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Морфология столонов у представителей  
рода Fragaria L.

Проведен морфологический анализ типа ветвления столонов у ряда видов рода Fragaria  L. 
Исследования показали, что два диплоидных вида  – F.  viridis (Duchesne) Weston и F.  yezoensis 
Hara, характеризуются моноподиальным ветвлением столонов. Остальные исследованные виды 
имеют симподиальное ветвление столонов, которое можно разделить на две морфологические 
подгруппы. У F.  orientalis Losinsk., F.  moschata (Duchesne) Weston, F.  virginiana (Duchesne) Mill., 
F. mandshurica Staudt, F. vesca L. в пазухе первого чешуевидного листа на столоне формируется 
дополнительный пазушный столон, а следующее междоузлие на столоне первого порядка 
заканчивается укороченным побегом (брахибластом) с розеткой листьев. Затем на следующем 
узле столона 1-го порядка формируется столон 2-го порядка. У второй подгруппы, в которую 
входят F.  chiloensis (L.) Mill. subsp. chiloensis, F.  chiloensis subsp. pacifica Staudt, F.  ×  ananassa 
(Weston) Duchesne ex Rozier, F.  iturupensis Staudt и F.  iinumae Makino, под чешуевидными 
листьями столонов первого порядка столоны второго порядка развиваются редко, чаще вовсе 
отсутствуют, либо носят рудиментарный характер. Данные морфологические отличия отражают 
генетическое разнообразие в роде Fragaria, показывая различные эволюционные адаптации 
к условиям окружающей среды: стратегии конкуренции и механизмы распространения.

Ключевые слова: вегетативное размножение, земляника, столонообразующие растения, 
вегетативный побег, столоны первого порядка, столоны второго порядка, моноподиальное 
ветвление, симподиальное ветвление.
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Morphology of stolons in species of the genus Fragaria L.

A morphological analysis of the stolon branching pattern has been performed for several species of the 
genus Fragaria L. from the VIR collection. It was revealed that two diploid species, F. viridis (Duchesne) 
Weston and F. yezoensis Hara, exhibit monopodial stolon branching, in which each internode after the 
first basal scale-like leaf on the stolon ends in a rosette. The remaining studied species have sympodial 
stolon branching, which can be divided into two subgroups. In F.  orientalis Losinsk., F.  moschata 
(Duchesne) Weston, F. virginiana (Duchesne) Mill., F. mandshurica Staudt, and F. vesca L., an additional 
axillary stolon forms in the axil of the first scale-like leaf on the stolon, and the next internode on the 
first-order stolon ends in a shortened shoot (brachyblast) with a rosette of leaves. Then, a second-
order stolon forms again at the next node of the first-order stolon. In the second subgroup, which 
includes F.  chiloensis (L.) Mill. subsp. chiloensis, F.  chiloensis subsp. pacifica Staudt, F.  ×  ananassa 
(Weston) Duchesne ex Rozier, F. iturupensis Staudt, and F. iinumae Makino, second-order stolons rarely 
develop beneath the scale-like leaves of the first-order stolons, they often fail to develop at all, or are 
rudimentary. These morphological differences reflect genetic diversity in the genus Fragaria, revealing 
different evolutionary adaptations to environmental conditions, competitive strategies, and dispersal 
mechanisms.

Keywords: vegetative propagation, strawberry, stolons, vegetative shoots, first-order stolons, second-
order stolons, monopodial branching, sympodial branching
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Введение

Побеги по основным выполняемым ими 

функциям обычно делятся на вегетативные 

и  генеративные. Генеративные побеги форми‑

руются как однолетние образования и у всех 

представителей рода Fragaria  L. (земляника) 

имеют более или менее одинаковое строение. 

На них закладывается соцветие – многоцветко‑

вый монохазиальный цимоид. Каждый цветок 

в основании цветоножки сопровождается брак‑

теей (прицветником).

Вегетативных побегов у земляник два типа: 

1) брахибласты (укороченные) и 2) ауксибласты 

(удлиненные). Заложенный в семени зародыш 

развивается с формированием первого побе‑

га с укороченными междоузлиями. В результа‑

те, по прошествии некоторого времени, можно 

видеть молодое розеточное растение с реду‑

цированной стержневой корневой системой 

и развитой мочковатой. Побег первого года 

развивается за счет верхушечной и пазушных 

меристем. Верхушечная меристема увеличива‑

ет в размерах основной побег, который и далее 

развивается по типу брахибласта. А пазуш‑

ная меристема формирует два типа приростов. 

