
39

НАУЧНЫЙ ЖУРНАЛ

РАСТИТЕЛЬНЫЙ МИР АЗИАТСКОЙ РОССИИ

Растительный мир Азиатской России, 2019, № 2(34), с. 39–54 http://www.izdatgeo.ru

ОБЗОРЫ И БИБЛИОГРАФИЯ

УДК 582.846.2:581.821.2 DOI: 10.21782/RMAR1995-2449-2019-2(39-54)

СТРУКТУРНЫЕ ТИПЫ ТРИХОМ В РОДЕ BEGONIA (BEGONIACEAE): 
ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ

Е.В. Байкова, Т.Д. Фершалова, Е.А. Карпова
Центральный сибирский ботанический сад СО РАН,

630090, Новосибирск, ул. Золотодолинская, 101, e-mail: elenabaikova@mail.ru
На основе анализа литературных источников выделены основные типы трихом в крупном тропическом 
роде Begonia – одно- и многорядные волоски различного строения, пельтатные чешуйки, а также разно-
образные головчатые волоски и пельтатные железки. При обобщении опубликованных материалов по 
отдельным видам бегоний установлено, что наиболее обычные варианты нежелезистых волосков в роде 
Begonia – многоклеточные многорядные неветвящиеся трихомы и эмергенцы. Ветвящиеся (древовидные) 
волоски встречаются значительно реже и являются диагностическим признаком видового уровня для 
ряда бразильских и восточно-азиатских бегоний. В результате агрегации одиночных трихом у бегоний 
формируются более сложные структуры: пучковидные трихомы, кластеры многорядных трихом или гре-
бенчатые (воротниковидные) чешуевидные структуры. Рассмотрены таксономическая значимость и 
адаптивная роль признаков опушения.
Ключевые слова: Begonia, трихомы, эмергенцы, структурные типы, анатомия листа, таксономическая 
значимость признаков, адаптация.
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Based on the analysis of literary sources, the main types of trichomes in the large tropical genus Begonia are identi-
fi ed. Th ese are monoserial and multiserial hairs of diff erent structure, peltate scales, as well as a variety of glandular 
head hairs and peltate glands. As a result of generalization of published materials it has been established that the 
most common variants of non-glandular hairs in the genus Begonia are multicellular multiserial non-branching 
tri chomes and emergences. Branching (tree-like) hairs are less common and their presence is a diagnostic trait of a 
spe cies level for some Brazilian and East Asian begonias. As a result of aggregation of single trichomes more com-
plex structures are formed. Th ese are bunchy trichomes, clusters of multiserial trichomes and comb-shaped (or col-
lar-shaped) scale-like structures. Th e article discusses the taxonomic and adaptive signifi cance of pubescence traits.
Key words: Begonia, trichomes, emergences, structural types, leaf anatomy, taxonomic signifi cance of traits, adap-
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Род Begonia L. – один из крупнейших, занимает 
по числу видов 6-е место среди цветковых расте-
ний (Frodin, 2004). Его представители являются 
значимым компонентом многих тропических ле-
сов, а также имеют хозяйственную ценность – по 
всему миру выращиваются тысячи декоративных 
сортов бегоний. Объем рода за последние 25 лет 
увеличился почти вдвое: около 1000 видов (Sosef, 
1994), 1500 видов (Goodall-Copestake et al., 2010), 
1600 видов (Moonlight et al., 2015), более 1800 видов 
(Christenhusz, Byng, 2016), 1900 видов (Twyford et 

al., 2015), и эти показатели не окончательные, так 
как ученые обнаруживают новые виды бегоний.

Род имеет почти пантропическое распростра-
нение (Forrest et al., 2005). Его анцестральные типы 
приурочены к сезонным сообществам тропиче-
ской Восточной Африки и Мадагаскара, вторич-
ные центры разнообразия сформировались в тро-
пической Америке и Азии (Goodall-Copestake et al., 
2009, 2010; Wilde, 2011; Moonlight et al., 2015). Со-
временное видовое богатство бегоний сосредото-
чено преимущественно во вторичных центрах раз-
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нообразия: в Америке встречается – около 700 ви-
дов, в Азии – 650, тогда как в Африке – всего 
160 видов (Goodall-Copestake et al., 2010). В послед-
ние десятилетия основная часть новых видов (бо-
лее 60) описана из Юго-Восточной Азии (Китай, 
Лаос, Вьетнам) и прилегающих островов (Индоне-
зия, Филиппины, Тайвань) (Tebbitt, 2003, 2005a; Ye 
et al., 2004; Xing et al., 2005; Ma, Li, 2006; Peng, Le-
ong, 2006; Hughes, 2007; Kiew, 2007; Shui, 2007; Ku et 
al., 2008; Peng et al., 2008, 2012, 2015, 2017; Th omas et 
al., 2011; Averyanov, Nguyen, 2012; Hughes et al., 
2015; Lin et al., 2017; Phutthai, Hughes, 2017; Ardi, 
Hughes, 2018; Camfi eld, Hughes, 2018; Chen et al., 
2018а,b; Gagul et al., 2018; Ly et al., 2018), значитель-
но меньше (12 видов) – из Мексики и Центральной 
Америки (Burt-Utley, Utley, 2012, 2014), 6 видов − 
из Бразилии (Jacques, Mamede, 2004; Kollmann, 
Fontana, 2008; Gregório et al., 2015), 4 вида с о. Ма-
дагаскар (Hughes, 2007, 2011; Scherberich, Duruis-
seau, 2016, 2017) и только 1 вид − из труднодоступ-
ных районов Африканской Гвинеи (Sosef, Nguema, 
2010). Большинство бегоний – локальные энде-
мики, произрастающие во влажных, затененных 
лесных местообитаниях (Doorenbos et al., 1998; 
Moonlight et al., 2017; Camfield, Hughes, 2018). 
Лишь немногие представители рода широко рас-
пространены, подобно B. longifolia Blume (Tebbitt, 
2005b), или адаптированы к разнообразным усло-
виям обитания, подобно B. dregei Otto et Dietrich и 
другим африканским видам из секции Augustia 
(Klotzsch) A. DC. (Plana, 2003; Plana et al., 2004). 
В пре делах рода представлено множество вари-
антов габитуса и жизненных форм. Большой диа-
пазон морфологического разнообразия в вегета-
тивной сфере связан с адаптацией к различным 
экологическим условиям (Hughes, 2008) и сформи-
ровался на базе нескольких архитектурных моде-
лей (Байкова, Фершалова, 2007). 

