коди-
рующих белки с мотивом bHLH, и особенностя-
ми гормональной регуляции (Luo et al., 2016).

Чрезвычайно разнообразны редукционные яв-
ления в андроцее Bauhinia s.l., Cercidoideae (Taubert,
1894); у B. petiolata вексиллярная тычинка недораз-
вита. Преобразования абаксиальных тычинок
встречаются реже – например, абласт медианной
абаксиальной тычинки у Duparquetia, Duparqueti-
oideae (Prenner, Klitgaard, 2008) или превращение
в стаминодии абаксиальных тычинок обоих кру-
гов у Neptunia, mimosoid Caesalpinioideae (Tucker,
1988). У некоторых Senna превращены в стамино-



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 141  № 1  2021

ЭВОЛЮЦИОННАЯ ИСТОРИЯ ЦВЕТКА БОБОВЫХ 55

дии по три тычинки с адаксиальной и абаксиаль-
ной сторон (Marazzi et al., 2007).

Обращаясь к разнообразию покрытосеменных
в целом, можно заметить, что редукция адакси-
альной тычинки (или нескольких) достаточно ча-
сто сопутствует зигоморфии. Таковы цветки у
представителей порядков Lamiales (многие Acan-
thaceae, Gesneriaceae, Lamiaceae, Plantaginaceae,
Scrophulariaceae и др.); Sapindales (Aesculus, Sapin-
daceae; Galipea, Rutaceae); Myrtales (Cuphea, Lyth-
raceae); Zingiberales (Musaceae, Strelitziaceae, Lo-
wiaceae и Heliconiacae).

Редукция адаксиальных тычинок напрямую
связана с экспрессией CYC-подобных генов.
У мутантов cyc dich львиного зева все тычинки
развиваются полноценно (Luo et al., 1999).
У Saintpaulia (Gesneriaceae) известны садовые
формы с дорсализацией (все лепестки выглядят

как адаксиальные) и вентрализацией (все лепест-
ки выглядят как абаксиальные) венчика. Оба на-
рушения связаны с изменением уровня и/или
паттерна экспрессии двух ортологов CYC (Hsu
et al., 2018). В норме три адаксиальные тычинки
недоразвиты, превращены в стаминодии. В вен-
трализованных цветках все тычинки развиваются
полностью (медианная адаксиальная несколько
меньше прочих), а в дорсализованных – все ты-
чинки заменены на стаминодии. Таким образом,
адаксиальная программа развития околоцветни-
ка (обычно CYC-опосредованная) определяет и
степень развития, и иные особые свойства (на-
пример срастание) адаксиальных тычинок1.

1 Интересно, что у Бобовых адаксиальная тычинка внутрен-
него круга наиболее часто подвергается редукции, а проти-
волежащий ей адаксиальный лепесток – наиболее редко.

Рис. 1. Примеры преобразований андроцея в семействе Бобовых. Околоцветник и срастание тычинок не отображены.
(а) – исходный план строения андроцея в семействе; (б) – Amherstia, Bauhinia petiolata, Brownea, Castanospermum; (в) –
Arachis, Senna p.p.; (г) – Gilbertiodendron, Phanera; (д) – Bauhinia monandra; (е) – Afzelia; (ж) – Tamarindus; (з) – Petalosty-
lis; (и) – Sindora; (к) – Neptunia (мужской цветок); (л) – Duparquetia; (м) – Dialium p.p., Distemonanthus; (н) – Astragalus
p.p., Bauhinia variegata, Staminodianthus; (о) – Ceratonia; (п) – Dimorphandra; (р) – Swartzia p.p.; (с) – Cordyla. Окружно-
стями показаны тычинки, серыми фигурами – стаминодии, звездочками – абластированные органы. Фигура больше-
го размера соответствует наружному кругу.

(а) (б) (в) (г) (д)

(е) (ж) (з) (и) (к)

(л) (м)

(р) (с)

(н) (о) (п)
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2. Полная или частичная редукция одного кру-
га тычинок. Симплезиоморфией порядка Fabales
является андроцей из двух пятичленных кругов.
В различных группах описано недоразвитие од-
ного круга или его полное отсутствие. Обычно из-
менению подвергается внутренний круг – напри-
мер, преобразуется в стаминодии у настолько да-
леких родов, как Astragalus (A. epiglottis и
A. pelecinus), Tetrapterocarpon, Staminodianthus (Pa-
pilionoideae), Pentaclethra (mimosoid Caesalpi-
noideae). У цезальпиниевого Dimorphandra стами-
нодии формируются из тычинок наружного круга –
это менее типичный случай (De Barros et al., 2017).
Внутренний круг тычинок преобразован в стами-
нодии и у некоторых Surianaceae (Cadellia, Suri-
ana), также принадлежащих к порядку Fabales.

