
40 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2019. Т. 124. ВЫП. 5

Начало изучения корнеотпрысковых растений 
теряется в глубине веков. Впрочем, если следо-
вать взглядам некоторых авторов (Holm, 1925; 
Del Tredeci, 1995; Malíková et al., 2010; Klimešová 
et al., 2017) и стартовать со второй половины XIX 
столетия, с работ T. Ирмиша, Е. Варминга, B. Вит-
трока и M. Бейеринка, то и в этом случае резуль-
таты коллективного изучения корнеотпрысково-
сти будут впечатлять. Общее число публикаций 
сегодня с трудом поддается даже приблизитель-
ной оценке. Составлены списки и разработана 
классификация корнеотпрысковых растений. На-
конец самое главное – кардинально изменилась 
концепция корнеотпрысковости. Если вначале 
это явление воспринимали как чудачество при-
роды или морфологическое уродство, а затем как 
регенерацию, то теперь его рассматривают как 
адаптацию к нарушаемым местообитаниям, как 
компенсаторную реакцию на повреждение осо-
би или эффективную репродуктивную страте-
гию растений (Malíková et al., 2010; Martínková 
et al., 2015; Нотов, 2015; Klimešová et al., 2017, и 
др.). И все же вопросов пока гораздо больше, чем 
ответов. А вот что касается интереса к явлению 
«корнеотпрысковости», то он постепенно меркнет 
за блеском новомодных в ботанике направлений. 

Все это и послужило причиной появления дан-
ного обзора, в котором мы выделили темы («по-
вестка»), требующие широкого обсуждения. При 
этом для сокращения объема некоторые вопросы 

пришлось только обозначить, а список литерату-
ры сократить до возможного минимума. 

1. Основные понятия 

Термин «корнеотпрысковые растения» кажет-
ся столь однозначным, что если и приводят его 
определение, то ограничиваются короткой фра-
зой: «это растения, образующие корневые отпры-
ски». Между тем анализ многочисленных публи-
каций свидетельствует о том, что за этим скрыва-
ются разные представления относительно этой 
группы растений. Чтобы подчеркнуть это, мы вы-
делили следующие варианты, условно называя их 
подходами.

Узкий подход. Корневые отпрыски (побеги) 
развиваются из придаточных почек на главном, 
боковых и/или придаточных корнях вторичного 
анатомического строения (Михайловская, 1981; 
Жмылев, и др., 2005; Тимонин, 2007). Такие поч-
ки у разных видов (или в разных случаях у одно-
го того же вида) могут закладываться в перици-
кле, феллогене, межпучковом камбии, паренхиме 
луба, наружных слоях коры или в каллусе пора-
ненных корней (Peterson, 1975; Барыкина, 2000). 

Широкий подход. К корнеотпрысковым рас-
тениям относят также и те, у которых прида-
точные почки закладываются только на гипоко-
тиле (Rauh, 1937; Серебряков, 1952; Klimešová, 
Martínková, 2004, и др.). Очевидно, что развива-
ющиеся из таких почек побеги в точном смысле 
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не являются корневыми отпрысками (Барыкина, 
1956). Однако граница между растениями толь-
ко с гипокотилярными побегами и растения-
ми только с корневыми отпрысками нерезкая 
(рис. 1). В связи с этим иногда предполагают, 
что способность развивать побеги на боковых и 
придаточных корнях (корнеотпрысковость s. str.) 
формировалась постепенно через промежуточ-
ные формы от растений, у которых придаточные 
почки закладываются только на гипокотиле (Се-
ребряков, 1952; Борисова, 1961)5.

Традиционный подход. С самого начала из-
учения корнеотпрысковости многие авторы рас-
сматривают это явление очень широко, включая в 
него также образование побегов на корнях и кор-
неподобных структурах орхидных, подостемоно-
вых (см. пункт 2) и растений-паразитов (Wittrock, 
1884; Holm, 1925; Rauh, 1937; Серебряков, 1952; 
Groff, Kaplan, 1988; Нотов, 2015; Bartušková et 
al., 2017; Жмылев и др., 2017; и др.). В рамках 
такого подхода к корнеотпрысковым растениям 
иногда относят даже такие виды, как, например 
Orthilia secunda (L.) House и Pyrola chlorantha Sw. 
(Klimešová, 2007). В этих случаях за корневые 
отпрыски принимают первые побеги, поскольку 
их инициальные почки эндогенно закладыва-
ются на протосоме (проростке), сформировав-
шейся из корневого полюса зародыша. Между 
тем корнеотпрысковость s.str. у O. secunda и P. 
chlorantha отсутствует (Бобров, 2009) 6. 

В целом способность к образованию побегов 
на корнях у разных растений проявляется не-
одинаково. В связи с этим V.B. Wittrock (1884) 
и W. Rauh (1937) предложили выделить три фор-
мы корнеотпрысковости: облигатную, факульта-
тивную и регенерационную. Однако последняя 
форма может сочетаться с облигатной или фа-
культативной корнеотпрысковостью. Поэтому в 
настоящее время обычно выделяют только две 
группы растений: облигатно-корнеотпрысковые 
и факультативно-корнеотпрысковые.

Облигатно-корнеотпрысковые растения. 
Развитие корневых отпрысков – неотъемлемое 
событие онтоморфогенеза особи или формирова-
ния клона. 