Генетическое и морфологическое разнообра-
зие рода Begonia использовалось при создании бо-
лее 10 тыс. сортов. Коммерческий интерес к этой 
группе способствовал ее исследованиям в различ-
ных аспектах, включая гибридизацию и полиплои-
дию (Dewitte et al., 2011).

Система рода Begonia далека от совершенства. 
Выделенные секции со времени классических об-
работок рода (Warburg, 1895; Irmscher, 1925) тра-
диционно объединяются в группы неопределен-
ного таксономического ранга по географическому 
принципу. В наиболее полной классификации бе-
гоний, выполненной в мировом масштабе на ос-
нове морфологических признаков (Doorenbos et 
al., 1998), приведено 63 секции – 16 африканских, 
18 азиатских и 29 американских. На основе более 
поздних региональных ревизий выделено еще 
3 секции. Таким образом, в настоящее время в 

роде Begonia исследователями принято 66 секций 
(Sands, 2009; Stults, Axsmith, 2011; Aitawade, 2014). 
Высокий уровень видового богатства и широкая 
область современного распространения рода обу-
словили интерес к исследованиям его филогении 
на основе молекулярно-генетических маркеров 
(Plana et al., 2004; Goodall-Copestake et al., 2010; 
Thomas, 2010; Thomas et al., 2011). Однако роль 
морфологических признаков, которые имеют ре-
шающее значение при описании секций, нельзя не-
дооценивать (Twyford et al., 2015). Одним из при-
знаков бегоний, используемых для диагностики 
таксонов различного ранга, является характерис-
тика опушения тех или иных частей растения 
(Bark ley, Hozid, 1971; Doorenbos et al., 1998; Shui et 
al., 2002; Peng et al., 2012). При описании отдельных 
видов приводятся сведения об особенностях их 
опушения, однако специальных работ, в которых 
охарактеризованы трихомы бегоний, существует 
немного (Fellerer, 1892; Metcalfe, Chalk, 1950; Bogh-
dan, Barkley, 1969, 1972; Lee, 1974; Cuerrier et al., 
1990, 1991; Aitawade, 2014). Поэтому анализ разно-
образия трихом в роде и их морфологических осо-
бенностей на основе систематизации литератур-
ных данных представляется  актуальным.

Железистые трихомы растений являются 
струк турной основой секреции и накопления био-
логически активных компонентов (Vassilyev, Mu-
rav nik, 1988; Тимонин, 2007; Муравник, 2008; Mu-
ravnik, Shavarda, 2011, 2012; Muravnik et al., 2014, 
2016), которые все чаще используются для полу-
чения новых препаратов (Plant…, 2004; Wagner et 
al., 2004). 

Растения из рода Begonia привлекают внима-
ние исследователей как источники соединений, 
обладающих витаминными, противовоспалитель-
ными и антимикробными свойствами (Lemmens, 
2004; Latham, 2008: 30; Focho et al., 2009; Quattroc-
chi, 2012; Sourabie et al., 2013; Malewska, 2014; Shres-
tha et al., 2015). 

Современные исследования механизмов син-
теза в железистых трихомах проводятся с целью 
поиска возможностей модифицировать метабо-
лизм в сторону улучшения свойств целевых ком-
понентов (например, эфирных масел) и разработ-
ки технологий их коммерческого производства 
биотехнологическими методами (Plant…, 2004; 
Wagner et al., 2004). Выявление генетических меха-
низмов регуляции синтеза вторичных метаболи-
тов в железистых трихомах растений позволило 
управлять этими процессами, превратив железис-
тые трихомы в настоящие “биофабрики” (Dai et al., 
2010). 

На основе использования селекционных про-
грамм и методов генной инженерии разработаны 
технологии оптимизации плотности трихом с 
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 целью улучшения биологической защиты сельско-
хозяйственных культур (Glas et al., 2012). В перс-
пективе предполагается стимулировать или ин-
гибировать формирование трихом, изменяя их 
плотность, длину и распределение, в соответствии 
с потребностями растений в регионах с разными 
эколого-климатическими условиями в целях по-
вышения их адаптивного потенциала и урожай-
ности (Xiao et al., 2017).

Несмотря на высокую степень изученности 
морфологии и функционирования железистых 
трихом у представителей многих родов (Solanum, 
Arabidopsis, Cannabis, Artemisia и др.), у бегоний 
они исследованы недостаточно. Обобщение сведе-
ний по морфологии трихом у видов рода Begonia 
является в настоящее время актуальной задачей, 
исходным этапом для дальнейших структурных и 
функциональных исследований.

СТРУКТУРНОЕ МНОГООБРАЗИЕ ТРИХОМ РАСТЕНИЙ
Трихомами (термин происходит от греческого 

слова, означающего “волос”) называют различные 
по форме, строению и функции выросты клеток 
эпидермиса растений (Oxford Dictionaries. URL: 
https://en.oxforddictionaries.com). Волоскоподоб-
ные эпидермальные структуры свойственны боль-
шинству видов растений и могут присутствовать 
на всех надземных органах. Размер трихом варьи-
рует от нескольких микрометров до нескольких 
сантиметров (Payne, 1978). Как правило, они не 
связаны с сосудистой системой (Wagner et al., 
2004). Их следует отличать от эмергенцев – много-
клеточных структур, в образовании которых уча-
ствуют не только клетки эпидермиса, но и субэпи-
дермальные ткани. Однако в литературе по бего-
ниям часто эмергенцы описываются как один из 
типов трихом. Таким образом, термин “трихома” 
понимается не строго, а толкуется в расширенном 
смысле, включая любые выросты на поверхности 
надземных органов, образованные с участием эпи-
дермальных клеток. Эмергенцы, как правило, не 
имеют проводящей системы, однако к ним может 
подходить тяж проводящих тканей, что особенно 
характерно для железок – эмергенцев, покрытых 
слоем эпителия, клетки которого осуществляют 
секрецию (Тимонин, 2007).

Все многообразие трихом обычно делят на два 
функциональных типа: нежелезистые (кроющие) и 
железистые. Первые образуются из покровных 
тканей и служат для защиты растения от неблаго-
приятного воздействия внешней среды, вторые – 
принадлежат к выделительным тканям наружной 
секреции и участвуют в процессах накопления и 
выделения веществ различного функционального 
назначения.