В разных подсемействах возможен абласт
внутреннего круга – если судить по тому, что со-
храняются тычинки, противолежащие чашели-
стикам. У некоторых Bauhinia (B. variegata, Cerci-
doideae) единственный (наружный) круг тычинок
сочетается с двойным околоцветником. Суще-
ствует предположение (Tucker, 2000), что у Saraca
(Detarioideae) происходит превращение лепест-
ков в тычинки, а ярко окрашенные чашелистики
приобретают свойства лепестков. Тычинки с
адаксиальной стороны не развиваются, а у
S. declinata, в соответствии с этой гипотезой, в
принципе нет тычинок в тех же положениях, что
и у других Бобовых.

Само по себе лепестковидное строение чаше-
листиков у Бобовых встречается нечасто, возни-
кает в разных эволюционных линиях и необяза-
тельно связано с редукцией других частей. Ярко
окрашена внутренняя поверхность чашечки у De-
lonix, Caesalpinioideae, имеющего нормальное
число органов цветка. Лепестковидные чашелис-
тики сочетаются с некрупными, слаборазвитыми
лепестками у Duparquetia, Duparquetioideae.

Исчезновение одновременно лепестков и ча-
сти тычинок встречается в разных семействах по-
крытосеменных. Среди Бобовых таковы роды
Ceratonia, Saraca и, возможно, некоторые другие,
но приведенные выше примеры убеждают, что ре-
дукция тычинок может происходить независимо
от лепестков. Отсутствуют лепестки и тычинки
наружного круга у Seetzenia, Zygophyllaceae, хотя и
в этом семействе тычинки могут редуцироваться
при наличии венчика (Tribulopsis, Kallstroemia).
Хорошо известен пример Lepidium, Brassicaceae,
демонстрирующий гомопластическое разнообра-
зие редукционных процессов в венчике и/или ан-
дроцее (Bowman et al., 1999). Развитие тычинок и
лепестков на генетическом уровне контролирует-
ся во многом сходно, и в экспериментальных
условиях показана возможность одновременного
подавления их развития (Yun et al., 2002).

У ряда Бобовых (в первую очередь подсем.
Caesalpinoideae и Cercidoideae) сочетаются два вы-
шеперечисленных паттерна редукции тычинок –
по крайней мере, это объясняет число и распо-
ложение тычинок в цветках этих экзотических
растений. Лишь три абаксиальных тычинки на-
ружного круга сохраняются у многих видов Che-
niella (=Phanera s.l., Cercidoideae), а остальные
семь – преобразованы в стаминодии; пять из них
с адаксиальной стороны образуют мясистый ярко
окрашенный диск, предположительно привлека-
ющий опылителей (Clark et al., 2017). У Bauhinia
monandra, Cercidoideae, полноценно развивается
лишь медианная абаксиальная тычинка наруж-
ного круга, остальные образуют стаминодии; во-
обще Bauhinia s.l. демонстрируют практически
все возможные варианты редукции андроцея.

В необычных цветках подсемейства Dialioideae
абласт внутреннего круга андроцея (присущ не
всем родам) сочетается с недоразвитием (абор-
том) членов внешнего круга – как правило, с
адаксиальной (Petalostylis), реже с абаксиальной
(Dialium) стороны. Сходным образом абластиро-
ваны все тычинки внутреннего круга и медианная
абаксиальная тычинка наружного круга у Dupar-
quetia, Duparquetioideae (Prenner, Klitgaard, 2008).
Лишь две адаксиальные тычинки полноценно
развиты у Sindora, Detarioideae.

Полный абласт тычинок среди Бобовых, по-
видимому, не встречается. В функционально
женских цветках Бобовых (например Ceratonia)
тычинки всегда закладываются, но их развитие
останавливается. Полностью превращены в ле-
пестковидные стаминодии тычинки в стериль-
ных цветках Neptunia (Tucker, 1988).

Таким образом, более обычно неразвитие или
недоразвитие тычинок в адаксиальной части
цветка, которое мы связываем с активностью
CYC-подобных генов. Исключения, когда преоб-
разуются абаксиальные тычинки, редки. В целом
такая изменчивость объяснима терминологиче-
ской неоднозначностью – тем, насколько широ-
ко можно трактовать понятия недоразвития или
преобразования и, следовательно, тем, насколько
разнообразными могут быть причины таких явле-
ний. Редукционные явления в андроцее Бобовых
также демонстрируют высокий уровень гомопла-
зии.

У части Бобовых отмечена полиандрия. В этом
отношении наиболее известны некоторые роды
Caesalpinioideae – бывшего подсемейства Mimo-
soideae (Acacia, Inga), Detarioideae (Colophosper-
mum, Maniltoa, Polystemonanthus) и Papilionoideae
(Swartzia, Bocoa, Cordyla). Не для всех этих расте-
ний изучен ход морфогенеза, но уже имеющиеся
данные позволяют сделать вывод о разнообраз-
ных механизмах формирования полимерного ан-
дроцея. У Acacia имеет место так называемая ком-
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плексная акропетальная полиандрия (Ремизова,
2019). Весь андроцей формируется из кольцевой
меристемы, и первые примордии отдельных ты-
чинок противолежат чашелистикам (Gómez-Ace-
vedo et al., 2007; Prenner, 2011). По мере акропе-
тального формирования примордиев отдельных
тычинок упорядоченность в их расположении
утрачивается. Вероятно, правильное чередование
венчика и первых тычинок связано с формой
кольцевой меристемы, которой давление со сто-
роны примордиев лепестков физически придает
форму четырех-пятиугольника.