Факультативно-корнеотпрысковые рас-
тения. Корневые отпрыски развиваются у рас-
тения после механического повреждения его 

корней, надземных побегов (регенерационная 
корнеотпрысковость) или только в определен-
ных экологических условиях. В действитель-
ности граница между этими двумя группами 
не такая уж и резкая (см. п. 6), как это следует из 
определений. Если не обращать внимание на это, 
а также на различия в подходах (см. выше), то не-
обходимо признать, что факультативная корне-
отпрысковость встречается в природе гораздо 
чаще облигатной формы. Например, почти у 
всех корнеотпрысковых деревьев умеренного 
климата корневые отпрыски образуются толь-
ко после нарушения ствола (Del Tredici, 2001). 
Больше половины корнеотпрысковых растений 
Центральной Европы относятся к факультатив-
но-корнеотпрысковым растениям (Klimeš et al., 
1997).

2. Таксономическое разнообразие

К настоящему времени опубликованы не-
сколько списков корнеотпрысковых растений 
(Wittrock, 1884; Rauh, 1937; Raju et al., 1966; Del 
Tredici, 1995, 2001; Klimešová, 2007; Bartušková et 
al., 2017; и др.). Почти все они носят региональ-
ный или более частный характер. Исключение со-
ставляет только публикация А.А. Нотова (2015), в 
которой осуществлена попытка предварительной 
оценки таксономического разнообразия корнеот-
прысковости среди цветковых растений в целом. 
Кроме того, информацию о разнообразии корне-
отпрысковых растений можно извлечь из «Флор» 
и специализированных баз данных (Голубев, 
1996; Безделев, Безделева, 2006; Klimešová J., 
Klimeš, 2006; Жмылев и др., 2017; и др.). Прав-
да, опираться на подобные источники следует 
осторожно по многим причинам, включая раз-
ный уровень достоверности данных и различия 
в подходе к обсуждаемому здесь явлению. На-
пример, по подсчетам А.А. Нотова (2015) сре-
ди цветковых растений корнеотпрысковость из-
вестна у 273 видов из 161 рода и 61 семейства. 
Для Чехии это явление отмечено у 342 видов из 
203 родов и 64 семейств (Bartušková et al., 2017). 
Оба списка основаны на традиционном подходе 
к корнеотпрысковости, но отличаются нюансами. 
При составлении первого не учтены подостемо-
новые и растения-паразиты7, зато (и это важно) 
исключены сомнительные и неподтвержденные 

5 Иногда к корнеотпрысковости относят и развитие побегов из спящих почек в комлевой части ствола.
6 Старые указания на корнеотпрысковость s.str. этих растений (Irmisch 1855a, Velenovský 1905–1907, цит. по: Bartušková et 

al., 2017) не подтверждены современными исследованиями.



42 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2019. Т. 124. ВЫП. 5

случаи факультативной корнеотпрысковости. 
Напротив, второй список охватывает не только 
растения-паразиты и растения с гипокотилярны-
ми побегами, но и 156 видов, информация о кор-
неотпрысковости которых требует поддтвержде-
ния. И все же, несмотря на подобные проблемы, 
следующие аспекты таксономического разнообра-
зия корнеотпрысковости, кажется, лежат на по-
верхности.

Во-первых, явление корнеотпрысковости 
широко распространено только среди двудоль-
ных. По данным А.А. Нотова (2015), оно охва-
тывает все подклассы Magnoliopsida системы 
А.Л. Тахтаджяна. К наиболее крупным по чис-
лу корнеотпрысковых видов семействам (не ме-
нее 10 видов) принадлежат Asteraceae, Rosaceae, 
Fabaceae, Scrophulariaceae и Euphorbiaceae. Во 
флоре Чехии к ним также относятся Brassicaceae, 
Plantaginaceae, Apiaceae и Violaceae (Bartušková 
et al., 2017).

Во-вторых, обычно не обсуждается вопрос, 
почему в одних таксонах корнеотпрысковость 
кажется чуть ли не нормой (напр., Euphorbia, 
Linaria, Linum, Populus), а в других – редка или 
вообще отсутствует. Исключений мало. Напри-
мер, почти полное отсутствие корнеотпрысковых 
растений среди однодольных иногда связывают 
(Bartušková et al., 2017) с анатомическими осо-
бенностями их корней (см. Тимонин, 1995). 

В третьих. По всей видимости, число корне-
отпрысковых растений в региональных флорах 
обычно небольшое8. Так, при традиционном 
подходе к корнеотпрысковости доля таких ви-

дов во флоре Центральной Европы составляет 
около 10% (Klimešová et al., 2017). Примерно 
такого же значения она достигает и для флоры 
Чехии (Bartušková et al., 2017). При узком под-
ходе величина этого показателя еще меньше: 
2,1% для флоры Крыма (Голубев, 1996), 1,7% 
для флоры северной лесостепи Средней Сибири 
(Антипова, 2008). Естественно предположить, 
что видовое богатство корнеотпрысковых расте-
ний в значительной степени зависит от степени 
антропогенной нарушености региона (см. п. 6).