Трихомы чрезвычайно разнообразны по фор-
ме, размеру, структуре, местоположению и функ-
циям. Каждый из этих параметров может ис-
пользоваться для целей классификации. Однако, 
вследствие существования переходных форм (на-
пример, между железистыми и нежелезистыми 
трихомами) и перекрывания по признакам между 
различными группами трихом (Werker, 2000), пол-
ностью удовлетворительной классификации три-
хом до сих пор не существует.

Нежелезистые трихомы могут быть простыми 
(одноклеточными) и сложными (многоклеточны-
ми), однорядными и многорядными; в каждом из 
этих типов представлены различные варианты, от-
личающиеся формой и размерами клеток (Uphof, 
Hummel, 1962). Наиболее многообразны сложные 
многорядные волоски, которые могут быть кониче-
скими, нитевидными, извилистыми, щитовидны-
ми, звездчатыми, древовидными, канделябровид-
ными, пучковидными и др. Ветвящиеся волос ки 
иногда выделяют в отдельный тип (Байкова, 2006). 
На ранних стадиях развития нежелезистые трихо-
мы состоят из живых клеток с тонкими стенками и 
активно транспирируют. В зрелом состоянии они 
становятся толстостенными и покрываются мощ-
ным слоем кутикулы. Протопласт обычно отмира-
ет, а полости клеток заполняются воздухом (Тимо-
нин, 2007). Трихомы могут быть минерализованы – 
пропитаны кремнеземом и кальцием. 

Железистые трихомы являются специализи-
рованными структурами эпидермального проис-
хождения и обнаруживаются приблизительно у 
30 % всех сосудистых растений. Они ответственны 
за значительную часть их вторичного метаболизма 
(Glas et al., 2012). Основные типы железистых три-
хом – головчатые волоски и пельтатные железки 
(Up hof, Hummel, 1962). Многообразие форм голов-
чатых волосков определяется числом клеток нож-
ки, секретирующей головки и их структурными 
особенностями. Существует точка зрения, что 
продуцируемые железистыми трихомами секреты 
являются компонентами выделительной системы 
растений (Fahn, 1988). Наиболее часто в железис-
тых трихомах происходят синтез и накопление фе-
нольных соединений и терпеноидов, что было по-
казано на разных объектах, в трихомах, развиваю-
щихся на различных надземных органах растений 
(Колалите, 1994; Werker et al., 1985a–c; Telepova et 
al., 1992; Kolalite, 1998; Muravnik, Shavarda, 2011, 
2012; Muravnik et al., 2016). 

Развитие трихом происходит неравномерно в 
ходе органогенеза. Некоторые трихомы появляют-
ся на ранних фазах формирования органа, другие 
возникают по мере его роста (Kim et al., 2012). Вы-
деляют два типа трихом – временные (эфемерные) 
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и постоянные (долговечные). Первые, выполнив 
свою функцию, опадают, вторые присутствуют на 

протяжении всей жизни растения (Lee, 1974; 2000, 
цит. по: Kim et al., 2012).

АДАПТИВНАЯ РОЛЬ ОПУШЕНИЯ
Существует огромное многообразие трихом, 

однако их адаптивное значение часто недооцени-
вается. Между тем трихомы представляют собой 
специализированную эпидермальную структуру, 
осуществляющую функции физической и химиче-
ской защиты растения от биотических и абиотиче-
ских стрессов (Kim et al., 2012). Густое опушение из 
кроющих трихом, клетки которых заполнены воз-
духом, значительно снижает транспирацию и при-
дает растению белый цвет, отражая и рассеивая 
из лишнюю солнечную радиацию (Lee, 2000, цит. 
по: Kim et al., 2012). О защите растений от чрез-
мерного зноя шерстистым и войлочным опушени-
ем писал еще К. Линней в 1751 г. (Линней, 1989). 

Во многих работах показано, что наличие три-
хом препятствует поеданию растения травоядны-
ми животными, повреждению насекомыми и пато-
генными микроорганизмами (Levin, 1973; Johnson, 
1975; Elle et al., 1999; Wang, Wagner, 2003). В некото-
рых группах растений защита от крупных млеко-
питающих достигается присутствием жалящих 
трихом. В роде Capsicum трихомы обеспечивают 
не только защиту растений от поедания травояд-
ными животными, но и устойчивость к вирусам 
(Kim et al., 2012). Трихомы могут осуществлять не-
посредственную защиту (плотное опушение, за-
трудняющее насекомым доступ к тканям листа) 
или оказывать механическое воздействие на фито-
фагов (специализированные крючковые трихомы, 
способные повредить взрослых насекомых или их 
личинки) (Agren, Schemske, 1993). Железистые 
трихомы обеспечивают “первую линию химиче-
ской защиты”, накапливая и выделяя вещества, ко-
торые являются обонятельными или вкусовыми 
репеллентами (Glas et al., 2012: 17092). Непосред-
ственный контакт фитофагов и патогенов с та-
кими веществами на поверхности растения поз-

воляет выиграть время для активации индуци-
рованных защитных механизмов (Wagner et al., 
2004: 6).

Трихомы накапливают и выделяют алкалои-
ды, такие как никотин, или терпеноиды, такие как 
ментол и камфара, и другие соединения, отталки-
вающие или токсичные для фитофагов (Gregório et 
al., 2015). Вторичные метаболиты, синтезирован-
ные в трихомах, защищают ткани листьев от виру-
сов, бактерий и патогенных грибов.

Показано, что трихомы прямо или косвенно 
за щищают растения от ультрафиолетового излуче-
ния, засухи, высокой солености (Skaltsa et al., 1994; 
Es pigares, Peco, 1995), накопления тяжелых ме-
таллов (Ager et al., 2003). Однако многочисленные 
интерпретации функций трихом часто имеют ха-
рактер догадок и спекуляций, не подтвержден-
ных экспериментальными исследованиями (Wer-
ker, 2000: 30).

Адаптивная роль трихом бегоний до сих пор 
практически не исследована. По этому вопросу 
имеются лишь единичные разрозненные данные. 
Например, у мексиканской бегонии B.  carrieae 
Ziesenh. и у эпифитных видов из африканской сек-
ции Tetraphila A. DC. железистые волоски на со-
цветии “ловят” опадающие мужские цветки. Это 
приспособление к перекрестному опылению по-
зволило сделать вывод о том, что ветер является 
главным агентом для транспорта пыльцы у этих 
видов (Wilde, 2002).

Дальнейшее изучение адаптивного значения 
трихом бегоний, особенно секретирующих, акту-
ально и является одной из приоритетных задач 
экспериментальных исследований этого рода, для 
решения которой необходимо проведение ком-
плексных работ с использованием методов срав-
нительной морфологии, физиологии и биохимии.

ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ ТРИХОМ У ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА BEGONIA
Начало изучения трихом растений восходит 

к первой половине XVIII в. Одним из первых ис-
следователей в этой области был французский 
 минералог, натуралист и врач Жан-Этьен Геттар 
(1715–1786), заслуги которого отметил К. Линней: 
“Шеро ховатость образуется частицами, едва види-
мыми простым глазом, которыми усыпана поверх-
ность растений. Guettard, по-видимому, первым 
увидел трихому через лупу” (Линней, 1989: 101). 
К. Линней выполнил первое изображение железис-
тых волосков.

Однако трихомы бегоний были исследованы 
значительно позже. Лишь в конце XIX в. C. Fellerer 

(1892), изучив анатомию листьев бегоний с целью 
поиска новых диагностических признаков, опи-
сал нежелезистые и железистые трихомы различ-
ного размера и формы. После публикации работы 
C. Fel lerer стало очевидно, что разнообразие три-
хом в семействе Begoniaceae велико и заслуживает 
дальнейшего изучения. Детальные исследования 
анатомии листьев (Boghdan, Barkley, 1969) и стеб-
лей (Lee, 1974) бегоний выявили разнообразные 
варианты многоклеточных нежелезистых и желе-
зистых трихом. C.R. Metcalfe и L. Chalk (1950) вы-
делили для рода Begonia 8 типов трихом – много-
клеточных нежелезистых и железистых. Нежеле-
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зис тые волоски были разделены авторами на 3 ти -
па: однорядные, многорядные и длиннощетинис-
тые. Позднее были описаны чешуевидные трихомы 
бегоний (Cuerrier et al., 1990, 1991; Arends, 1992). 

В работе канадских исследователей (Cuerrier 
et al., 1990, 1991), посвященной микроморфологи-
ческим признакам листа 126 видов бегоний из кол-
лекции ботанического сада Монреаля, описаны 
различные структурные варианты эмергенцев и 
трихом, в том числе 5 типов железистых волосков. 

В масштабном исследовании африканских бе-
гоний из секций Loasibegonia A. DC. и Scutobego-
nia  Warb M.S.M.  Sosef (1994) выделил 3  типа 
 трихом: нежелезистые многоклеточные волоски, 
железис тые волоски и зубчатые чешуйки. Послед-
ние были описаны также в работе J.C.  Arends 
(1992), посвященной морфологическим особенно-
стям 30 видов африканских бегоний, включая при-
знаки их опушения.

На основе изучения эпидермиса листа у 46 ви-
дов и 3 разновидностей бегоний Юньнаня с помо-
щью сканирующего электронного микроскопа ки-
тайскими исследователями выделены 3 категории 
и 6 типов нежелезистых трихом: однорядные (об-
разующие шерстистое или пушистое опушение), 
сложные и многорядные (щетинки с бугорковид-
ным основанием, конические щетинки и жесткие 
волоски) (Shui et al., 1999).

В наиболее полной мировой таксономической 
обработке рода Begonia, выполненной коллекти-
вом нидерландских ученых (Doorenbos et al., 1998), 
морфология трихом в сочетании с другими при-
знаками учитывалась при разграничении секций. 

Кроме того, в работе приведен аннотированный 
список важнейших морфологических признаков 
бегоний, имеющих диагностическое значение. Из 
63 признаков 3 касаются особенностей опушения: 
соединение черешка и листовой пластинки (с пуч-
ком волосков или без такового), опушение чешуй-
ками (имеется или нет), опушение звездчатыми 
волосками (имеется или нет).

Современные исследования трихом бегоний 
более детальны и выполняются на массовом мате-
риале, что позволяет выявить и подтвердить ста-
тистическими методами их метрические характе-
ристики и связи с другими параметрами листа. 
Так, на основе изучения морфометрических харак-
теристик листа полиморфного вида Begonia dregei 
в природных популяциях и искусственно создан-
ных гибридных линиях выявлены устойчивые 
кор реляции между формой листа, числом трихом 
и их размерами (McLellan, 2005). Исследованы 
трихомы на листьях некоторых культиваров бего-
ний – B. × hi  emalis Fotsch. и B. rex Putz. (Bercu et al., 
2016a,b).

В последнее десятилетие появились данные по 
опушению новых видов бегоний, преимуществен-
но из регионов тропической Азии. Однако призна-
ки трихом, приведенные в диагнозах и описаниях 
видов, требуют сравнительного анализа и осмыс-
ления в контексте морфологического разнообра-
зия подобных структур у покрытосеменных рас-
тений, в том числе из рода Begonia. Это будет спо-
собствовать выявлению филогенетических связей 
между исследуемыми таксонами и созданию есте-
ственной классификации рода. 

ОСНОВНЫЕ ТИПЫ ТРИХОМ В РОДЕ BEGONIA
Опушение у бегоний наиболее часто формиру-

ется на листовых пластинках и стеблях, но трихо-
мы могут также встречаться на черешках листь ев, 
цветоносах, лепестках и семенах (Lee, 1974; Th o-
mas, 2010). Они могут быть как железистыми, так и 
нежелезистыми, однорядными и многорядными. 
Последние встречаются в опушении многих бего-
ний, особенно заметны крупные многорядные три-
хомы на черешках некоторых видов (Payne, 1978). 
Кроме того, у ряда видов имеются трихомы более 
специализированных типов – древовидные, звезд-
чатые, щитовидные (пельтатные), чешуевидные. 
Наиболее полные данные по строению трихом бе-
гоний приведены в трудах W.W.  Payne (1978), 
Y.-M. Shui et al. (1999) и J.J.F.E. de Wilde (2011).

