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В коллективной работе авторов показано своеобразие онтоморфогенеза 
и генеративной сферы Nelumbo komarovii, редчайшего вида на юге 
российского Дальнего Востока. Рассмотрено формирование семени и две 
фазы развития зародыша – проэмбриональная и эмбриональная. В течение 
первого года жизни у этого вида после латентного периода последовательно 
сменяются фаза первичного (главного) побега; системы “главного побега” 
и побегов закрепления; куртины; клубневидной структуры. На второй год 
жизни растение проходит фазу вегетативного ассимилирующего побега; 
вегетативно-генеративного побега и клубневидной структуры. Фазы 
онтоморфогенеза соотнесены с онтогенетическими состояниями особей. 
Показано развитие Nelumbo komarovii в течение двух календарных лет 
в условиях юга Приморского края. Окончание онтогенеза N.  komarovii 
проследить сложно вследствие того, что растение вегетативно подвижное, 
способно к вегетативному размножению и омоложению потомков. В работе 
обсуждается сходство и различие в развитии и морфологии N. komarovii с 
другими представителями рода.
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The collective work of the authors shows the uniqueness of the ontomorphogenesis 
and generative sphere of the N. komarovii, the rarest species in the south of the 
Russian Far East. Two phases of N. komarovii embryo development are identified: 
blastomerization and embryonic phase. During initial year of life in this species, 
after a latent period, the phase of the primary (main) shoot is successively replaced; 
systems of “main shoot” and anchorage shoots; curtains; tuberous structure. In 
the next year plant moved across phase’s vegetative, vegetative-generative shoots 
and tuberous structure. The phases of morphogenesis correlate with periods of 
ontogenesis and age-related stages of individuals. The annual and seasonal 
dynamics of the N. komarovii population in the south of Primorsky Krai conditions 
are considered. It is difficult to trace the end of N. komarovii ontogenesis due to 
the fact that the vegetative mobile plants have the high degree of rejuvenation 
offspring and vegetative propagation. The comparative cross-species discussion 
into genus Nelumbo is given.
Keywords: Nelumbo komarovii, morphogenesis, seasonal rhythm, generative 
sphere, embryo formation

Nelumbo komarovii Grossh. (N.nuciferum auct. non Gaertn.) – лотос Кома-
рова из сем. Nelumbonaceae – травянистое растение, аэрогидрофит. Данный 
вид распространен на Дальнем Востоке в Амурской, Еврейской автономной 
областях, Хабаровском и Приморском крае (Цвелёв, 1987). Реликт водной 
флоры, на сегодняшний день имеет статус охраняемого растения. Вид вне-
сен в списки Красных книг Приморского края (2008), Хабаровского края 
(2008), Российской Федерации (2024). В настоящее время проблема сохра-
нения биологического разнообразия приобрела мировой масштаб, в связи 
с этим весьма актуальны темы изучения и сохранения генофонда краснок-
нижных видов. По причине усиления антропогенной нагрузки подобные ис-
следования не теряют своей значимости. В онтогенезе растений процессы 
репродукции считаются наиболее подверженными стрессу. В значительной 
мере уровень жизнеспособности вида определяется системой его размноже-
ния, благодаря которой вид возобновляется. При всем многообразии и из-
менчивости внешнего облика и кроющих структур генеративных органов, 
их внутреннее строение и процессы находятся под жесткой консервативной 
регуляцией для обеспечения правильного прохождения мейотического ци-
кла и в дальнейшем оплодотворения, чтобы не допускать нарушения в про-
цессе обмена генетической информацией. Таким образом, внутренняя часть 
генеративной сферы меняется в последнюю очередь,  и стабильно повто-
ряет этапы своего развития на протяжении длительного времени, что можно 
проследить на примере древних по происхождению видов, которые прошли 
длительный отбор. Поэтому выявление эмбриологических, онтогенетиче-
ских особенностей развития реликтовых видов, в частности, N. komarovii бу-
дет способствовать стратегии его сохранения. 
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Группа под руководством Т.Б. Батыгиной изучала этапы формирования 
зародыша близкородственного вида N. nucifera (2014). Н.С. Снигиревская 
(1964) сделала работу по морфологии и анатомии N. nucifera. Ю.М. Мур-
дахаев описал некоторые особенности того же вида N. nucifera в условиях 
интродукции (материал из г. Нанкин (КНР)) в условиях Ботанического сада 
г. Ташкента (1973). Авторы Masuda et al. (2006) в виде схематического ри-
сунка привели данные по онтогенезу N. nucifera, произрастающего в Япо-
нии в провинции Фукуока. Изучение структурной организации побега вида 
N. nucifera также было сделано в работе Н.П. Савиных с соавторами (2020). 
Ранее нами были представлены этапы прорастания семян N. komarovii в ис-
кусственных условиях (Хроленко и др., 2019). Сведений об особенностях 
формирования зародыша, развития в течение календарного года и онто-
морфогенеза N. komarovii нам неизвестны. В основу статьи положены дан-
ные, полученные авторами при изучении особенностей онтоморфогенеза 
N. komarovii и его генеративной сферы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Семена и растения были собраны в сентябре 2010-2011гг. М.С. Яцун-
ской и Т.Ю. Горпенченко на озере о. Путятина. Семена хранились при тем-
пературе +2..+4. Также в работе использовались нативные растения из озера, 
находящегося в районе р. Богатая и ул. Лянчихинская (рис. 1), рядом с тер-
риторией бывшего Океанского фанерного завода. 