Кольцевая меристема андроцея описана и у
Swartzia (Tucker, 2003a). В зигоморфных цветках
этого рода, однако, тычинки обычно диморфные;
редко мономорфные (S. auriculata) или триморф-
ные (S. trimorphica). В абаксиальной части кольце-
вой меристемы практически сразу после ее фор-
мирования обособляются примордии нескольких
крупных тычинок. Оставшаяся кольцевая мери-
стема дает начало примордиям мелких тычинок,
причем этот процесс начинается с абаксиальной
части и происходит базипетально (Tucker, 2003a).

У Cordyla, ранее сближаемой с Swartzia (Cardo-
so et al., 2015), характер развития полимерного ан-
дроцея иной. Примордии тычинок закладывают-
ся в акропетальном порядке, то есть морфологи-
чески сверху вниз, на развивающемся гипантии
(отсутствует у Swartzia), имеют разный размер и
по крайней мере на ранних стадиях выглядят пра-
вильно чередующимися (Sinjushin, 2018). Если у
Swartzia все мелкие тычинки одинаковы уже на
стадии примордиев, у Cordyla внутренние тычин-
ки часто оказываются без пыльников. Именно
из-за этого было предложено выделить мадага-
скарские виды Cordyla в отдельный род Dupuya
(Kirkbride, 2005), хотя наличие стаминодиев и не
уникально для форм с Мадагаскара.

Развитие полимерного андроцея описано и у
Colophospermum из подсемейства Detarioideae
(Krüger et al., 1999). Тычинки, вероятно, заклады-
ваются на кольцевой меристеме в акропетальной
последовательности. Все примордии одинаково-
го размера и не имеют явно упорядоченного рас-
положения.

Наблюдения убеждают в том, что полиандрия
возникла в разных группах Бобовых независимо и
разными путями. Ни у одного изученного пред-
ставителя Бобовых полимерный андроцей не
формируется из нескольких первичных общих
примордиев, которые правильно чередовались
бы с элементами околоцветника, как это проис-
ходит у многих других семейств (Ronse Decraene,
Smets, 1993).

В различных подсемействах Бобовых отмеча-
ется срастание тычинок. Обзор доступной лите-
ратуры показывает, что во многих случаях под
срастанием понимают разные явления и описы-

вают в разных терминах. Зачастую наличие и тип
срастания тычинок оказываются предметом дис-
куссии (Соколов, 1995). Особенности срастания
андроцея весьма пластичны даже в пределах до-
статочно небольших групп. Для представителей
высокоспециализированной клады Papilionoideae,
лишенной обращенного повтора хлоропластной
ДНК (inverted repeat-lacking clade), в целом харак-
терен двубратственный андроцей со свободной
вексиллярной тычинкой. Однако полностью
срастаются тычинки у Ononis, триба Trifolieae, не-
скольких видов Astragalus из разных секций (A. do-
nianus, A. himalayanus, A. oxyodon), Galega, триба
Galegeae s.l. Кроме того, в нескольких родах кла-
ды формируется так называемый ложноодно-
братственный андроцей, в котором вексиллярная
тычинка постгенитально прирастает или плотно
прилегает к остальным (Tucker, 1989a). Обычно в
основании этой тычинки остаются отверстия, че-
рез которые есть доступ к нектарникам. Подоб-
ный андроцей описан в разных группах и, вероят-
но, возник независимо из двубратственного.

На регуляторном уровне особые свойства
вексиллярной тычинки связаны с экспрессией
CYC-подобных генов в адаксиальной области
цветка. Такая экспрессия отмечена в примордиях
адаксиального лепестка и вексиллярной тычинки
у Lotus (Feng et al., 2006). Если в результате мута-
ции или эктопической экспрессии CYC-подоб-
ных генов (Feng et al., 2006) все лепестки приоб-
ретают свойства флага, срастания тычинок не
происходит – как, например, у Cadia или садовой
формы Clitoria (Sinjushin et al., 2015). Отмечено,
что мотыльковый венчик может сочетаться с лю-
быми формами срастания тычинок, но актино-
морфный околоцветник – по крайней мере, у
Papilionoideae – крайне редко ассоциирован со
сросшимися тем или иным образом тычинками
(Sinjushin et al., 2015). Исключение, возможно,
единственное, составляет Etaballia, триба Dalber-
gieae, с актиноморфным венчиком и сросшимися
в замкнутую трубку тычинками; о возможной
природе актиноморфии у этого необычного рода
см. выше. За пределами Papilionoideae такое соче-
тание встречается, хотя и редко: Brownea и другие
роды из Brownea clade (Detarioideae), Inga (mimo-
soid Caesalpinioideae).