В обработке семейства Begoniaceae в много-
томном издании “The Families and Genera of 
Vascular Plants” J.J.F.E. de Wilde (2011) отмечает, что 
опушение бегоний сильно варьирует по плотности 
и по типам составляющих его трихом. Это могут 
быть головчатые и неголовчатые волоски и чешуй-
ки, от зубчатых до звездчатых. Волоски всегда 

многоклеточные, многорядные или однорядные, 
железистые или нежелезистые. Сферическая, эл-
липсоидная, булавовидная или молотовидная го-
ловка железистого волоска может быть мало- или 
многоклеточной, а ножка может значительно варь-
и ровать по длине и структуре. Нежелезистые во-
лоски могут быть длиннощетинистыми, коротко-
щетинистыми, чешуевидными и двураздельными, 
а также плетевидными, звездчатыми и пучковид-
ными. Бахромчатые щитовидно-спиралевидные 
пленчатые чешуйки с паутинистым рисунком из 
утолщенных тяжей, сидящие на двухклеточных 
ножках (Arends, 1992), встречаются только у бего-
ний из африканских секций Tetraphila A. DC., Bac-
cabegonia Reitsma и Squamibegonia Warb., а также у 
нескольких видов из секции Loasibegonia. Стекло-
видные сферические многоклеточные сидячие 
три хомы (так называемые “мейеновские жемчуж-
ные железки”), расположенные на одной или обе-
их поверхностях листа, часто возле жилок, встре-
чаются у бегоний из секции Tetraphila и других 
американских видов (Wilde, 2011). 
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Однорядные нежелезистые волоски (рис. 1, 
1, 2) у бегоний обычно встречаются на абаксиаль-
ной стороне листа. Часто они очень длинные и об-
разуют паутинистое или шерстистое опушение. 

Такие трихомы обнаружены, например, у афри-
канских видов B. ferramica N. Hallé, B. zenkeriana 
L.B. Sm. et Wassh. (Sosef, 1994) и китайских видов 
B. ceratocarpa S.H. Huang et Y.M. Shui, B. ruboides 

Рис. 1. Схематическое изображение основных типов многоклеточных нежелезистых волосков Begonia:
1, 2 – однорядные неветвящиеся трихомы; 3 – волосок с расширенным многорядным основанием и однорядной дисталь-
ной частью; 4 – многорядная неветвящаяся трихома с бугорчатой поверхностью; 5 – многорядная неветвящаяся трихома 
с гладкой поверхностью; 6 – крупный многорядный неветвящийся волосок (эмергенец); 7 – многорядная ветвящаяся 
(древовидная) трихома; 8 – многорядный ветвящийся волосок (эмергенец); 9 – пучковидная трихома, состоящая из одно-
рядных волосков; 10 – кластер многорядных трихом; 11 – звездчатая пельтатная чешуйка; 12 – зубчатая пельтатная чешуй-
ка; 13 – гребенчатая (воротниковидная) чешуевидная структура (поперечное сечение черешка заштриховано). 
Рисунок выполнен Е.В. Байковой на основе изображений в работах: Cuerrier et al., 1991; Arends, 1992; Doorenbos et al., 1998; 
Shui et al., 1999; McLellan, 2005; Peng et al., 2008; Wilde, 2011; Indrakumar et al., 2013; Gregório et al., 2015.
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C.M. Hu, C.Y. Wu et T.C. Ku (Shui et al., 1999). Одно-
рядные волоски у B. gulinqingensis S.H. Huang et 
Y.M. Shui и B. rotundilimba S.H. Huang et Y.M. Shui 
более короткие, поэтому опушение листа менее 
плотное, у B. gulinqingensis преимущественно по 
жилкам (Shui et al., 1999). Однорядные волоски мо-
гут располагаться изолированно либо быть сгруп-
пированными в пучки, как например у B. venosa 
Skan (Cuerrier et al., 1991), образуя так называемые 
пучковидные трихомы (см. рис. 1, 9).

Наиболее обычный тип нежелезистых воло-
сков – многоклеточные многорядные (Sosef, 1994), 
которые могут присутствовать почти на всех час-
тях растения, исключая внутреннюю поверхность 
сегментов околоцветника, столбики и тычинки. На 
абаксиальной поверхности листа они располага-
ются над жилками; на адаксиальной поверхности, 
как правило, – между жилок.

Многорядные волоски (см. рис. 1, 4–6) обычно 
образованы тонкостенными клетками, ориенти-
рованными вдоль оси волоска (Indrakumar et al., 
2013). Форма клеток трихом разнообразна – квад-
ратная, многоугольная, продолговатая и эллипти-
ческая (Shui et al., 1999). Клетки многорядных три-
хом могут слегка выступать наружу в своей дис-
тальной части (см. рис. 1, 4), образуя бугорчатую, 
“рогатую” или “шиповатую” поверхность трихомы 
(Cuerrier et al., 1991; Shui et al., 1999). Кутикула кле-
ток нежелезистых волосков может быть гладкой 
или иметь довольно заметную орнаментацию, 
обычно наиболее выраженную у основания трихо-
мы и часто практически отсутствующую в дис-
тальной части (Sosef, 1994).

Другой тип нежелезистых волосков – с ко-
ротким многорядным основанием и сравнитель-
но длин ной однорядной дистальной частью (см. 
рис. 1, 3). Такие трихомы M.S.M. Sosef (1994) от-
метил у трех видов секции Scutobegonia: B. dewildei 
Sosef, B. vankerckhovenii De Wild., B.  laporteifolia 
Warb. В работе A. Cuerrier et al. (1991) длинная 
 однорядная часть таких волосков названа “хлыс-
товидной”. Расширенное основание подобных три-
хом описывается авторами как бугорковидное, 
взду тое или пузыревидное. Например, трихомы 
восточно-азиатского вида B. melanobullata C.I. Peng 
охарактеризованы как “конические пузыревидные 
выступы, каждый из которых оканчивается пря-
мым волоском” (Peng et al., 2015). Другой пример 
таких трихом – волоски или щетинки с коничес-
ким вздутым основанием на адаксиальной поверх-
ности листовой пластинки вьетнамского эндемика 
Begonia kui C.I. Peng (Peng et al., 2007). 

Многорядные трихомы на адаксиальной по-
верхности листа обычно рассеянные, но у некото-
рых видов, например, у китайской B. arachnoidea 
C.I. Peng, Yan Liu et S.M. Ku, сгруппированы в клас-
теры, состоящие из крупной центральной и окру-

жающих ее более мелких трихом (Peng et al., 2008). 
Подобные кластеры, объединяющие до 4 трихом 
(см. рис. 1, 10), были описаны и у африканской 
B. dregei (McLellan, 2005).

Трихомы бегоний, называемые в описаниях 
видов многоклеточными многорядными, веро-
ятно, не всегда являются трихомами в строгом 
терминологическом смысле. Базальные их части 
могут быть производными субэпидермальных 
тканей, особенно у волосков с расширенным ос-
нованием. Такие волоски являются эмергенцами. 
Однако авторы зачастую не разграничивают эти 
структуры. Например, в работе I. Indrakumar et al. 
(2013) нежелезистые многорядные волоски, обра-
зующие мохнатое опушение на адаксиальной сто-
роне листовой пластинки B. dipetala Graham, на-
зываются и трихомами, и эмергенцами. Очевид-
но, такая неточность объясняется одновременным 
присутствием на растении многоклеточных мно-
горядных трихом и эмергенцев, а также внешним 
их сходством. 