Для гистологического анализа плодики-орешки на разных стадиях раз-
вития фиксировали в ФСУ (70 % этиловый спирт, 40 % формалин, ледяная 
уксусная кислота, в соотношении 72:14:14). Заливку в парафиновые блоки 
и приготовление серийных срезов проводили по общепринятой методике 
(Паушева, 1988). Окраску срезов проводили по Н.А. Жинкиной и О.Н. Во-
роновой (2000). В качестве красителя использовали альциановый синий и 
ацетогематоксилин. Срезы зародыша семян фотографировали под микро-
скопом Axioskop-40 с помощью встроенной видеокамеры AxioCam HRc 
(Zeiss, Germany).

В работе использовали основные подходы: структурно-морфологиче-
ский (Серебряков, 1962; Серебрякова, 1977) и онтогенетический (Работнов, 
1950; Уранов, 1975; Жукова, 1995). При описании морфологии растений 
применяли термины в соответствии с определениями, содержащимися в ил-
люстрированном словаре по биоморфологии растений (Жмылев и др., 2002). 
Растения для камеральной обработки откапывали, отмывали и проводили 
мониторинг изменений ~15 особей в течение пяти полевых сезонов (2017-
2021гг.). Поскольку вид имеет статус охраняемого растения, то часть наблю-
дений проводили на растениях, не откапывая их, а делая метки на листьях. 

Для изучения оплодотворения и развития зародыша применяли моди-
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Рис. 1. Вид на озеро с лотосами: а) 9 августа 2005г., б) 6 августа 2018г., в) 
5 сентября 2020г. [Fig.1. View of a lake with Nelumbo komarovii a) August 9, 
2005; б) August 6, 2018; в) September 5, 2020].
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фицированную методику обработки материала в просветляющих жидко-
стях с дальнейшей регистрацией автофлюоресценции на конфокальном 
микроскопе LSM 510 META (Zeiss, Германия). В качестве просветляю-
щих жидкостей использовали метил салицилат (methyl salicylate (Sigma)) 
и дибутил фталат (dibutyl phthalate (Sigma)). При возбуждении аргоновым 
лазером 488 нм (4%) получали изображения, которые регистрировали ши-
роким эмиссионным фильтром 505 LP с использованием объективов (×10, 
×40). При обработке серийных оптических срезов применяли компьютерные 
программы LSM 510 Release 4.2 и ZEN 2009 Light Edition. Для изучения по-
верхности пыльцевых зерен была использована электронная сканирующая 
микроскопия. Пыльники, семена, плодики-орешки фиксировались в рас-
творе 3% глютарового альдегида. Для регистрации изображений образцы 
отмывали от фиксатора проточной водой, высушивали, монтировали на спе-
циальные подложки, напыляли углеродом и исследовали под микроскопом 
Merlin (Carl Zeiss, Germany). Все полученные результаты обработаны стати-
стически с использованием пакета “Statistica” версии 13.3.

Для получения фотографий почек лотоса использовали микроскоп Zeiss 
SteREO Discovery.V12 с цифровой видеокамерой AxioCam MRc и програм-
мное обеспечение CombineZM. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

В течение первого года жизни после прохождения латентного периода у 
этого вида последовательно сменяются четыре фазы морфогенеза. 