Один из них развивается как многолетний бра‑

хибласт. За счет таких дополнительных побегов 

растение увеличивает свою массу в непосред‑

ственной близости от основного побега и  уве‑

личивает базу для развития у одного растения 

генеративных побегов. Второй тип побега раз‑

вивается как ауксибласт, в данном случае – сто‑

лон. Столон  – горизонтальный подземный или 

наземный побег с удлиненными междоузлия‑

ми, заканчивающийся клубнями, луковицами 

или почками (Dorofeyev et  al., 2019). Этот тип 

побегов отвечает за экспансию площадей рас‑

пространения земляники. Такие побеги име‑

ют протяженные междоузлия, из апикаль‑

ной меристемы которых формируется следу‑

ющее длинное междоузлие (моноподиальное 

ветвление). Этот тип ветвления часто является 

дополняющим, но имеются примеры его почти 

исключительности, например, у видов Cyathea 

и Dicksonia, Cycas revoluta, представителей 

Pinaceae, Arecaceae и др. Либо побег (столон) 

развивается с образованием укороченных меж‑

доузлий с формированием апикального бра‑

хибласта (в будущем самостоятельного расте‑

ния, возникшего вегетативным путем). Этот тип 

развития побега называется симподиальным, 

т.  е. происходит перевершинивание основного 

направления роста побега. Такой тип ветвления 

в природе встречается чаще. Примером могут 

служить представители Salicaceae, Rosaceae, 

Vitaceae и пр.

Одной из важных особенностей видов рода 

Fragaria является способность растений к веге‑

тативному размножению благодаря формиро‑

ванию надземных столонов. Такая особенность 

в распространении растений важна не только 

для их размножения, но и для отдаления рас‑

тений друг от друга, устраняя конкурентные 

отношения между ними (Korovkin, 2013). Это 

отражает наибольшую эволюционную продви‑

нутость столонообразующих растений по срав‑

нению с рядом других вегетативно подвижных 

представителей флоры. Столоны, по всей види‑

мости, играют ключевую роль в распростра‑

нении и колонизации новых территорий, а их 

морфология может отражать этапы отбора ее 

наиболее успешных изменений.

В ряде литературных источников обсуж‑
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дение вопроса о значении признаков столо‑

нов как довольно важных в диагностике видов 

земляники игнорируется либо совсем (Losina-

Losinskaja, 1926; Yuzepchuk, 1945; Brezhnev, 

Korovina, 1981; Kurbatsky, 1988; Belozor, 1991; 

Yakubov, 1996; Tzvelev, 2000; Kamelin, 2001; 

Nikolić et  al., 2019), либо исследуется отчасти 

(Serebrjakov, 1952). Наиболее последовательное 

изучение строения столонов земляники начало 

проводиться только совсем недавно, а  резуль‑

таты наблюдений наиболее полно впервые 

изложены в работах G.  Staudt (Staudt et  al., 

2003; Staudt, 2009).

Согласно G.  Staudt, в пазухе каждого листа 

брахибласта Fragaria vesca  L. и F.  moschata 

(Duchesne) Weston может развиваться плагио

тропный столон, состоящий из двух междо‑

узлий с двумя чешуевидными прикорневы‑

ми листьями, расположенными на расстоянии 

5–20 см друг от друга (Staudt et al., 2003). Каж‑

дый столон заканчивается розеткой, при этом 

в пазухе его первого чешуевидного листа воз‑

никает столон второго порядка, продолжаю‑

щийся как основной побег. Подобная струк

тура позволяет столону формировать сложную 

симподиальную систему ветвления, ограничен‑

ную в своем развитии лишь запасами питатель‑

ных веществ. Напротив, у вида Fragaria viridis 

(Duchesne) Weston столоны имеют моноподи‑

альное ветвление, характеризующееся посто‑

янным ростом апикальной меристемы с обра‑

зованием хотя и значительно уменьшенных 

тройчатосложных листьев, и последующим раз‑

витием в их пазухах новых розеточных побегов 

(брахибластов). Таким образом, ветвление сто‑

лонов является важным таксономическим при‑

знаком, по которому можно успешно опреде‑

лять некоторые виды земляник, даже находя‑

щихся в вегетативном состоянии.

G.  Staudt (Staudt, 2009) в своих исследова‑

ниях обнаружил, что на моноподиальных сто‑

лонах после чешуевидного базального листа 

образуются относительно небольшие тройча‑

тосложные листья, а в пазухе каждого из них 

развивается брахибласт. Симподиальные сто‑

лоны в своем основании всегда формируют два 

чешуевидных листа. В пазухе базального листа 

формируется пазушный столон второго поряд‑

ка. При этом во втором узле, где закладывает‑

ся чешуевидный лист, происходит торможение 

апикальной меристемы, которая затем фор‑

мирует брахибласт с розеткой листьев. В пазу‑

хах [листьев брахибласта] развивается столон 

второго порядка, который продолжает ветвле‑

ние, как и прежде (Staudt, 2009). Следует особо 

обратить внимание на то, что для более четкого 

понимания процессов ветвления столонов они 

должны иметь не менее четырех междоузлий.