Особенности срастания тычинок связаны со
стратегией опыления и, в частности, с наличием
и структурой флоральных нектарников. Наибо-
лее детально в этом отношении описаны предста-
вители Papilionoideae. Обычно нектарники есть в
цветках с несросшимися тычинками, двубрат-
ственным или ложнооднобратственным (при
наличии отверстий в основании вексиллярной
тычинки) андроцеем. Напротив, цветки с одно-
братственным андроцеем обычно привлекают
опылителей пыльцой и редко (например Galega
orientalis) секретируют нектар (Bernardello, 2007).
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В обоих случаях описаны исключения. При сход-
стве общего плана строения нектарники в семей-
стве достаточно разнообразны. Их структура и
расположение иногда отражают симметрию цвет-
ка – например, они могут быть локализованы
только в абаксиальной части цветоложа (Pisum,
Vicia).

Если основным аттрактантом является пыль-
ца, возможна специализация тычинок: часть про-
изводит пыльцу для привлечения опылителей,
другая – непосредственно для опыления. Разли-
чия касаются не только размеров тычинок, но и
ультраструктуры и физиологических особенно-
стей производимых пыльцевых зерен (Paulino
et al., 2016). У Lupinus, Papilionoideae, преимуще-
ственно функцию привлечения выполняют тычин-
ки внутреннего круга, у Cytisus, Papilionoideae, –
адаксиальные тычинки обоих кругов. С особым
типом опыления (buzz-pollination) связывают
дифференцировку тычинок у Senna (Marazzi et al.,
2007).

Тычинки могут срастаться с элементами вен-
чика; это происходит в разных трибах и, вероят-
но, за счет разных механизмов. Хорошо известны
примеры Gymnocladus (Caesalpinioideae), Trifolium,
Psoralea, Inocarpus (Papilionoideae). Детально изу-
чен онтогенез цветков с подобным срастанием в
трибе Amorpheae (McMahon, Hufford, 2002). Зо-
нальный рост оснований тычинок приводит к
формированию так называемой стемозоны, объ-
единяющей нижние части тычинок и лепестков
(вероятно, происходит конгенитальное сраста-
ние). В цветках Dalea эта стемозона в сочетании с
абластом тычинок внутреннего круга производит
впечатление тычиночной трубки, в которой пять
тычинок срастаются и чередуются с лепестками.
Эта картина настолько поразила некоторых мор-
фологов, что возникла дискуссия о гомологиях
между различными частями цветка Dalea и других
Papilionoideae, породившая в итоге гипотезу о
том, что зигоморфные цветки некоторых Amor-
pheae возникли в эволюции независимо от про-
чих представителей подсемейства (McMahon,
Hufford, 2002). Онтогенетические исследования
лишили эту проблему прежней остроты.

ГИНЕЦЕЙ

Одночленный гинецей считается синапомор-
фией Leguminosae в рамках порядка Fabales (Bello
et al., 2012). У Polygalaceae (Monnina, Pteromonnina)
возможен псевдомономерный гинецей, а у Suri-
anaceae (Guilfoylia, Stylobasium), вероятно, истин-
но одночленный, хотя его можно считать (En-
dress, 2012) также результатом редукции.

В нескольких эволюционных линиях Бобовых
описан полимерный гинецей. Случаи срастания
двух и более цветков, приводящего к образова-

нию цветка с несколькими плодолистиками, не
несут таксономической информации и, вероят-
но, возможны во всех группах. В норме несколько
плодолистиков образуются в большинстве цвет-
ков Inga p.p., Archidendron, Acacia celastrifolia (mi-
mosoid Caesalpinioideae), Swartzia p.p., Aldina diplo-
gyne (базальные Papilionoideae), Thermopsis turcica
(продвинутые Papilionoideae). Периодически об-
разуются цветки с полимерным гинецеем у Cera-
tonia (Caesalpinioideae), Cordyla pinnata (базальные
Papilionoideae) и некоторых других Бобовых.

Филогенетическая интерпретация подобного
явления длительное время была предметом дис-
куссии. Так, Г.П. Яковлев считал, что полимер-
ные гинецеи Бобовых представляют собой
“морфологические реликты, сохранившиеся в
силу гетеробатмии у групп разного систематиче-
ского положения и различной эволюционной
продвинутости” (Яковлев, 1991, с. 35). Более
поздние работы сходятся во мнении о плезио-
морфном характере мономерного гинецея в се-
мействе и независимом возникновении поли-
мерного в нескольких эволюционных линиях.
Насчитывают (Paulino et al., 2014) семь подобных
событий полимеризации. Изучение мутантов мо-
дельных Бобовых показывает, что лишние плодо-
листики могут возникать в результате гомеозис-
ного превращения части тычинок, срастания не-
скольких флоральных меристем или увеличения
размеров (фасциации) единственной флоральной
меристемы (Sinjushin, 2014; Sinjushin et al., 2019).
Именно последний вариант, судя по всему, чаще
всего приводит к полимеризации гинецея у Бобо-
вых. Обращает на себя внимание тот факт, что в
большинстве случаев несколько плодолистиков
развиваются в актиноморфном цветке с полимер-
ным андроцеем и непостоянной мерностью.