Латентный период. Плодики лотоса – орешки формируются в течение 
месяца, имеют твердую матовую поверхность бледно-коричневого цвета. 
Форма орешков (плодиков) овально-яйцевидная 1.6-2 см в длину и 0.8-0.9 
см в диаметре. Плодик – орешек невскрывающийся, односемянный. 

Фаза первичного (главного) побега
Фаза начиналась от прорастания семени. Подземное прорастание харак-

теризовалось появлением первого листа. Гипокотиль не развит, эпикотиль 
0.5–2.5 см в длину. Формирование корня (радикулы) как такового не проис-
ходит. Небольшой бугорок корешка, помещается в полости сросшихся в ос-
новании семядолей и в дальнейшем не развивается. Вслед за первым настоя-
щим листом появляется второй, третий, все листья на длинных черешках. 
В это же время на узле первого, а чуть позже и второго листа формируется 
несколько придаточных корней. Одновременно с ростом четвертого листа 
трогается в рост длинное междоузлие плагиотропного побега. Листья, пла-
вающие на поверхности воды, щитовидные. Сидячие чешуевидные листья 
полупрозрачные с параллельным жилкованием имели треугольную форму.

Фаза системы «главного побега» и побегов закрепления
Апикальная меристема дает приросты, каждый прирост состоит из 

одного короткого междоузлия, на котором формируется розетка, и одного 
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Рис. 2. Схемы строения побегов Nelumbo komarovii первого (а) и второго (б) 
года жизни. Условные обозначения: 1 – плавающий на поверхности воды 
лист; 2 – надводный лист; 3 – укороченный побег; 4 – почка; 5 – плод; 6 
– цветок; 7 – придаточные корни; 8 – короткие и длинное междоузлия; 9 – 
вегетативный побег; 10 – чешуевидный лист; n, n+1 – порядки ветвления 
осей [Fig.2. Ontomorphogenesis of Nelumbo komarovii in the first (a) and 
second (б) years of life (diagram). Legend: 1 – floating leaf; 2 – aerial leaf; 3 – 
shortened shoot; 4 – bud; 5 – fruit; 6 – flower; 7 – adventitious roots; 8 – short and 
long internodes; 9 – vegetative shoot; 10 – scale-like leaf; n, n + 1 – branching 
orders of the axes].
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длинного междоузлия. Прирост состоит из розеточной и столоновидной ча-
стей. Розетка укореняется и несет 3-4 плёнчатых чешуевидных и один ас-
симилирующий лист (рис. 2а). Щитовидные листья (округлые, в диаметре 
5-6 см) плавают на поверхности воды и имеют волнистые гладкие края. 
Главные жилки располагаются радиально, жилкование – пальчато-сетчатое. 

Фаза куртины
Апикальная меристема начинает закладывать новые листья. При даль-

нейшем развитии моноподия число приростов достигает 6-7, у растений 
появляются новые щитовидные плавающие листья в диаметре 15-17см. 
Активизируются новые точки роста, формируется моноподий с боковыми 
побегами, часто число таких побегов достигает четырех. Со второй декады 
августа, когда длина светового дня сокращается, начинают формироваться 
клубневидные структуры. Главный побег начинает расти внутрь донного 
грунта и на глубине на его верхушках образуются междоузлия, которые 
располагаются горизонтально. За счет утолщения и паренхиматизации оси 
последних одного или двух плагиотропных участков столона формируется 
клубневидная структура. 

Фаза клубневидной структуры
К наступлению холодного периода надземные и подземные структуры 

отмирали, сохранялись только зимующие клубневидные структуры.
Фаза вегетативного ассимилирующего побега
После зимнего периода покоя весной следующего года апикальные ме-