 Например, в Московской обл. произраста-
ют 119 видов корнеотпрысковых растений (без 
учета видов с гипокотилярными побегами), что 
составляет 5,5% всей ее флоры (Жмылев и др., 
2017). При этом бόльшая часть из них принад-
лежит к адвентивным растениям (73 вида). Доля 
аборигенных видов едва превышает одну треть 
(38,7%). Напротив, в Чехии бόльшая часть кор-
неотпрысковых растений (69,5%) принадлежит к 
видам местной флоры (Bartušková et al., 2017). 

И последнее. Познание таксономического раз-
нообразия корнеотпрысковости в целом нераз-
рывно связано с решением вопроса о распростра-
нении этого явления среди однодольных и расте-
ний с корнеподобными структурами. Поскольку 
подробное обсуждение этого выходит за рамки 
данной статьи, то мы ограничимся только кратки-
ми замечаниями относительно подостемоновых и 
орхидных.

Podostemaceae. Это семейство относят к так-
сонам, для которых корнеотпрысковость счита-
ют типичным признаком (Klimešová, Martínková, 

7 По устному замечанию А.А. Нотова эти растения следует рассматривать среди корнеотпрысковых.
8 Для большинства районов мира данные отсуствуют.

Рис. 1. Формы роста стержнекорневых и корнеотпрысковых s. l. видов р. Euphorbia 
(по: Rauh, 1937): 1 – надземные побеги, 2 – гипокотиль, 3 – корневая система
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2004). На самом деле корнеподобное тело по-
достемоновых, на котором эндогенно закла-
дываются почки, отличается от типичного кор-
ня цветковых растений. Именно поэтому было 
предложено именовать его «талломом», «талло-
идом» или «таллом-корнем». Однако многие ав-
торы считают, что название «корень» в данном 
случае более удобно или даже более адекватно 
(Cook et al., 2007). Последнее согласуется с ре-
зультатами молекулярно-генетических исследо-
ваний, которые позволяют предположить, что 
корнеподобное тело подостемоновых представ-
ляет собой сильно видоизмененные в результате 
адаптации к специфическим водным условиям 
гипокотилярные корни, возникшие от типичных 
подземных корней их предков (Koi et al., 2006). 
Если это так, то необходимо учесть, что боль-
шинство подостемоновых представляют собой 
однолетники. Так что включение их в группу 
корнеотпрысковых растений влечет за собою 
признание того, что корнеотпрысковость встре-
чается также среди водных растений (см. п. 7) и 
не всегда проявляет себя как способ вегетатив-
ного размножения (см. п. 5). 

Orchidaceae. Среди однодольных корнеот-
прысковость известна только в сем. Orchidaceae. 
В России встречаются 14 видов орхидных, у ко-
торых образуются или могут образовываться по-
беги на корнях (Вахрамеева и др., 2014). Немно-
гим меньше их во флоре Чехии (Bartušková et al., 
2017) и Центральной Европы (Klimešová et al., 
2017). Возможно, корнеотпрысковость в этом 
семействе – явление сравнительно редкое.9 Од-
нако подтвердить это пока трудно. Кроме того, 
необходимо отметить еще два момента.

Во-первых, развитие придаточной почки у кор-
неотпрысковых орхидных может происходить, 
вероятно, разными способами: 1) из апикальной 
меристемы корня сразу или после формирования 
каллусообразного тела; 2) благодаря разделению 
верхушки корня на стеблевой и корневой апексы; 
3) в «пазухе» бокового корня (Виноградова, 1996; 
Татаренко, 1996; Коломейцева, 2011; Вахрамеева 
и др., 2014). 

Следует отметить, что только последний из 
этих вариантов напоминает корнеотпрысковость 
двудольных (см. п. 6).

Во-вторых, для некоторых групп орхидных 
интерпретация морфологической природы струк-
туры, которая отодвигает почку возобновления от 

материнской особи, затруднена. Это послужило 
причиной для введения специальных названий, 
таких как «дроппер», «синкер» или «столоно-
видный корень» (Pridgeon, Chase, 1995; Stern, 
2014). По мнению И.В. Татаренко, столоновид-
ная часть такой структуры объединяет в себе уд-
линенные гипоподий и первое междоузлие бо-
кового побега, на котором образуется корневой 
клубень, имеющий разную форму у разных триб 
подсемейства Orchidoideae (Вахрамеева и др., 
2014). Другие считают, что она может носить 
смешанный корне-стеблевой характер или вооб-
ще иметь корневую природу, как в случае пред-
ставителей трибы Diurideae (Pridgeon, Chase, 
1995; Stern, 2014).

3. Происхождение

По сравнению с цветковыми растениями в 
других группах ризофитов корнеотпрысковость 
вообще отсутствует (например, Lycopodium и 
Equisetum) или крайне редка. В частности, при-
знается, что среди голосеменных образование 
корневых отпрысков встречается только у 
единичных видов из семейств Araucariaceae, 
Podocarpaceae и Taxodiaceae (Del Tredeci, 
1995, 2001 Bond, Midgley, 2003). Заметим, 
что детальные анатомические исследования 
проведены только в случае регенерационной 
корнеотпрысковости Araucaria cunninghamii 
(Burrows, 1990). Среди папоротников обра-
зование почек на корнях приводится для 34 
видов из 12 родов. Причем половина из них 
– ужовники (McVeigh, 1937). В силу такого ха-
рактера таксономического распределения кор-
неотпрысковости и численного преобладания 
ее факультативной формы некоторые авторы 
полагают, что это свойство 1) относительно 
недавнее приобретение двудольных; 2) оно не-
зависимо и неоднократно возникало/исчезало 
в разных таксонах (Rauh 1937; Bond, Midgley, 
2003; Klimešová, Martínková, 2004; Нотов, 
2015; Klimešová et al., 2017). К сожалению, 
филогенетические данные пока мало помогают 
прояснить этот вопрос (Pausas et al., 2018). Что 
касается палеонтологических данных, то в на-
стоящее время известна единственная находка 
корневых отпрысков Notophytum krausellii из 
среднего триаса (245–230 млн л.н.), которая 
свидетельствует об очень раннем происхож-
дении корнеотпрысковости у голосеменных 