У Thermopsis turcica тримерный гинецей соче-
тается с типично мотыльковым венчиком. Пока-
зано, что в таких необычных цветках плодолисти-
ки закладываются не одновременно. Происходит
не столько увеличение размеров флоральной ме-
ристемы (которое привело бы к дестабилизации
цветка), сколько ее более длительная пролифера-
ция, допускающая заложение большего числа ор-
ганов “по вертикали” (Sinjushin et al., 2018). Соче-
тание зигоморфии с полимерным гинецеем ха-
рактерно также для некоторых Swartzia. В цветках
S. dipetala обычно развиваются два плодолистика,
обращенных швами к адаксиальной части цветка,
в которой присутствуют два адаксиальных ле-
пестка. Подобная морфология может быть ре-
зультатом фасциации – срастания или неполного
разделения двух флоральных меристем на ранних
стадиях. Более вероятно формирование единой
плоской меристемы (Paulino et al., 2013), размеры
которой делают возможным заложение парных, а
не одиночных органов в каждом узле цветка.
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Справедливо мнение, что полимерный гине-
цей плохо сочетается с типично мотыльковым
венчиком (flag blossom) именно из-за того, что
нестабильность в числе и расположении органов
препятствует скоординированному взаимодей-
ствию частей такого цветка (Paulino et al., 2014) –
в первую очередь это касается лепестков. Именно
поэтому полимерный гинецей у Бобовых зача-
стую является частью синдрома нестабильности,
иными словами – сравнительно безвредным
следствием, а не адаптивным преимуществом.
Обладающий тримерным гинецеем T. turcica об-
разует не больше семян, чем другие виды того же
рода с единственным плодолистиком (Sinjushin et
al., 2018). Лишь небольшая часть (около 10%)
цветков образуют димерный плод у S. dipetala
(Paulino et al., 2013). Димерные плоды никогда не
были описаны у Cordyla, хотя димерный гинецей
встречается регулярно (Sinjushin, 2018).

Наиболее вероятно, что все случаи полимери-
зации гинецея у Leguminosae представляют собой
результат недавних – в эволюционных масштабах –
мутаций, дестабилизирующих размер меристемы
цветка и/или продлевающих время ее пролифе-
рации. У Arabidopsis описано множество подоб-
ных мутаций (Чуб, Синюшин, 2012). Характерно,
что нет, пожалуй, ни одного (не монотипного)
рода Бобовых, в котором все представители име-
ли бы полимерный гинецей.

Дискуссия о том, терминальное или латераль-
ное положение занимает единственный плодоли-
стик у Бобовых, имеет давнюю историю (Derstine,
Tucker, 1991). Преобладает точка зрения, что пло-
долистик является истинно терминальным про-
изводным флоральной меристемы. Возникнове-
ние полимерного гинецея интерпретируют как
переход от закрытой к открытой системе, то есть
очень существенное преобразование меристемы
цветка (Paulino et al., 2014).

По нашему мнению, плодолистик представля-
ет собой латеральное производное. В терминаль-
ном положении не может находиться структура,
имеющая абаксиальную и адаксиальную поверх-
ности, но существуют Бобовые с истинно терми-
нальными обоеполыми цветками в рацемозных
(Gleditsia, Gymnocladus) и, вероятно, цимозных
(Apuleia, Dialioideae2) соцветиях. Изменения мер-
ности гинецея хорошо объяснимы с точки зрения
органотаксиса цветка, то есть антотаксиса (Sinju-
shin, 2015). Существуют два отчасти независимых
параметра – размеры флоральной меристемы и
время ее пролиферации. Увеличение меристемы

2 Соцветия Apuleia интерпретируют как цимозные (Falcão
et al., 2020), но верхушечные цветки в них имеют отчетливо
зигоморфное расположение тычинок, что вызывает неко-
торые сомнения в трактовке их положения. Терминальные
цветки у Ceratonia, вероятно, возникают в результате слия-
ния нескольких меристем самых верхних боковых цветков
(Tucker, 1992).

позволяет заложить дополнительные плодоли-
стики в том же узле, что и первый (вероятно, слу-
чай Swartzia), или сформировать целый круг (In-
ga). Более длительная пролиферация приводит к
заложению новых плодолистиков в разных узлах
по спирали (Thermopsis turcica). Сочетание обоих
преобразований делает возможным, например,
появление более чем одного круга плодолистиков
(Inga, Acacia celastrifolia). У фасциированных му-
тантов Бобовых (см. выше) и Arabidopsis (Clark et al.,
1995) можно наблюдать все перечисленные вари-
анты. Следовательно, переходы между мономер-
ным и полимерным гинецеем представляют собой
количественные изменения и с регуляторной точки
зрения должны происходить достаточно легко, как
и любые события, касающиеся мерности.