ристемы клубневидных структур начинали закладывать новые листья. На 
поверхности воды щитовидные листья появляются к концу июня. Верху-
шечная почка формирует укороченный розеточный прямостоячий побег, 
состоящий из двух плёнчатых и одного ассимилирующего листа. Далее 
терминальная почка продолжает рост и формирует длинное междоузлие, на 
верхушке которого вновь образуется укороченный розеточный побег. Таких 
приростов развивается до 10, плавающие листья в розетках в диаметре от 13 
до 14 см с черешками длиной до 80 см и толщиной до 0.64 см. К середине 
июля в розеточных побегах на смену плавающим появляются надводные щи-
товидные листья в диаметре от 18 до 25 см, приподнятые над поверхностью 
воды на 20-40 см, с толстыми прямостоячими черешками. Длина черешка 
воздушного листа изменяется от 62 см до 75 см при его толщине от 0.7 до 
0.8 см соответственно. Появление воздушных листьев сопровождает пере-
ход растения во взрослое виргинильное состояние. Перед началом цветения 
растение формирует до 10 (12) моноподиально нарастающих столонов, и над 
поверхностью воды можно наблюдать до 10 и более воздушных листьев. 

Эта фаза продолжалась ~ 1-1.5 месяца. Она включала возрастные состоя-
ния взрослого виргинильного растения. Часто к взрослым виргинильным ра-
стениям относят скрыто генеративные (g0) растения, у которых генератив-
ные органы закладываются, но не развиваются.
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Особенности структуры побега обуславливаются состоянием почек. 
Почки у N. komarovii отличаются как в разные периоды развития, так и у раз-
ных порядков ветвления (рис. 2). На рис. 3а-в приведены фото терминальной 
почки побега первого порядка ветвления, полученные в результате последо-
вательного снятия чешуевидных листьев. Ёмкость этой почки определяют 
12-13 листовых зачатков, включая 9-10 плёнчатых чешуевидных листьев. 
Почки крупные, сверху покрыты мясистым плёнчатым листом, охватываю-
щим всё короткое междоузлие (рис.3а, 1), которое было выявлено при уда-
лении этого листа (рис.3а, 4). После снятия следующего плёнчатого листа 
(рис.3а, 2) в его пазухе обнаружили структуру из двух почек, покрытых об-
щей чешуей (рис. 3б, 2.1) и генеративную почку в пазухе зачатка надводного 
листа срединной формации (рис. 3б, 2.2). Рядом, на нижнем узле короткого 
междоузлия в пазухе зачатка надводного листа располагается почка боко-
вого побега (рис. 3в, 3.1), которая также была закрыта общей чешуей (рис. 
3а, 3). В структуре из двух почек обнаружили более крупную терминальную 
(вегетативно-генеративную) почку (рис. 3в, 2.1), которая в дальнейшем ре-
ализуется в очередной прирост, состоящий из розеточной и столоновидной 
частей. Другая, меньшая почка – это пазушная почка с зачатком листа, далее 
она, очевидно, реализуется в побег обогащения. 

Фаза вегетативно-генеративного побега
В конце июля или начале августа в каждом новом розеточном побеге 

трогается в рост генеративная почка, которая находится в пазухе подводного 
пленчатого листа. Побег, который развивается из этой почки, можно назвать 
генеративным. В его основании образуются плёнчатые листья, надводный 
лист и завершается этот побег голым цветоносом с терминальным цветком. 
Цветоносы в толщину достигают от 1.15 до 1.27 см и имеют длинные плён-
чатые листья в основании побега. По мере удлинения цветоноса эти листья 
тоже продолжают расти, защищая нераскрывшийся цветок. К началу цвете-
ния температура воды в верхнем слое достигла +23ºС (рис. 3г), если темпе-
ратура ниже, то цветение не наступает. С наступлением цветения трогаются 
в рост боковые побеги розоватого цвета, более короткие и тонкие (от 16 до 
20.5 см в длину и до 0.76 см в диаметре) по сравнению с приростами главной 
оси желто-белого цвета до 35 см в длину и до 1.3 см в диаметре. Происхо-
дит ветвление за счет формирования боковых побегов из пазушных почек, 
а дальнейшее нарастание боковых побегов идет по моноподиальному типу 
(рис. 2б). Боковые побеги с неполным циклом развития: у них нет генератив-
ных почек и они не цветут, но обеспечивают закрепление и распространение 
(рис. 2б). Цветки N. komarovii до 20 см в диаметре, одиночные, гелиотроп-
ные. Надводные листья, формирующиеся на главной оси в период цветения, 
самые крупные до 45-50 см в диаметре, листья боковых побегов до 25-30 
см в диаметре. К концу августа верхушечная почка и почки боковых побе-
гов дают длинные геофильные приросты, оканчивающиеся клубневидными 
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структурами, которые перезимовав, на следующий год дадут начало новым 
особям. Таким образом, фаза продолжительностью по времени ~ 1.5-2 ме-
сяца включает возрастные состояния скрытого генеративного и генератив-
ного растения. 