Описывая крупные многорядные трихомы 
B.  dre gei, часто сгруппированные в кластеры, 
T. McLellan (2005) отмечает, что они должны быть 
определены как эмергенцы, если происходят не 
только из эпидермальных, но и из субэпидермаль-
ных клеток, однако ранее он называл их трихома-
ми (McLellan, Dengler, 1995).

A. Cuerrier et al. (1991) описывают у бегоний 
эмергенцы трех типов. Неветвящиеся эмергенцы 
могут быть коническими (см. рис. 1, 6) или с вы-
ступающими клетками. Первые встречаются наи-
более часто. Верхушки их клеток могут слегка вы-
даваться над поверхностью эмергенца. Однако они 
не образуют явных выступов в виде “рогов” или 
“шипов”. У эмергенцев второго типа в апикаль-
ной  части или иногда по всей длине имеются 
 сильно вы ступающие клетки, образующие “рога” 
или “ши пы”, расположенные под углом к оси эмер-
генца. Ветвящиеся эмергенцы (см. рис. 1, 8) с 2–5 
“ветвями” выявлены авторами всего у нескольких 
видов, в том числе у бразильского вида B. scharffi  i 
Hook. f. 

Эмергенцы подобного строения встречаются 
редко, в таксономических работах их обычно на-
зывают древовидными ветвящимися или много-
рядными ветвящимися трихомами. Так, B.S. Gre-
gório et al. (2015) отмечают, что опушение древо-
видными ветвящимися трихомами (см. рис. 1, 7) 
характерно для некоторых бразильских бегоний 
из различных секций – B. egregia N.E. Br., B. lind-
manii Brade, B. paganuccii Gregório et J.A.S. Costa.

Ветвящиеся многорядные трихомы описаны у 
четырех видов тропических азиатских бегоний из 
секции Petermannia (Klotzsch) A. DC.: B. ozotothrix 
D.C. Th omas (Th omas et al., 2009), B. holosericeoides 
Ardi et D.C. Th omas (Ardi et al., 2014), B. galeolepis 
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Ardi et D.C. Th omas (Ardi, Th omas, 2015) и B. nephro-
phylla Undaharta et Ardi (Undaharta, Ardi, 2016). 
Ветвящиеся трихомы B. galeolepis и B. nephrophylla 
уплощенные, похожи на утолщенные прижатые 
красные чешуйки. Ветвящиеся волоски B. ozoto-
thrix значительно мельче, округлые в поперечном 
сечении, белые и полупрозрачные. Волоски B. ho-
losericeoides уплощенные, но более тонкие, чем у 
B. galeolepis, розоватые, с нитевидными верхушка-
ми. Подобные трихомы встречаются также у не-
которых видов американской секции Gireoudia 
(Klotzsch) A. DC. (например, B. heracleifolia Cham. 
et Schltdl.), лишь очень отдаленно связанных с ази-
атскими бегониями (Moonlight et al., 2015).

У африканских бегоний на различных частях 
растения имеются зубчатые щитовидные (пельтат-
ные) чешуйки (см. рис. 1, 12) – многоклеточные, 
пленчатые, плоские, с паутинистым рисунком из 
утолщенных тяжей, от более или менее эллипти-
ческих до округлых в очертании, с зубчатым краем 
(Arends, 1992). Краевые зубцы таких чешуек варьи-
  руют по форме от широко- до узкотреугольных. 
Чешуйка прикрепляется в центральной части к 
короткой, обычно двухклеточной ножке. Такие че-
шуйки встречаются на разных частях растения, но 
плотность опушения сильно различается. Густое 
опушение часто бывает на стебле и прилистниках. 
На абаксиальной стороне наружных сегментов 
околоцветника обычно имеются рассеянные три-
хомы. На поверхности тычинок, столбиков и внут-
ренних листочках околоцветника чешуйки, как 
правило, не встречаются. На листовой пластинке 
зубчатые чешуйки обычно располагаются с абак-
сиальной стороны, преимущественно возле жилок 
и по краям. Адаксиальная поверхность листа без 
чешуек у всех видов, за исключением B. karperi 
J.C. Arends и одного из образцов B. pelargoniifl ora 
J.J. de Wilde et J.C. Arends (Arends, 1992).

Чешуйки на околоцветнике имеют меньшее 
число зубцов по сравнению с таковыми на вегета-
тивных частях растения того же вида (Arends, 
1992: 53). Чешуйки с более глубоко рассеченной 
пластинкой называют звездчатыми (см. рис. 1, 11); 
они встречаются у африканских бегоний из тех же 
секций, к которым относятся виды с зубчатыми 
чешуйками (Doorenbos et al., 1998; Wilde, 2002). 
Окраска их обычно коричневая, от бледной до 
темной, но иногда она почти бесцветная или се-

ребристо-серая. Например, серебристо-серые че-
шуйки на адаксиальной поверхности листовой 
пластинки B. karperi хорошо заметны, так как кон-
трастируют по цвету с зеленой поверхностью лис-
та (Arends, 1992).

Звездчатые трихомы выявлены у 11 видов бе-
гоний из Северо-Восточной Бразилии (Gregório et 
al., 2014), а также у 2 бразильских видов из секции 
Knesebeckia (Klotzsch) A. DC. – B. bullatifolia L. Koll-
mann и B.  leopoldinensis L. Kollmann (Kollmann, 
2009). Звездчатые волоски были описаны и у пред-
ставителей двух азиатских секций – Parvibegonia 
A. DC. (B. sinuata Wall. ex Meisn.) и Diploclinium 
(Lindl.) A. DC. (B. cladotricha M. Hughes). У Begonia 
picta Sm. (секция Diploclinium) ветвящиеся, упло-
щенные чешуевидные трихомы на плодах (Th omas, 
2010). Очень мелкие звездчатые железистые три-
хомы имеются на плодах бразильской B. obdeltata 
Gregório et E.L. Jacques из секции Pritzelia (Klotzsch) 
A. DC.

Бахромчато-реснитчатые чешуйки – трихомы 
с широким и плоским основанием, разделяющиеся 
на верхушке на несколько более тонких ветвей, 
встречаются на вегетативных органах у азиатских 
бегоний B. calcicola Merr. (секция Diploclinium) и 
B. oxysperma A. DC. из монотипной секции Bary-
andra A. DC. (Doorenbos et al., 1998; Hughes, 2007).