Единственный (или первый в полимерном ги-
нецее с неодновременным заложением элемен-
тов) плодолистик в подавляющем большинстве
случаев обращен швом к адаксиальной стороне.
Все известные исключения относятся к актино-
морфным цветкам (Ceratonia, Gleditsia, Acacia).
Вероятно, абаксиально-адаксиальная поляр-
ность меристемы цветка определяет ориентацию
плодолистика – и даже добавочных плодолисти-
ков, которые в цветках Thermopsis turcica отчасти
повернуты швами к флагу (Sinjushin et al., 2018).
Однако плодолистик в большинстве актино-
морфных цветков Gleditsia ориентирован пра-
вильно (Tucker, 1991). Вопрос о механизмах,
определяющих ориентацию плодолистика в мо-
номерном гинецее, интересен в масштабах всего
отдела покрытосеменных и, по-видимому, не
имеет единого решения. По крайней мере, в акти-
номорфных “хаотических” цветках Achlys, Ber-
beridaceae, плодолистик ориентирован единооб-
разно (Endress, 1989), а в зигоморфных цветках
Consolida, Ranunculaceae, – нестабильно (соб-
ственные данные). У Posidonia, Posidoniaceae,
единственный плодолистик стабильно ориенти-
рован швом в абаксиальную сторону (Remizowa
et al., 2012).

ПРОЧИЕ ОСОБЕННОСТИ
ЦВЕТКОВ БОБОВЫХ

Для описания разнообразия цветков с круго-
вым расположением органов было предложено
пользоваться двумя параметрами: мерностью –
числом органов в круге – и полнотой – числом
кругов (Чуб, 2010). Эта концепция применима к
цветкам Бобовых с некоторыми ограничениями,
в первую очередь связанными с зигоморфией.

Хотя исходным для Бобовых представляется
пятичленный цветок, в некоторых группах мер-
ность меняется. Такие изменения характерны для
групп с актиноморфными цветками независимо
от их таксономического положения. Трехчлен-
ные цветки описаны у некоторых mimosoid Cae-
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salpinioideae (Mimosa ceratonia и другие виды Mi-
mosa, Sanjappa) и Dialioideae (Apuleia). Четырех-
членные цветки обычны у M. pudica (mimosoid
Caesalpinioideae) и у Tetrapterocarpon (Caesalpini-
oideae). Мерность цветка имеет определенное
таксономическое значение для мимоз (Simon
et al., 2011). Цветки некоторых Mimosa можно на-
звать минимальными для семейства: низкая мер-
ность сочетается с редукцией одного круга тычи-
нок. Возможна и необычно высокая мерность.
Так, венчик у Aldina diplogyne (базальные Papilion-
oideae) и оба круга околоцветника у Engleroden-
dron usambarense (Detarioideae) – шестичленные.

Актиноморфные цветки у Бобовых демон-
стрируют не только более широкий диапазон
мерности, чем зигоморфные, но и отличаются
меньшей стабильностью. Вариабельна мерность
цветка у Inga, mimosoid Caesalpinioideae (Paulino
et al., 2017), Gleditsia (Tucker, 1991), Ceratonia
(Tucker, 1992). Проведенное сравнение стабиль-
ности цветка у Бобовых с разным строением по-
казало, что актиноморфные цветки имеют
большую изменчивость, чем зигоморфные (Sin-
jushin, Karasyova, 2017). Внутривидовые и внутри-
организменные колебания в числе органов цветка
отражают не генотипические различия между
разными цветками в одном соцветии, а общую
стабильность морфогенеза.

Наименее склонны к спонтанным колебаниям
числа органы адаксиальной части цветка (Sinjush-
in, Karasyova, 2017; Sinjushin et al., 2019). Это хоро-
шо объясняется тем, что определяющие симмет-
рию CYC-подобные гены активируют переход к
дифференцировке, тем самым угнетая клеточные
деления. Эти гены подавляют экспрессию ряда
факторов, ответственных за осуществление кле-
точного цикла, например циклинов (Martín-Trillo,
Cubas, 2010). Характерно, что у мутантов по CYC-по-
добным генам увеличивается мерность цветка
(Luo et al., 1999; Hsu et al., 2015). В цветке CYC-по-
добных мутантов гороха также отмечено развитие
избыточных органов (Wang et al., 2008).