Фаза клубневидной структуры
Надземные и подземные структуры отмирали из-за раннего морфологи-

ческого распада, сохранялись только зимующие клубневидные структуры и 
плодики-орешки. 

В ходе цветения был исследован эмбриональный этап в развитии растения. 
Эмбриональный этап онтогенеза Nelumbo komarovii. Продолжитель-

ность цветения одного цветка составляет от трех до пяти суток. Насекомые 
начинают посещать раскрывшийся бутон со второго дня цветения. Пыль-
цевые зерна у N. komarovii трехбороздные, шаровидные, экзина с сетчатой 
скульптурой, размеры составляли: экваториальный диаметр – 51.53±0.39; 
полярная ось – 48.75±0.31 мкм (рис. 3д). В пыльниках также наблюдалась 
дефектная пыльца (рис. 3д). Основную массу дефектной пыльцы состав-
ляли пыльцевые зерна неправильной формы, редко наблюдались пыльце-
вые зерна маленького размера. После попадания пыльцы на рыльце она 
удерживалась сосочкообразными удлиненными клетками, выстилающими 
микропилярный канал за счет обволакивающего секрета, ярко окрашен-
ного альциановым синим в голубой цвет, что свидетельствует о наличии 
в нем мукополисахаридов (рис. 3е). Далее пыльцевая трубка прорастает, 
входит в ткани столбика и достигает семязачатка. Происходит слияние га-
мет и образуется зигота и эндосперм. Завязь одногнездная, канал рыльца 
выстлан крупными сосочкообразными клетками с большим количеством 
слизи. Семязачаток лотоса анатропный, крассинуцеллятный, битегмальный, 
как у других представителей этого семейства. Длинное микропиле образо-
вано только внутренним интегументом. Зародышевый мешок Polygonum-
типа удлиненной формы, в микропилярной части расширен. В семязачатке 
дифференцируется нуцеллярный колпачок, состоящий из 4-7 слоев клеток 
с утолщенными оболочками. К сожалению, все стадии формирования заро-
дышевого мешка проследить не удалось, т.к.  зародышевый мешок форми-
ровался до цветения.

Проэмбриональная фаза (бластомеризация), также, как и у большинства 
видов начинается с деления зиготы. Зигота крупная, округлой формы. Пе-
регородка, образующаяся в результате первого деления, разделяет апикаль-
ную и базальную клетки проэмбрио и располагается наклонно к оси заро-
дыша. Дочерние клетки получаются неравными: апикальная клетка меньше 
базальной. Вскоре формируются многоклеточный глобулярный проэмбрио 
(рис. 3ж). Одновременно происходит деление эндосперма, который разви-
вается по целлюлярному (клеточному) типу. Долгое время при развитии за-
родыша и эндосперма наблюдаются остатки нуцеллуса. В основании разви-
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Рис.3 Особенности строения пыльцевых зерен, вегетативных и 
генеративных органов и эмбриональных структур Nelumbo komarovii: а-в 
– почки со снятыми чешуевидными листьями: а) 1 – короткое междоузлие; 
2 – почки, покрытые чешуевидным листом; 3 – почка бокового побега, 
закрытая чешуей; 4 – остатки мясистого чешуевидного листа, линейка 
1  мм; б) 2.1 – структура из двух почек, покрытая общей чешуей;
2.2 – генеративная почка в пазухе зачатка надводного листа срединной 
формации, линейка 2 мм; в) 2.1 – терминальная почка (вегетативно-
генеративная) и меньшая почка после снятия общей чешуи; 3.1 – 
почка бокового побега после снятия чешуи, линейка 2 мм; г) цветущее 
генеративное растение; д) пыльцевые зерна справа дефектное, линейка 
10 мкм, на врезке ультратонкий срез пыльцевого зерна; е) продольный 
срез рыльца, линейка 200 мкм; ж) сердечковидный зародыш, линейка 200 
мкм; з) заложение апикальной меристемы придаточных корней (указано 
стрелкой), линейка 200мкм; и) идиобласты в клетках околоплодника 
(указаны стрелками), линейка 200 мкм; к) плод в разрезе, линейка 5мм; 
л) блюдо, приготовленное из кусочков клубневидных структур. [Fig.3.  
Structural features of pollen grains, vegetative and generative organs and 
embryonic structures in Nelumbo komarovii: a-в – buds with removed scale-
like leaves: a) 1 – short internode; 2 – buds covered by a scale-like leaf; 3 
– lateral shoot bud covered by a scale; 4 – remains of a fleshy scale-like leaf, 
Bar=1 mm; б) 2.1 – structure of two buds covered by a common scale; 2.2 – 
generative bud in the axil of the primordium of an aerial median formation 
leaf , Bar=2 mm; в) 2.1 – terminal bud (vegetative-generative) and smaller 
bud after removal of the common scale; 3.1 – lateral shoot bud after scale 
removal, Bar=2 mm; г) flowering generative plant; д) pollen grains on the right 
defective, Bar=10 μm, inset – ultrathin section of pollen grain; е) longitudinal 
section of stigma, Bar=200 μm; ж) cordate embryo, Bar=200 μm; з) initiation 
of apical meristem of adventitious roots (indicated by arrow), Bar=200 μm; и) 
idioblasts in pericarp cells (indicated by arrows), Bar=200 μm; к) cross-section 
of fruit, Bar=5 mm; л) dish prepared from pieces of tuberous structures].
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вающегося эндосперма в момент значительной редукции нуцеллуса, все еще 
можно наблюдать мощную гипостазу.