9 Ткани корней, особенно апексы, широко используют для искусственного клонирования орхидных даже тех видов, у 
которых образование корневых отпрысков в природе не известно.
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(Decombeix et al., 2011). В этой связи необхо-
димо отметить следующее.

1. Гетеротопии, подобные развитию по-
бегов на корнях, встречаются у представите-
лей и более древних групп. В частности, на 
ризоидах многих мохообразных развиваются 
«почки» или «клубни», которые выполняют 
функцию расселения или переживания не-
благоприятных условий (Glime, 2017). Среди 
водорослей образование «бульбочек» (bulbils) 
на ризоидах или развитие из ризоидов таллома 
известно соответственно у видов Chara (The 
algae world, 2015) и Bangia (Boedeker et al., 
2007) соответственно.

2. Механизм возникновения облигатной 
корнеотпрысковости неизвестен. Обычно пря-
мо или косвенно указывают на мутации (Но-
тов, 2015). Однако преобладание по числу ви-
дов факультативно-корнеотпрысковых расте-
ний позволяет предполагать, что здесь может 
быть замешана так называемая «генетическая 
ассимиляция».10

4. Биоморфологическое разнообразие

Корневые отпрыски образуются у растений 
всех основных жизненных форм (деревья, ку-
старники, кустарнички, полукустарники, по-
лукустарнички и травянистые многолетники). 
Корнеотпрысковость отмечена также среди дву-
летников и однолетников. Правда, по-видимому, 
у этих малолетних монокарпиков в большин-
стве случаев развиваются гипокотилярные по-
беги (Latzel et al., 2009; Malíková et al., 2010; 
Bartušková et al., 2017; и др.). Примеров обра-
зования у них побегов на боковых корнях из-
вестно, кажется, очень мало (например, Сере-
бряков, 1962). Более того, такие растения уже 
попадают в разряд вегетативных однолетников, 
как например, корнеотпрысковая форма Rorippa 
palustris11 (Klimešová et al., 2007). 

Видовое разнообразие корнеотпрысковости 
среди деревьев, кустарников, травянистых много-
летников и других типов жизненных форм пока 
до конца не ясно12. По мнению некоторых авто-
ров, наиболее обычна корнеотпрысковость среди 
деревьев и кустарников (Holm, 1925; Klimešová J, 

Klimeš, 2003). Например, в Центральной Европе 
больше половины (55%) корнеотпрысковых рас-
тений – это деревья, а доля травянистых много-
летников составляет всего 39% (Klimešová et al. 
2017). Однако в Московской обл. (Жмылев и др., 
2017), напротив, среди корнеотпрысковых рас-
тений преобладают травянистые многолетники 
(63,9%), как в целом, так и в их аборигенной 
(64%) и адвентивной (63%) фракциях. Анало-
гичная ситуация и во флоре Чехии (Bartušková 
et al., 2017). Конечно, это сравнительно неболь-
шие территории, а степень изученности этого 
явления везде разная. Наконец, кажется вполне 
очевидным, что биоморфологический спектр 
корнеотпрысковых растений в разных климати-
ческих зонах должен быть разным. Так, почти 
все корнеотпрысковые растения песчаных пу-
стынь Средней Азии (Акыева, 1993) относятся 
к травянистым многолетникам (50%) и полудре-
весным биоморфам (40%). Предполагают, что 
корнеотпрысковость может быть широко рас-
пространенным явлением среди тропических 
деревьев (Hallé et al., 1978). Однако подтверж-
дений этому пока очень мало (Vieira et al., 2006; 
Hayashi, Appezzato-da-Glória, 2009).

5. Основные черты

Очевидно, что в рамках традиционного под-
хода (см. п. 1) специфицировать корнеотпры-
сковые растения довольно сложно. Правда, если 
провести своеобразное голосование между пу-
бликациями в попытке выявить основные черты 
этой группы, то его результаты будут сводиться 
к следующему: это стержнекорневые клональ-
ные многолетники с горизонтальными корнями 
размножения.

Корневая система. Даже при узком подхо-
де явление корнеотпрысковости охватывает как 
стержнекорневые13, так и придаточнокорневые 
растения (Барыкина, 1995, 1999). Впрочем, по-
следних, скорей всего, немного. Например, по 
предварительной оценке, не более 10% обли-
гатно-корнеотпрысковых травянистых много-
летников аборигенной флоры Средней России 
относятся к группе придаточнокорневых рас-
тений. Это согласуется с результатами анали-

10 Иногда предполагают, что корнеотпрысковость микогетерофных растений может быть обусловлена грибами (Klimešová, 
2007). 