При изучении Arabidopsis была описана слож-
ная система негативной регуляции размеров
апикальной и флоральной меристем (Чуб, Си-
нюшин, 2012). Целый ряд генов, среди которых
наиболее известны группы CLAVATA и FASCIATA,
ингибируют пролиферацию клеток меристемы.
У мутантов по этим и некоторым другим генам
эта негативная регуляция утрачивается, что при-
водит к фасциации – аномальному увеличению
меристемы. В цветке это приводит к закладке до-
полнительных органов и неизбежной дестабили-
зации. Однако у большинства известных Бобовых
регуляция размеров апикальной и флоральной
меристем осуществляется отчасти независимо:
цветки фасциированных мутантов Бобовых
обычно имеют нормальную структуру (Sinjushin,

2016). Одно из исключений – Lupinus angustifolius.
В цветках фасциированных мутантов люпина
увеличивается число органов во всех кругах, но
адаксиальная часть венчика – предполагаемая
область экспрессии CYC-подобных генов – ока-
зывается стабильнее прочих (Sinjushin et al., 2019).
Таким образом, у Бобовых (как, вероятно, у мно-
гих таксонов с зигоморфным цветком) есть две
независимые системы негативной регуляции раз-
меров флоральной меристемы, и зигоморфия
предполагает более устойчивое к флуктуациям
развитие цветка.

Многие онтогенетические события в цветке
Бобовых можно объяснить в свете представлений
о бластозонах. Первоначально этот термин был
введен для обозначения областей побега, компе-
тентных к органогенезу (Hagemann, Gleissberg,
1996). Одно из дополнительных значений – об-
ласть меристемы, которая при разметке возника-
ет как единое целое, а затем способна к вторично-
му органогенезу (Чуб, Синюшин, 2012). В этом
смысле общие примордии лепестков и тычинок у
Pisum (см. ниже) можно интерпретировать как
бластозоны (Tucker, 1989b).

При увеличении размеров флоральной мери-
стемы зигоморфных цветков Бобовых зачастую
происходит именно расширение бластозоны,
позволяющее заложить больше органов в ее пре-
делах. Следствием становится нарушение регу-
лярного чередования органов в кругах. Так, при
фасциации цветка у Lupinus вместо одиночных
тычинок могут развиваться пары, и именно пары
тычинок одного круга чередуются с одиночными
или парными тычинками другого (Sinjushin et al.,
2019). Сходная, хотя и совершенно не типичная
для Бобовых картина наблюдается в очень неста-
бильных по числу органов цветках Mendoravia,
Dialioideae (Zimmerman et al., 2013). Вероятно,
производными единой бластозоны являются два
адаксиальных лепестка и единой же – два плодо-
листика у Swartzia dipetala.

Представления об изменениях полноты цветка
сформированы преимущественно на материале
актиноморфных цветков (Чуб, 2010) и в принципе
могут быть аппроксимированы на такие цветки
Бобовых. Наиболее выраженное обеднение цвет-
ка достигается при редукции лепестков и одного
круга тычинок (Ceratonia). Речь идет именно об
абласте недостающих органов, а не о делеции
кругов (Чуб, 2010). В противном случае тычинки
единственного круга в цветке Ceratonia правильно
чередовались бы с чашелистиками, чего не на-
блюдается в реальности. При стохастических ко-
лебаниях в структуре актиноморфных цветков
Бобовых мерность у противолежащих кругов (на-
пример чашечки и наружных тычинок) часто
коррелирует сильнее, чем у чередующихся (Sin-
jushin, Karasyova, 2017). У некоторых специализи-
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рованных Papilionoideae (например Astragalus) ле-
песток и противолежащая ему тычинка образуют-
ся из единого примордия (Movafeghi et al., 2011).

Большое значение придают последовательно-
сти заложения органов у Бобовых. В целом для
цветков Бобовых характерно акропетальное раз-
витие. Как правило, органы в абаксиальной части
цветка появляются первыми и развиваются с не-
которым опережением; случаи обратного поряд-
ка редки (Tucker, 2003b). Чашелистики и реже ле-
пестки могут закладываться в спиральном поряд-
ке, что считается примитивной особенностью
(Tucker, 1984). Круговое заложение органов (с по-
правкой на более интенсивные темпы развития в
абаксиальной части) интерпретируют как более
продвинутую черту. Отмечают общую тенденцию
к ускорению развития, когда органы разных кру-
гов закладываются одновременно – например,
плодолистик появляется одновременно с тычин-
ками наружного круга или даже лепестками
(Tucker, 1984; Prenner, Klitgaard, 2008). Некоторо-
го логического завершения это направление до-
стигает у Pisum (и некоторых других членов клады
IRLC) в виде так называемых общих примордиев
(Tucker, 1989b). После заложения чашелистиков
одновременно с плодолистиком образуются че-
тыре примордия, которые затем дают начало вен-
чику и тычинкам.