Эмбриональная фаза (гистогенез и органогенез). Развития суспензора не 
происходит он продолжает состоять из одной базальной клетки, которая ос-
тается активной. Процесс гистогенеза характеризуется началом дифферен-
циации эмбриодермы. Дифференциация зародыша на две семядоли и точку 
роста (зародыш на стадии сердечка) характеризует начало этапа органоге-
неза. После выделения апикального участка клеток происходит дальней-
шее развитие органов зародыша: закладывается примордий первого листа 
почечки, дифференцируются элементы проводящей системы в семядолях, 
резко сокращается размер эндосперма, основная масса которого сохра-
няется у верхушек семядолей и между ними в виде тонкого тяжа клеток. 
Заслуживает внимания тот факт, что заложение примордия 3-го листа, как 
и 2-го, коррелирует с торможением роста зародыша. Зародыш изогнутый, 
ось корешка находится под наклоном к стеблевой части зародыша, при этом 
небольшой бугорок корешка, помещается в полости сросшихся в основании 
семядолей и в дальнейшем не развивается. На последних этапах созрева-
ния семени, меристематические бугорки на узле первого листа почечки хо-
рошо идентифицируются и впоследствии разовьются в придаточные корни 
(рис. 3з). Окончательное формирование и становление физиологической 
зрелости зародыша сопровождается дегенерацией тканей семязачатка (ну-
целлуса и интегумента). Незрелые семена окружены мягким перикарпом 
(стенкой плодика), слитым с семенной кожурой, плодики-орешки охотно 
поедают животные. 

Зрелое семя лотоса содержит крупный зародыш с массивными семядо-
лями и почечкой, состоящей из двух зеленых листьев и одного примордия. 
В области рыльца, в тканях семенной кожуры, со стороны семядолей фор-
мируется группа клеток (идиобласты) с кристаллами внутри (рис. 3и). Пока-
зано, что идиобласты иногда встречаются в листьях водных растений. Ос-
татки эндосперма образуют в зрелом семени тонкую сухую пленку. Сверху 
семя покрыто плотной оболочкой плодика серо-коричневого цвета. Зрелые 
семена формируются в течение месяца после оплодотворения, в цветоложе 
развивается от 31 до 43 одиночных односемянных погруженных плодиков 
(рис. 3к). Необходимо отметить, что, несмотря на разницу в размере отдель-
ных плодиков, стадии развития зародышевого мешка проходили практиче-
ски синхронно, и формирование семян зависело от прохождения процесса 
оплодотворения. Поэтому, развитие плодиков с семенами на одном цвето-
ложе происходит в разное время, иногда семена не развиваются. Так как раз-
витие плодов асинхронное, одновременно в начале сентября наблюдались и 
бутоны, и крупные зелёные плоды с плодиками-орешками. 
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ОБСУЖДЕНИЕ

Термин онтогенез подразумевает развитие индивидуального организма, 
а понятие морфогенез относится к образованию и дифференциации органов 
и тканей. Таким образом, события морфогенеза вложены в события онто-
генеза (Журавлев, Омелько, 2008; Хроленко и др., 2015). Растения, как мо-
дульные организмы, характеризуются повторяющимся (циклическим) мор-
фогенезом. У лотоса на уровне организма цикличность проявляется и в том, 
что к осени формируются клубневидные структуры, которые и зимуют, а 
летние побеги отмирают.