11 Обычно растет как однолетник или двулетник.
12 Исключение представляют однолетники, корнеотпрысковость у которых очень редка (Klimešová, Klimeš, 2006; Guerrero-

Campo et al., 2006).
13 Имеется ввиду корневая система взрослых особей семенного происхождения.
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за корневых систем 123 видов эродированных 
участков северо-востока Испании, которые сви-
детельствует о том, что способность к корнеот-
прысковости сопряжена с наличием у растений 
крупного и долго сохраняющегося главного 
корня (Guerrero-Campo et al., 2006). Вероятно, 
поэтому некоторые отечественные ботаники 
относят корнеотпрысковые растения к группе 
стержнекорневых растений или считают, что они 
произошли от них. 

Корни размножения. Название «корни раз-
множения» вслед за его автором (Казакевич, 
1922) обычно используют для обозначения 
горизонтальных корней с корневыми отпры-
сками (Василевская, 1957; Барыкина, 1958; 
Peterson, 1975; Жмылев и др., 2005). На са-
мом деле придаточные почки могут заклады-
ваться не только на горизонтальных, но и на 
вертикальных корнях. При этом у многих, по 
крайней мере, облигатно-корнеотпрысковых 
растений, корни размножения в процессе сво-
его развития изменяют направление роста с 
диагеотропного на геотропный, формируя так 
называемый «вторично-стержневой корень» 
будущего корневого отпрыска. Кроме того, не-
обходимо отметить следующие аспекты «кор-
ней размножения»:

1. Хорошо известно, что в типе корень прояв-
ляет положительный геотропизм и отрицатель-
ный фототропизм. Однако у многих растений 
(и не только корнеотпрысковых) развиваются 
горизонтальные корни (Hallé et al., 1978; Ми-
хайловская, 1981; Coutts, 1989, и др.). Согласно 
современным представлениям, угол их отклоне-
ния от вертикали контролируется молекулярно-
генетическими механизмами и изменяется в за-
висимости от освещенности, количества влаги и 
элементов минерального питания (Roychoudhry, 
2017). Правда, у облигатно-корнеотпрыско-
вых растений диагеатропный рост корней 
столь обычен, что эту черту иногда (Klimešová, 
Martínková, 2004) считают главной для всей 
группы. 

2. Функционально корни размножения рассма-
тривают как структуру, которая обеспечивает: 

1) отодвигание корневого отпрыска от мате-
ринской особи при вегетативном размножении 

(Барыкина, 2000) или вообще вегетативное раз-
множение (Жмылев, Шипунова, 2009)14; 

2) восстановление надземной биомассы15 
или увеличение длительности жизни особи 
(Klimešová, Martínková, 2004); 

3) запасание веществ; 
4) корневое фуражирование (Roychoudhry, 

2017; Klimešová et al., 2018). 
Из этих функций только последняя вызы-

вает вопросы. И не только в силу проблем ин-
терпретации результатов в рамках концепции 
«фуражного поведения клональных растений» 
(McNickle et al., 2009), но и в силу почти пол-
ного отсутствия исследований корнеотпрыско-
вых растений в этом аспекте (Martínková et al., 
2018). 

Клоны и многолетники. В многочисленных 
работах, посвященных клональным растениям, 
обычно не учитывают разнообразие корнеотпры-
сковости. Между тем при традиционном подходе 
эта группа включает растения, у которых если и 
могут образоваться клоны, то только в результа-
те воздействия внешних факторов. Это в частно-
сти однолетние подостемоновые, многие растения 
паразиты16 и если не все, то большинство видов 
с гипокотилярными побегами. Если ограничиться 
только облигатно-корнеотпрысковыми растени-
ями s. str., то и они проявляют разнообразие не 
только по интенсивности вегетативного размно-
жения, но и по продолжительности жизни особи. 
К сожалению, данных о долголетии «корней раз-
множения» пока очень мало. Между тем именно 
перегнивание таких корней и обусловливает есте-
ственный распад корнеотпрыскового сложного ин-
дивидуума. По всей видимости, у деревянистых 
растений «корни размножения» могут жить очень 
долго, сохраняя связь между условными особями 
(деревьями) нескольких поколений (Adonsou et al., 
2016).

 А вот среди травянистых многолетников 
есть иные примеры. В частности, корни раз-
множения у Cirsium arvense в среднем живут 
немногим более 1 года (Tilley, 2010; Leathwick, 
Bourdôt, 2012), у Ajuga genevensis редко дости-
гают двух- или трехлетнего возраста (Елумеева, 
2019), а у Rorippa × anceps перегнивают через 
несколько месяцев или, реже, через год (Ша-

14 Обычно вегетативное размножение происходит в результате обособления корневого отпрыска, а не корня; реже, как, 
например, у Arachnitis uniflora (Domíniguez et al., 2006), обособляются клубневидные структуры корня.

15 В случае регенерационной корнеотпрысковости.
16 Например, большинство Balanophoraceae не образуют клонов (Hansen, Kubitzki, 2015), а паразитирующие на одно-

летниках Orobanche размножаются только семенами (Advances …, 1996). 
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балкина, Савиных, 2012). Эти примеры свиде-
тельствуют о том, что среди корнеотпрысковых 
растений s.str., вероятно, хотя и редко, но встре-
чаются вегетативные однолетники.