Хотя в последовательности заложения органов
цветка у Бобовых можно выделить архаичные и
продвинутые паттерны, отбору в первую очередь
подвергается дефинитивное состояние цветка.
На этом уровне можно констатировать эквифи-
нальность: одинаковый план строения достигается
независимо от последовательности, в которой на
флоральной меристеме появляются примордии.
Современные представления об эволюции по-
рядка заложения органов цветка также сходятся в
том, что переход между различными паттернами
происходил легко и в итоге породил высокий уро-
вень гомоплазии (Ремизова, 2019). Имеются на-
блюдения высокой вариабельности порядка зало-
жения в пределах одного организма. Это касается
не только таксонов с хаотичным морфогенезом
цветка, например Gleditsia и Ceratonia (Tucker,
1991, 1992), но и вполне традиционных цветков
Astragalus (Naghiloo et al., 2012). Изменчивость в
порядке заложения чашелистиков у A. compactus
связывают с механическим давлением, которое
оказывает кроющий лист соцветия. Таким обра-
зом, пространственно-временной паттерн зало-
жения примордиев не является определяющим
для структуры и функции зрелого цветка.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Изучение развития цветков в семействе Бобо-

вых представляет собой, пожалуй, один из самых
впечатляющих успехов evo-devo в биологии рас-

тений. Прогресс в систематике семейства сочета-
ется с детальным изучением морфологии и
морфогенеза в ключевых группах, с одной сторо-
ны, и с генетикой развития модельных объектов – с
другой. Такой подход позволяет однозначно уста-
новить, какие состояния признаков были исходны-
ми, а какие – производными. Во многих случаях
можно уверенно постулировать молекулярный
механизм того или иного преобразования.

По сути, на примере Бобовых можно видеть
своего рода инверсию методологии эволюцион-
ной биологии. Веками морфология лежала в ос-
нове систематики, однако хорошо известной про-
блемой оставалась невозможность ранжировать
морфологические признаки по их значимости.
Помехой оставалась гомоплазия – лишь в по-
следние десятилетия стал понятным ее истин-
ный, весьма высокий уровень. Филогенетика и
филогеномика позволяют однозначно реконстру-
ировать ход эволюции таксона и дифференциро-
вать морфологические признаки на архаичные и
производные. Яркий пример такой инверсии – тот
путь, по которому идет изучение подсемейства
Dialioideae. Значительный, достигнутый совре-
менными методами анализа генома – и умещаю-
щийся по сути в одну публикацию – прорыв в си-
стематике этой необычной группы позволил ре-
конструировать ход эволюции цветка в ней и
предложить ее в качестве модели в биологии раз-
вития Бобовых (Ojeda et al., 2019).

За последние десятилетия стала общепризнан-
ным фактом высокая степень эквифинальности
флорального морфогенеза Бобовых при вариа-
бельности промежуточных стадий. Типично мо-
тыльковый венчик, который по сути и является
предметом и итогом естественного отбора, может
быть сформирован на основе разной последова-
тельности закладки органов.

Исследование цветков Leguminosae вскрыло
колоссальный уровень гомоплазии, длительное
время мешавший построению непротиворечивой
системы семейства. Нынешний уровень развития
легуминистики уже не позволяет считать, напри-
мер, актиноморфный цветок единообразным для
всех Бобовых явлением и интерпретировать его
как однозначно древнее (или, напротив, одно-
значно производное) состояние. Конвергентно
возникают актиноморфия, не делимая на отдель-
ные элементы чашечка, полимерный или тем или
иным образом редуцированный андроцей, поли-
мерный гинецей.

Зигоморфный пятичленный пятикруговой
цветок является несомненной симплезиоморфи-
ей Бобовых. Вероятно, зигоморфная симметрия
цветка во всем семействе поддерживается одним
и тем же регуляторным механизмом и сочетается
с дополнительной стабилизацией строения. Од-
нако в разных группах симметрия цветка разны-
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ми путями меняется на актиноморфную, и зача-
стую возникает сходный набор апоморфий: пла-
стичный порядок заложения органов в развитии,
вариабельное положение медианного чашели-
стика и шва плодолистика, нестабильная мер-
ность в разных кругах, полимерные андроцей и
гинецей. Эти особенности в семействе Бобовых
составляют своеобразный синдром нестабильно-
сти, который во многих случаях оказывается в
адаптивном смысле не менее ценным, чем исход-
но зигоморфное и стабильное строение цветка.
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Evolutionary History of the Leguminous Flower
A. A. Sinjushin*

Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia
*e-mail: asinjushin@mail.ru

The contemporary evolutionary developmental biology includes molecular phylogeny, studies on morpho-
logy and morphogenesis, genetics, and genomics. The most reliable conclusions about main trends of f loral
evolution can result from investigations of highly polymorphic group, which is characterized from the posi-
tions of both modern systematics and molecular developmental biology. The legume family, Leguminosae, is
a group of such kind. It demonstrates an outstanding variation in f lower structure. The ancestral f loral struc-
ture in this family includes monosymmetry, pentacycly, with pentamerous perianth and androecium, and a
monomerous gynoecium. However, distinct evolutionary lineages resulted in origin of polysymmetric peri-
anth, different patterns of staminal reduction or polymerization, as well as multicarpellate gynoecium. A
strikingly high level of homoplasy is revealed in Leguminosae. Besides the existing evolutionary tendency to
stabilize f loral structure, the exact “instability syndrome” evolved repeatedly, associated with a polysymme-
try and characterized with a highly variable number and position of f loral organs.

Keywords: actinomorphy, f loral merism, homoplasy, polymerization, reduction, symmetry, zygomorphy
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