По классификации В.Г. Папченкова (1985) N. komarovii – аэрогидро-
фит с подводными, плавающими на поверхности воды и надводными ли-
стьями. Выделение возрастных состояний и фаз морфогенеза отчетливо 
прослеживается по строению ассимилирующих листьев. Молодые вегета-
тивные растения имеют только плавающие на поверхности воды листья, 
взрослые растения формируют приподнятые над поверхностью воды листья. 
Одновременного нарастания в укореняющейся розетке и воздушных, и пла-
вающих листьев, как показано на рисунке в работе А.Л. Тахтаджяна (1974), 
у N. komarovii не наблюдается. Н.А. Литвиновой (2015) отмечено, что пре-
обладание надводных листьев над плавающими считается благополучным 
признаком для популяции лотоса и наоборот. В нашей работе это прослежи-
вается визуально на фотографиях (рис. 1б, в), подтверждая неблагополучное 
состояние популяции. 

Из литературы известно, что существуют разные взгляды на тип строе-
ния побега для видов рода Nelumbo. Для N. nucifera Ю.М. Мурдахаев (1973) 
определил, что «весеннее корневище состоит из длинных (до 60 см) и ко-
ротких (до 0.3 см) чередующихся междоузлий, диаметр их не превышает 
2.2 см»; чередование двух элементарных модулей выделили Н.П. Савиных 
с соавтор. (2020), определив побег у лотоса как полурозеточный. Однако, в 
полурозеточной модели выше розетки должны быть листья на стебле (цвето-
носе). По нашему мнению, у N. komarovii побег розеточный, т.к. у него выше 
розетки голый цветонос с терминальным цветком, более того, если следо-
вать по назначению производных верхушечной и боковой меристем, оси N. 
komarovii соответствуют моноподиальной розеточной модели Т.И. Сереб-
ряковой (1977). Вероятно, авторы (Савиных и др., 2020) отнесли формиро-
вание таких осей у N. nucifera к моноподиальной полурозеточной модели 
по длине междоузлий. Сами междоузлия, находящиеся между розетками на 
столоне, у N. nucifera длинные до 70 см (Мурдахаев,1973) и даже до 1м (Са-
виных и др., 2020), в то время как у N. komarovii 30-35 см.

В Китае и других странах Южной Азии лотос культивируют более ты-
сячи лет. Подготовив сообщение по редкому краснокнижному Nelumbo 
komarovii для участия в конференции в г. Хэйхэ (КНР), авторы были очень 
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удивлены, найдя свой доклад в секции плодово-ягодных культур (Хроленко 
и др., 2017). Объясняется это тем, что целью культивирования лотоса яв-
ляются именно клубневидные структуры, которые собирают в октябре-но-
ябре. Эти структуры лотоса, богатые крахмалом (Guo et al., 2021), являются 
деликатесом в японской и китайской кухне, их маринуют, тушат, караме-
лизируют и т.д. Блюда выглядят очень красиво из-за воздухоносной ткани – 
аэренхимы, которая проходит через все клубневидные структуры. Аэренхи-
ма придает «ажурность» ломтикам, нарезанным поперек оси этих структур 
(рис. 3л). Наряду с интересом к лотосу, как к источнику пищевого сырья, не 
ослабевает внимание к нему любителей флористов и ландшафтных дизайне-
ров, а, именно, к его эффектному и продолжительному цветению. Из клуб-
невидных структур N. komarovii цветки появятся в год посадки, в то время 
как из семян только на следующий год. Растения N. nucifera, выращенные из 
орешка, зацветали в первый год жизни и в провинции Фукуока (Япония), и 
в интродукции ботанического сада г. Ташкента (Мурдахаев, 1973; Masuda et 
al., 2006). В тоже время N. komarovii зацветает только на второй год жизни, 
даже в условиях интродукции Воронежской области (Гордиенко и др., 2023).