У нескольких видов бегоний из африканской 
секции Scutobegonia на черешках обнаружены че-
шуевидные гребенчатые структуры (см. рис. 1, 13), 
которые состоят из нескольких расположенных в 
ряд трихом с объединенными основаниями. Такие 
“гребни” описаны и у других бегоний, например, 
у  B.  goegoensis N.E.  Brown из азиатской секции 
Reichenheimia (Klotzsch) A. DC. (Sosef, 1994). 

Чешуевидные гребенчатые трихомы могут об-
разовывать характерный “пучок” или кольцо при 
переходе черешка в листовую пластинку. Такая 
структура описана у суматранского вида B. sub lo-
bata Jack из секции Reichenheimia (Hughes, Gir-
mansyah, 2011), у бразильского B. delicata Gregório 
et J.A.S. Costa из секции Begonia (Gregório et al., 
2015) и у африканского B. аnnobonensis A. DC. из 
секции Sexalaria A. DC. (Doorenbos et al., 1998). 
У B. collaris Brade и B. caraguatatubensis Brade в мес-
те соединения черешка и листовой пластинки име-
ются так называемые “воротниковидные” трихо-
мы (Там же: 159).

ЖЕЛЕЗИСТЫЕ ТРИХОМЫ У ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА BEGONIA
Железистые трихомы относительно обычны 

для семейства Begoniaceae, они могут быть как го-
ловчатыми, так и неголовчатыми (Wilde, 2011). Со-
гласно A. Cuerrier et al. (1991), головчатые волоски 
бегоний могут быть сгруппированы в пять типов, 
различающихся по длине ножки и форме головки. 
Авторы выделяют железистые волоски на длинной 

ножке, однорядной, состоящей из крупных про-
зрачных клеток (рис. 2, 1, 3), а также четыре типа 
волосков на короткой ножке: со сплюснутой крес-
тообразной головкой (см. рис. 2, 4), с удлиненной 
крестообразной головкой, с шаровидной головкой 
и изогнутые волоски (см. рис. 2, 5). Волоски с уд-
линенной крестообразной головкой они считают 
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производным типом от волосков со сплюснутой 
крестообразной головкой – наиболее распростра-
ненного типа головчатых волосков. Короткие изо-
гнутые волоски, по их мнению, могут сформи-
роваться в результате трансформации обычных 
коротких волосков с шаровидной головкой при 
изгибании головки в ходе развития.

M.S.M. Sosef (1994) отмечал, что железистые 
волоски имеются у всех исследованных им видов 
бегоний из африканских секций Loasibegonia и Scu-
tobegonia. Они присутствуют на всех частях расте-
ний, за исключением тычинок и внутренней по-
верхности сегментов околоцветника. Для видов 
секции Scutobegonia характерно наиболее плотное 
железистое опушение на завязи.

Автор выделил три типа железистых трихом – 
два типа изогнутых и один “нормальный”. Первый 
тип – короткие изогнутые “колбасообразные” (sa-
usage-shaped) железистые волоски, обычно сгруп-
пированные по два или три вместе. У них очень 
короткая ножка и толстая эллиптическая головка, 
расположенная на ножке асимметрично (Sosef, 
1994). Такие волоски встречаются у видов секции 
Loasibegonia и у ряда видов секции Scutobegonia. 

Большинство видов секции Scutobegonia име-
ют железистые волоски второго типа. Они тоже 
изогнутые, похожи на “колбасообразные”, но с бо-
лее длинной ножкой и более тонкой вытянутой 
головкой, что придает им вид трости. Такие желе-
зистые волоски обычно располагаются по одному. 

Железистые трихомы третьего типа – “грибо-
видные”, с короткой ножкой и шаровидной голов-
кой – встречаются у нескольких видов секции 
Loasibegonia, совместно с железистыми волосками 
первого типа. Они хорошо заметны на гербарном 
материале, так как окрашены в темно-коричневый 
или черный цвет. Подобные трихомы, сходные с 

пельтатными железками (см. рис. 2, 7), достаточно 
обычны для семейства Begoniaceae. Например, 
у B. dipetala наряду с многоклеточными много-
рядными неразветвленными волосками имеют-
ся пельтатные железки 60 мкм высотой и 70 мкм в 
диаметре, состоящие из короткой двухклеточной 
ножки и четырехклеточной дисковидной секре-
тирующей темноокрашенной головки. Наиболее 
обильны пельтатные железки на абаксиальной 
стороне листовой пластинки (Indrakumar et al., 
2013).

Наряду с типичными железистыми трихома-
ми, в структуре которых выражены ножка и го-
ловка, у некоторых бегоний наблюдаются волоски, 
морфологически сходные с многоклеточными не-
железистыми, но с секретирующими клетками на 
дистальном конце. Например, хорошо заметные 
многоклеточные однорядные волоски у В. iucunda 
Irmsch. часто имеют железистую двухклеточную 
верхушку (Wilde, Plana, 2003). Многорядные три-
хомы, расположенные на черешках B.  dregei, 
 обычно оканчиваются железистой верхушкой, в то 
время как многорядные трихомы на листовых 
плас тинках не содержат секретирующих клеток 
(McLellan, 2005).

У многих видов бегоний есть мелкие эфемер-
ные железистые трихомы с короткими ножками 
(см. рис. 2, 2, 6). Обычно они встречаются на моло-
дых листьях, часто в сочетании с многоклеточны-
ми многорядными волосками. Их всегда можно 
найти на молодых растущих листьях полиморфно-
го африканского вида B. dregei (Там же). 

Опушение мелкими железистыми трихомами 
в сочетании с крупными многорядными нежеле-
зис тыми характерно для многих бегоний из тро-
пической Азии. Например, все вегетативные части 
растений B. hekensis D.C. Th omas покрыты много-

Рис. 2. Варианты железистых трихом в роде Begonia:
1 – железистый волосок на длинной ножке с розетковидной головкой; 2 – железистый волосок на короткой ножке с ша-
ровидной головкой; 3 – железистый волосок на длинной ножке с полусферической головкой; 4 – железистый волосок на 
короткой ножке с крестообразной головкой; 5 – изогнутый железистый волосок на короткой ножке; 6 – мелкий эфемер-
ный железистый волосок на короткой ножке с многоклеточной удлиненной головкой; 7 – пельтатная железистая трихома.
Рисунок выполнен Е.В. Байковой на основе изображений в работах: Lee, 1974; Cuerrier et al., 1991; Indrakumar et al., 2013.