Материалы и методы

Исследования проведены в вегетацион‑

ный сезон 2025  г. на коллекции генетических 

ресурсов земляники Всероссийского инсти‑

тута генетических ресурсов растений име‑

ни Н.И.  Вавилова (ВИР) в НПБ «Пушкинские 

и  Павловские лаборатории ВИР» (г.  Павловск) 

в  условиях естественного агрофона. Материа‑

лом для исследования служили образцы все‑

го полиплоидного ряда Fragaria  от диплои‑

дов до декаплоидов. Диплоиды  – Fragaria 

vesca, F. viridis, F. mandshurica Staudt, F. yezoensis 

Hara, F.  iinumae Makino; тетраплоид  – 

F.  orientalis Losinsk.; гексаплоид  – F.  moschata; 

октаплоиды  – F.  virginiana (Duchesne) Mill., 

F. chiloensis (L.) Mill. subsp. chiloensis, F. chiloensis 

subsp.  pacifica Staudt; межвидовой гибрид  – 

F. × ananassa (Weston) Duchesne ex Rozier; дека‑

плоид – F. iturupensis Staudt (рис. 1).

Результаты

Коллекция ВИР, охватывающая весь извест‑

ный плоидный ряд земляник, позволила 

нам изучить морфологические закономерно‑

сти формирования столонов, обнаруженные 
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Рис. 1. Виды Fragaria L. в коллекции ВИР: а) F. chiloensis (L.) Mill. subsp. chiloensis (к-14925); 
b) F. chiloensis subsp. pacifica Staudt (к-15119); c) F. virginiana (Duchesne) Mill. (к-14393); 

d) F. orientalis Losinsk. (к-16929А); e) F. vesca L. (к-49731); f) F. mandshurica Staudt (к-49726)
Fig. 1. Species of Fragaria L. in the VIR collection: а) F chiloensis (L.) Mill. subsp. chiloensis (к-14925); 

b) F. chiloensis ssp. pacifica Staudt (к-15119); c) F. virginiana (Duchesne) Mill. (к-14393);  
d) F. orientalis Losinsk. (к-16929А); e) F. vesca L. (к-49731); f) F. mandshurica Staudt (к-49726)

a

d

b

e

c

f

и отчасти описанные профессором Гюнтером 

Штаудтом (Günter Staudt) (Staudt, 2009). Одна‑

ко проведенный детальный анализ имеющих‑

ся в коллекции ВИР образцов позволил особо 

обратить внимание на группу растений с сим‑

подиальным типом ветвления, в которой мы 

предлагаем выделять две морфологические 

подгруппы.

Таким образом, стало очевидным, что 

диплоидные виды – F. viridis и F. yezoensis име‑

ют сходную структуру ветвления столонов 

(рис.  2). В основании столона первым форми‑

руется чешуевидный лист, пазушная меристема 

которого находится в редуцированном состоя‑

нии. Далее вдоль всего столона в каждом узле 

наблюдается образование розеток (брахиб‑

ластов). Такая последовательность в развитии 

основного столона указывает на его монопо‑

диальный тип ветвления. В этом случае верху‑

шечная (апикальная) меристема продолжает 

развивать этот плагиотропный побег. В пазухах 

последующих листьев закладываются пазуш‑

ные меристемы, из которых формируются густо 

облиственные брахибласты. Этот тип ветвления 

предполагает более предсказуемую экспансию 

растениями F. viridis и F. yezoensis окружающих 

территорий.

Рис. 2. Виды Fragaria L. с моноподиальным ветвлением столонов
Fig. 2. Species of Fragaria L. with monopodial stolon branching

Fragaria viridis (Duchesne) Weston Fragaria yezoensis Hara
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У остальных исследуемых видов было отме‑

чено симподиальное ветвление (рис.  3). Учи‑

тывая некоторое разнообразие в способах это‑

го ветвления, эти виды можно разделить на 

две подгруппы. Первую подгруппу состав‑

ляют F.  orientalis, F.  moschata, F.  virginiana, 

F.  mandshurica и F.  vesca. Данные виды нами 

объединены благодаря характерным особенно‑

стям развития столона второго порядка в пазу‑

хе первого чешуевидного листа, который про‑

должает процесс ветвления, создавая более 

разветвленную, часто довольно сложную, пла‑

гиотропную структуру, снабженную системой 

укороченных побегов (брахибластов). Очевид‑

но, данная стратегия позволяет земляникам 

создавать большой запас самостоятельных рас‑

тений с заметным спектром в их созревании.