6. Факторы

Подавляющее большинство авторов связывают 
корнеотпрысковость с нарушениями целостности 
особи в результате воздействия экзогенных факто-
ров (рис. 2). Прежде всего, это пожары, вырубка, 
пахота, эрозия почвы и т.п. (Rauh, 1937; Peterson, 
1975; Del Tredici, 2001; Klimešová, Martínková, 
2004; Guerrero-Campo  et al., 2008; Hayashi et al., 
2009; Malíková et al., 2010; Klimešová et al., 2017, и 
др.). Поскольку такие нарушения распространены 
широко, то возникает интригующий вопрос: «По-
чему так мало корнеотпрысковых растений?» (см. 
п. 2). Тем более, что число факторов корнеотпры-
сковости гораздо больше. Например, по данным 
B.R. Frey с соавторами (Frey et al., 2003) на зало-
жение корневых почек у облигатно-корнеотпры-

скового Populus tremuloides влияют 10 факторов. 
Среди них наиболее важные – это соотношение 
гормонов (прежде всего ауксина и цитокинина), 
которое связано в частности с «апикальным до-
минированием» (напр., Wan et al., 2006), гено-
тип и сезон вырубки17. На развитие же корневых 
отпрысков у этого растения влияют 14 факто-
ров. Среди них наиболее важные – температура 
почвы, богатство почвы, освещенность, уровень 
запасных веществ в корне и генотип (Frey et al., 
2003). К сожалению, природа корнеотпрысково-
сти остается пока не до конца понятной. Если 
попытаться суммировать известные нам факты, 
то в самом общем виде можно утверждать, что 
образование корневых отпрысков контролирует-
ся комплексом взаимодействующих экзогенных 
и эндогенных факторов. При этом детали этого 
«комплекса», прежде всего экзогенных факто-
ров18, в разных случаях могут быть разными. 
В такой ситуации мы ограничимся только теми 
замечаниями, которые с нашей точки зрения ка-

Рис. 2. Доля публикаций, в которых упоминаются факторы корнеотпрысковости: 1 – нару-
шения растения, 2 – гормональный контроль, 3 – нарушения местообитания, 4 – богатство 
почвы, 5 – температура почвы, 6 – генотип, 7 – влажность почвы, 8 – апикальное доминиро-
вание, 9 – запасные вещества в корне, 10 – обнажение корня, 11 – освещенность, 12 – кон-

куренция (проанализировано 128 публикаций)

17 Здесь и далее факторы перечислены в порядке уменьшения силы влияния согласно авторам.
18 К сожалению, при изучении влияния экзогенных факторов на корнеотпрысковость зачастую не разделяют заложение при-

даточной почки и развитие из нее корневого отпрыска. 
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жутся сейчас важными.
1) Способность к корнеотпрысковости зависит 

от генотипа, а степень ее проявления – от условий 
среды, жизненного состояния, возраста корней и 
растения в целом (Bates et al., 1988; Del Tredici, 
1995; Klimešová, Martínková, 2004; Bond, Midgley, 
2003; Martínková et al., 2015; Ikeuchi et al., 2016; 
Kareem et al., 2016). В результате даже у облигат-
но-корнеотпрысковых растений не всегда могут 
развиваться корневые отпрыски (Del Tredici, 1995; 
Kitamura et al., 2000; Eusemann et al., 2013). Это 
очевидно вносит дополнительные трудности в раз-
граничении облигатной и факультативной форм 
корнеотпрысковости (см. п. 1).

2) Заложение почки в тканях или раневом кал-
лусе корня невозможно без включения на первом 
этапе программы инициации бокового корня, ко-
торая впоследствии блокируется высоким уров-
нем цитокинина (Ikeuchi et al., 2016; Rosspopoff 
et al., 2017)19. За этим, по-видимому, и скрывается 
ответ на вопрос «почему так мало корнеотпрыско-
вых растений?». Скорей всего в случае нарушения 
целостности особи у большинства растений вклю-
чается механизм, который исключает возможность 
перепрограммирования развития бокового корня 
на формирование почки. Это подтверждается дан-
ными о наличии эпигенетических механизмов, по-
давляющих регенерационный потенциал растения 
при его нормальном развитии (Ikeuchi et al., 2016). 

3) У многих облигатно-корнеотпрысковых ви-
дов придаточные почки расположены как бы в 
«пазухе» бокового корня или около него (Серебря-
ков, 1952; Лярская, 1957; Bakshi, Coupland, 1960; 
Bosela, Ewers, 1997; Tilley, 2010; Silva, 2017, и др.). 
Поскольку развитие бокового корня сопровожда-
ется разрывом тканей материнского корня («корня 
размножения»), то возможно, что корнеотпрыско-
вость в этих случаях – это тоже результат повреж-
дения.

4) Свет проникает в почву на глубину 1–5 см в 
зависимости от ее структуры (Tester, Morris, 1987; 
Mo et al., 2015, цит. по: Маслова, Головко, 2017). 
Однако этот параметр обычно не учитывают при 
рассмотрении факторов корнеотпрысковости. Ис-
ключение составляет только «оголение» корня в 
результате эрозии почвы (Барыкина, 1958; Акы-
ева, 1993, и др.). Между тем корни-размножения 
обычно растут горизонтально неглубоко от по-
верхности почвы. При этом, обладая рецепторами 

света, проявляют отрицательный фототропизм в 
ответ на синий свет и положительный – на крас-
ный свет (Маслова, Головко, 2017). Это позволяет 
предполагать, что проникновение света в почву 
может быть одним из основных экзогенных факто-
ров корнеотпрысковости.  