До настоящего времени вопрос об объёме рода Nelumbo остается спор-
ным, так, например, американские исследователи рассматривают только вид 
N. nucifera c двумя подвидами, различающимися окраской цветка Nelumbo 
nucifera ssp. nucifera Gaertn., и Nelumbo nucifera ssp. lutea (Willd.) Pers. (Hayes 
et al., 2000). Вместе с тем и китайские исследователи принимают все лотосы 
на территории Китая и России за один вид N. nucifera (Li et al., 2020; Yang 
et al., 2024). Следует отметить, что Н.П. Савиных с соавтор. (2020), судя по 
приведенному ими ареалу N.  nucifera, дальневосточный вид N.  komarovii 
относят к его синонимам. Принятые названия и синонимы, представлен-
ные в базе данных POWO https://powo.science.kew.org/ (дата обращения 
3 февраля 2025г.), также включают N.  komarovii как синоним N.  nucifera. 

В то же время, наши данные показывают, что размер пыльцевых зерен 
у N. komarovii (51.53±0.39; полярная ось – 48.75±0.31 мкм) почти в два раза 
меньше, чем у N. nucifera. Т.Б. Батыгина и И.И. Шамров (1983) описывают 
пыльцевые зерна у N. nucifera размером 100.8 – 102.4 мкм. У взрослых рас-
тений N. komarovii междоузлия главной оси между розетками длинные, но 
короче в 2-2.8 раза, чем у N. nucifera. Цветущие растения N. nucifera могут 
формироваться из орешков в первый год жизни, в то время как у N. komarovii 
только на второй год жизни. N. komarovii от N. nucifera отличается боль-
шим числом орешков на цветоложе, в нашей работе их число достигало 43. 
У N. nucifera по разным источникам от 22 до 30 (Hayes et al., 2000; Yang et 
al., 2024). Орешки N. komarovii длиннее и меньше в диаметре, чем орешки 
N. nucifera на 14% и 18% соответственно. Такие существенные различия не 
позволяют объединять эти виды в один, однако необходимы дополнитель-
ные исследования на большем материале.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В ходе проведенного исследования нами установлено, что виду ха-
рактерна моноподиальная розеточная модель побегообразования, т.е. 
N. komarovii многолетний летнезелёный травянистый моноподиально нара-
стающий поликарпик с розеточным побегом. Побеговая система взрослых 
растений представлена полициклическими поликарпическими (из-за много-
численного асинхронного цветения в течение вегетации) моноподиальны-
ми осями с вегетативно-генеративными побегами. На верхушках столонов 
развиваются розеточные побеги, начиная с перезимовавшей клубневидной 
структуры. Корневая система N.  komarovii представлена стеблеродными 
придаточными корнями, которые формируются на узлах розеточных участ-
ков побегов. Ко второй декаде августа верхушечная почка и почки боковых 
побегов дают длинные геофильные приросты, оканчивающиеся клубневид-
ными структурами, которые перезимовав, на следующий год дадут начало 
новым особям. Поскольку наблюдается ежегодное отмирание побеговой си-
стемы и вегетативное размножение, растение можно отнести к вегетативным 
малолетникам – вегетативно-подвижный аэрогидрофит с разрушающимися 
в холодный период побегами и возобновляющийся за счет клубневидных 
структур. Семенное размножение также характерно для вида. В связи с ин-
тенсивным вегетативным размножением проследить завершение онтомор-
фогенеза N. komarovii очень затруднительно.

Представлены этапы формирования зародыша N. komarovii и измерены 
пыльцевые зерна. Размеры пыльцевых зерен от 49 до 51 мкм. Для расте-
ния характерно наличие плодов с большим числом плодиков-орешков до 
43 штук. Становление фаз развития зародыша – проэмбриональной и эм-
бриональной, совпадает с другими представителями семейства, различия 
наблюдаются во временных сдвигах и размерах генеративных структур. Де-
генерация тканей семязачатка сопровождает становление физиологической 
зрелости зародыша. Семя в зрелом состоянии содержит зародыш с массив-
ными семядолями и почечкой, состоящей из двух зелёных листьев и одного 
примордия. Орешки N. nucifera более длинные и меньшего диаметра, чем 
орешки N. komarovii.
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