Вторая подгруппа земляник с симподиаль‑

ным ветвлением представлена F.  chiloensis 

subsp. chiloensis, F.  chiloensis subsp.  pacifica, 

F. × ananassa, F. iturupensis, F. iinumae. У данных 

видов в пазухах чешуевидных листьев столо‑

ны второго порядка, как правило, не развива‑

лись вовсе, либо наблюдались единичные слу‑

чаи их образования. Такая особенность, по всей 

видимости, может указывать на иную страте‑

гию вегетативного размножения, позволяю‑

щую эффективнее формировать к концу вегета‑

ции наиболее зрелое (подготовленное к зиме) 

поколение новых растений.

Fragaria vesca L. Fragaria moschata (Duchesne) Weston

Fragaria orientalis Losinsk. Fragaria virginiana (Duchesne) Mill.

Fragaria mandshurica Staudt Fragaria iturupensis Staudt
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Fragaria chiloensis (L.) Mill. subsp. chiloensis Fragaria × ananassa (Weston) Duchesne ex Rozier

Fragaria chiloensis subsp. pacifica Staudt Fragaria iinumae Makino

Рис. 3. Виды Fragaria L. с симподиальным ветвлением столонов
Fig. 3. Fragaria L. species with sympodial stolon branching

Обсуждение

Выявленные различия в морфологии ветвле‑

ния столонов у представителей рода Fragaria 

могут иметь важное таксономическое и фило‑

генетическое значение. Моноподиальное вет‑

вление, наблюдаемое у F.  viridis и F.  yezoensis, 

представляет собой, возможно, более прими‑

тивный или эволюционно стабилизирован‑

ный признак. Отсутствие сложной системы вто‑

ричных ветвлений может быть связано с пока 

невыявленными особенностями экологических 

ниш или спецификой жизненного цикла видов.

Разделение на две группы с различными 

механизмами вторичного ветвления указывает 

на наличие двух основных эволюционных путей 

в развитии этой структуры. Формирование сто‑

лонов второго порядка в пазухе чешуевид‑

ных листьев у ряда видов (F. vesca, F. orientalis, 

F. moschata, F. virginiana, F. mandshurica) может 

способствовать более активному простран‑

ственному расселению клонов. Такие виды, 

вероятно, обладают более высокой потенци‑

альной скоростью колонизации территории.

С другой стороны, редукция или отсут‑

ствие столонов второго порядка у F.  chiloensis 

subsp. chiloensis, F.  chiloensis subsp. pacifica, 

F.  ×  ananassa, F.  iturupensis, F.  iinumae могут 

быть связаны с другими адаптациями, напри‑

мер, с формированием более крупных кло‑

нов и плодов (как у F.  ×  ananassa  – земляники 

садовой).

Осмелимся предположить о наличии у зем‑

ляник трех последовательных этапов эволю‑

ции в образовании столонов от моноподиаль‑

ного ветвления к симподиальному ветвлению 

с активным формированием столонов второго 

порядка, и, наконец, к симподиальному ветвле‑

нию, при котором способность к образованию 

столонов второго порядка сохраняется, однако 

приоритет отдается другим адаптациям (напри‑

мер, увеличение размера плодов или вегета‑

тивных органов у брахибластов на столоне пер‑

вого порядка).

Выводы

Обнаруженные различия в морфологии вет‑

вления столонов представляют собой важ‑

ные индикаторы генетического разнообразия 
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внутри рода Fragaria. Два диплоидных вида, 

F.  viridis и F.  yezoensis, характеризуются схо‑

жим моноподиальным типом ветвления, где 

на столоне формируются чешуевидные листья 

и последующие брахибласты с розетками 

листьев. Остальные виды могут быть отнесе‑

ны к группе с симподиальным ветвлением сто‑

лонов и разделены на две подгруппы. В первой 

(F.  vesca, F.  orientalis, F.  moschata, F.  virginiana, 

F.  mandshurica) наблюдается развитие в пазу‑

хе чешуевидных листьев столонов второ‑

го порядка, что способствует более активно‑

му боковому ветвлению; во второй (F. chiloensis 

subsp. chiloensis, F.  chiloensis subsp. pacifica, 

F. × ananassa, F.  iturupensis, F.  iinumae) – столо‑

ны второго порядка образуются редко, чаще 

либо отсутствуют, либо носят редуцированный 

характер, что указывает на тенденцию к упро‑

щению ветвления. Данные морфологические 

особенности могут служить важными таксоно‑

мическими маркерами и предоставляют осно‑

ву для дальнейших исследований филогенети‑

ческих связей и адаптивных стратегий внутри 

рода Fragaria.   
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