7. Экологическое разнообразие

К сожалению, эколого-ценотический облик 
группы «корнеотпрысковые растения» оста-
ется пока не вполне ясным (Серебряков, 1962; 
Klimešová et al., 2017, и др.). Кажется, что данных 
на сей счет накоплено уже много. Однако их со-
вокупность проявляет черты односторонности 
(основной фактор – нарушения), разношерстности 
(например, разный подход к явлению) и противо-
речивости (экология корнеотпрысковости у разных 
видов). Это создает непреодолимые преграды для 
обобщений, и вынуждает нас ориентироваться на 
утверждения, концепции и результаты использова-
ния ценотических групп и экологических шкал.

Утверждения

Все высказывания относительно распростране-
ния корнеотпрысковых растений можно объеди-
нить в следующие две группы:

1. Корнеотпрысковые растения: а) широко рас-
пространены в природе или в большинстве экоси-
стем мира; б) встречаются почти везде или спектр 
их местообитаний шире, чем у длиннокорневищ-
ных и столонообразующих растений (Михайлов-
ская, 1981; Klimeš, Klimešová, 1999; Pausas et al., 
2018, и др.). 

2. Явление корнеотпрысковости особенно ши-
роко распространено или корнеотпрысковые рас-
тения наиболее часто встречаются в степях, полу-
пустынях, тундре и лесотундре (Серебряков, 1952; 
Барыкина, 2000; Батыгина, Васильева, 2002; Анти-
пова, 2008). 

К сожалению, все эти утверждения пока сла-
бо обоснованы, а в случае тундровой зоны во-
обще не подтверждаются специальными иссле-
дованиями (Klimešová, Doležal, 2011; Klimešová 
et al., 2012). Так что в настоящее время одно-
значно можно утверждать только то, что кор-
неотпрысковость не встречается среди гидро-
фитов и очень редка среди болотных растений 
(Klimešová, de Bello, 2009; Sosnová et al., 2010; 
Жмылев и др., 2012).

19 Обычно предполагают, что одновременная экспрессия генов корня и побега на первых этапах развития корневой почки об-
условлена происхождением корней от побегов или их общим происхождением в эволюции растений.
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Концепции

Корнеотпрысковость обычно рассматрива-
ют как адаптацию к нарушениям (см. п. 6) или, 
реже, как один из способов фуражного пове-
дения растений или конкуренции в условиях 
бедных экотопов (напр., Rasmussen, Kollmann, 
2007; Roychoudhry, 2017; Klimešová et al., 2018). 
Следуя этим воззрениям, естественно предпо-
ложить, что корнеотпрысковые растения долж-
ны часто встречаться: 1) в местах, подвергаю-
щихся нарушениям (например, поля, вырубки, 
эродированные склоны, пойменные леса), 2) в 
местообитаниях с гетерогенными (например, 
экотоны) или бедными почвами. Из этих вари-
антов только первый кажется реалистичным, 
поскольку подтверждается многочисленными 
исследованиями (см. п. 6). Причем речь идет 
не о любых нарушениях. Большинство авторов 
подчеркивают, что корнеотпрысковые растения 
тяготеют к тем местообитаниям, которые под-
вержены сильным воздействиям, таким как по-
жар, вырубка, пахота, затопление или эрозия 
почвы (Klimešová, Klimeš, 2003; Malíková et al., 
2010; Klimešová et al., 2017, и др.). Скорей все-
го, это действительно так. Однако надо иметь 
ввиду, что факультативная корнеотпрысковость 

Рис. 3. Распределение облигатно-корнеотпрысковых аборигенных растений Средней 
России по местообитаниям (пояснения в тексте)

20Проанализирован видовой состав Тверской, Ивановской, Владимирской, Московской, Калужской, Рязанской, Тульской, Ор-
ловской, Курской, Липецкой, Воронежской областей и Республики Мордовия (Маевский, 2014).

может быть индуцирована и сравнительно сла-
быми нарушениями (например, в результате по-
вреждения корней почвенными организмами), а 
сильные нарушения могут напротив подавлять 
развитие корневых почек у облигатно-корнеот-
прысковых растений (Bakshi, Coupland, 1960; 
Bosela, Ewers, 1997).

Ценотические группы

По предварительным подсчетам на террито-
рии Средней России20 произрастает 75 абори-
генных видов с облигатной корнеотпрысково-
стью s.str. Поскольку многие из них встреча-
ются в нескольких типах фитоценозов, то для 
выявления общей закономерности мы выделили 
6 вариантов местообитаний (рис. 3), для каж-
дого из которых подсчитали число встречаю-
щихся корнеотпрысковых видов исходя из их 
принадлежности к ценотическим группам. При 
этом сорно-рудеральные сообщества, щебни-
стые склоны, песчаные наносы и аналогичные 
случаи мы объединили вместе как нарушаемые 
места («нарушенные м/о»), а все остальные ва-
рианты условно рассматривали как не наруша-
емые местообитания. В результате оказалось, 
что на территории Средней России облигат-
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Рис. 4. Распределение облигатно-корнеотпрысковых аборигенных растений Средней России по экологическим шка-
лам Элленберга: L – освещенность, F – влажность почвы, pH – кислотность почвы, N – обеспечение минеральным 

азотом почвы. По горизонтальной оси указаны баллы соответствующей шкалы (1–12) 

но-корнеотпрысковые растения отсутствуют 
в водных объектах и очень редки на болотах. 
Подавляющее их большинство (>80%) сосре-
доточено на открытых местах. Прежде всего, 
это нарушаемые местообитания, далее следуют 
луга и степи (рис. 3). В целом это соответству-
ет как представлениям о факторах корнеотпры-
сковости (см. выше), так и данным по другим 
регионам с аналогичным климатом (Klimešová, 
Herben, 2015).

Экологические шкалы

Результаты использования экологических шкал 
(Ellenberg et al., 1991) для выяснения условий 
произрастания облигатно-корнеотпрысковых або-
ригенных видов Средней России, вероятно, по-
зволяют считать, что синэкологический оптимум 
этой группы широкий (рис. 4). При этом в случае 
освещенности и кислотности почвы подавляющее 
большинство ее представителей тяготеет к услови-
ям полного или почти полного освещения и к ме-

21 Очевидно, что спектр балльных оценок не только по увлажнению, но и по другим экологическим факторам будет изменяться 
в зависимости от площади и зональной гетерогенности анализируемой территории.

стообитаниям с некислыми почвами (суммарная 
доля видов с баллами 7–9 по этим шкалам состав-
ляет соответственно 80,5 и 82,5%). 

Напротив, по отношению к влажности почвы 
и богатству минеральным азотом картина получи-
лась размытой. Доля видов сухих мест (баллы 1–3) 
не превышает 25%. Остальные облигатно-корнеот-
прысковые растения тяготеют к местообитаниям с 
более или менее увлажненной почвой вплоть до 
временно затопляемых мест (рис. 4). Это контра-
стирует не только с суждениями ряда авторов (см. 
выше), но и с данными для Центральной Европы 
(см. Klimešová, Herben, 2015) и лесостепей Сред-
ней Сибири (см. Антипова, 2008), согласно кото-
рым корнеотпрысковость наиболее обычна среди 
растений относительно сухих местообитаний21.

Что касается богатства почвы минеральным 
азотом, то облигатно-корнеотпрысковые абори-
генные виды Средней России охватывают весь 
диапазон балльной шкалы (рис. 4). При этом 
можно выделить две группы: 
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irgi // Vestn. Mosk. un-ta. Ser. biol., pochv. 1956. 
№ 6. S. 87–91].

Барыкина Р.П. Особенности образования корневых 
отпрысков у белой акации (Robinia pseudoacacia 
L.) // Бюл. МОИП. Отд. биол. 1958. Т. 63. Вып. 4. 
С. 57–71 [Barykina R.P. Osobennosti obrazovaniya 
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Барыкина Р.П. Поливариантность способов есте-
ственного вегетативного размножения и рассе-
ления в семействе Ranunculaceae // Бюл. МОИП. 

1) растения бедных почв (баллы 1–2), суммар-
ная доля видов 37,1%;

2) растения богатых почв (баллы 7–9), суммар-
ная доля видов 25,7%.

Возможно, что с таким «бимодальным» рас-
пределением и связана противоречивость ре-
зультатов изучения влияния уровня богатства 
почвы на корнеотпрысковость (Bates et al., 1988; 
Martínková et al., 2004; Klimešová, Martínková, 
2004; Klimešová et al., 2009; Malíková et al., 
2010; Landhäusser et al., 2010; Martínková et al., 
2015; и др.).

Заключение

Рассмотренные выше темы, конечно, не ох-
ватывают всех аспектов корнеотпрысковости. 
Однако они ясно свидетельствуют о том, что 
группа «корнеотпрысковые растения» содержит 

больше загадок, чем достоверно установленных 
закономерностей. По-видимому, пока можно ут-
верждать следующее. Во-первых, корнеотпры-
сковость – редкое с флористической точки зрения 
явление, в таксономическом смысле широко рас-
пространенное среди двудольных растений. Во-
вторых, основным фактором инициации корневых 
отпрысков являются нарушения s.l. (прежде всего 
это касается факультативной формы). В-третьих, 
придаточные почки на корнях могут закладывать-
ся по-разному и с участием разных тканей. Все 
остальное по большей части – это вопросы, ответы 
на которые затрагивают интересы специалистов 
разных направлений ботаники, включая, напри-
мер, экологию и популяционную биологию. В этой 
связи мы смеем надеяться, что данный обзор по-
служит дополнительным стимулом к расширению 
исследований корнеотпрысковых растений. 
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ROOT SPROUTING PLANTS: INSIGHT OF AGENDA

P.Yu. Zhmylev1, G.A. Lazareva2, O.V. Morozova3,  I.V. Tatarenko4

Root sprouting is widespread among dicotyledonous plants. However, the various aspects 
of this phenomenon are not completely clear. In this regard, the review highlights the following 
topics: taxonomic, morphological and ecological diversity of root-sprouting plants, the origin 
of root sprouting and factors of root-borne shoots formation. Particular attention is paid to the 
differences in the approaches for determination the group of root-sprouting plants.

Key words: root-sprouting plants, root-borne shoots, factors of root-sprouting, diversity of 
root-sprout plants, clonal plants.
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