48

клеточными многорядными трихомами до 1.2 мм 
длиной и микроскопическими железистыми три-
хомами (Thomas, 2010). На микрофотографиях 
лис товой пластинки азиатских видов B.  blancii 
M. Hughes et C.I. Peng, B. suborbiculata Merr. и B. gu-
eritziana Gibbs показаны многоклеточные много-
рядные нежелезистые волоски и мелкие железис-
тые трихомы (Hughes et al., 2011). Подобное опу-
шение имеют и другие виды из Юго-Восточной 
Азии – B. langsonensis C.I. Peng et C.W. Lin, B. locii 
C.I. Peng, C.W. Lin et H.Q. Nguyen, B. montaniformis 
C.I. Peng, C.W. Lin et H.Q. Nguyen (Peng et al., 2015).

Для бразильских бегоний также часто харак-
терны в опушении крупные многорядные трихо-
мы в сочетании с мелкими железистыми. Напри-
мер, на адаксиальной поверхности листа B. delicata 

имеются трихомы трех типов: простые тонкие 
1–2.6(4.5) мм длиной, трихомы с утолщенным ос-
нованием, 0.3 0.8 мм длиной и микроскопические 
железистые трихомы (Gregório et al., 2015).

Окам еневшие смолистые шаровидные струк-
туры, подобные железистым трихомам современ-
ных бегоний, обнаружены при проведении архео-
логических раскопок на северном побережье Мек-
сиканского залива (Scarborough locality) на плодах 
крыловидной формы, принадлежащих неизвест-
ному виду Begonia. Предполагаемый возраст ока-
менелости – от 3.4 до 2.7 млн лет. Находка позво-
лила предположить, что у плодов древней бегонии 
были железистые трихомы, которые есть у многих 
современных неотропических представителей это-
го рода (Stults, Axsmith, 2011).

ТАКСОНОМИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ ПРИЗНАКОВ ОПУШЕНИЯ В РОДЕ BEGONIA
Диагностическая значимость признаков опу-

шения иногда подвергается сомнению, так как они 
считаются сильно изменчивыми под влиянием 
экологических факторов. Это отмечал еще К. Лин-
ней в 1751 г. в своем труде “Философия ботаники”: 
опушение – “…маловажное отличие, так как … ко-
лючки, жесткие волоски … растение часто теряет 
в зависимости от места произрастания и культу-
ры” (Линней, 1989: 101). Необходимо отметить, 
что это суждение К. Линнея относится к кроющим 
трихомам. Напротив, железистые волоски он счи-
тал диагностически значимым признаком: “Желез-
ки дают существенные признаки, без знания желе-
зок никогда нельзя достоверно и надежно разли-
чить виды у очень многих родов” (Там же: 190). 
Важность железистых волосков для классифика-
ции и разграничения таксонов подтверждают и 
современные исследователи (Hickey, 1973; Glas et 
al., 2012). 

В роде Begonia признаки трихом успешно ис-
пользуются для диагностики таксонов различного 
ранга. Их роль как таксономических маркеров воз-
растает в комбинации с другими морфологически-
ми признаками (Sosef, 1994; Shui et al., 1999; Jacques, 
2002; Gregório et al., 2015). Наиболее информатив-
ны особенности опушения вегетативных  органов – 
листьев и стеблей. Так, нидерландские ученые 
(Doorenbos et al., 1998) по наличию пучка волосков 
в месте соединения черешка и пластинки листа 
различают африканские секции Augustia и Rostro-
begonia Warb. Эти же авторы в качестве важных 
диагностических признаков бегоний указывают 
наличие звездчатых ветвящихся волосков у азиат-
ских и американских видов из секций Parvibegonia, 
Knesebeckia, Pritzelia. 

Специфические трихомы в виде зубчатых щи-
товидных чешуек, сидящих на двухклеточных 
ножках, встречаются только у бегоний из афри-

канских секций Tetraphila, Baccabegonia и Squ ami-
begonia, а также у нескольких видов из секции 
Loasibegonia (Arends, 1992). В работе, посвящен-
ной таксономической ревизии секции Tetraphila, 
J.J.F.E. de Wilde (2002) подчеркивает, что опушение 
всех видов этой секции (как и бегоний из секций 
Baccabegonia и Squamibegonia) состоит из харак-
терных тонких сухих пленчатых многоклеточных 
выростов эпидермального происхождения – че-
шуйчатых и звездчатых трихом. На рисунках, 
 приведенных в этой статье, показаны подобные 
трихомы на листьях B. capillipes Gilg, B. cavallyensis 
A. Chev. и на завязи B. molleri Warb. “Сферические 
трихомы, несущие звездчатые чешуйки” у B. сa val-
lyensis изображены также в сводке нидерландских 
авторов (Doorenbos et al., 1998: 202, fi g. 47).

Тип железистых трихом оказался важным 
при знаком при выполнении филогенетического 
анализа бегоний (Sosef, 1994). Изогнутые желези-
стые волоски обнаружены у B. carolinaefolia Regel 
из секции Gireoudea (Klotzsch) A.  DC. (Fellerer, 
1892). Они имеются у B. froebelii A. DC. из амери-
канской секции Huszia (Klotzsch) A. DC. (Cuerrier 
et al., 1991), а также у представителей секции Kne-
seheckia как американских, так и азиатских. При-
сутствие железистых волосков такого типа одно-
временно в секциях Huszia, Loasibegonia и Scu-
tobegonia примечательно, так как все они содержат 
виды с желтыми цветками – редкой для семейства 
окраской цветка. Этот факт указывает на филоге-
нетическую близость между упомянутыми секция-
ми (Sosef, 1994). Для разграничения африканских 
секций Loasibegonia и Scutobegonia важным при-
знаком оказалась орнаментация кутикулы нежеле-
зистых трихом (Там же).

Наличие ветвящихся древовидных и звезд-
чатых трихом является надежным диагностичес-
ким признаком видового уровня для ряда бразиль-
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ских и восточно-азиатских бегоний (Kollmann, 
2009; Th omas et al., 2009; Ardi et al., 2014; Gregório 
et al., 2014, 2015; Ardi, Thomas, 2015; Undaharta, 
Ardi, 2016). 

Признаки опушения включены в диагнозы 
ряда видов. Среди диагностических признаков 
B. delicata, отличающих его от близкого вида B. al-
chemilloides A. DC., указывается наличие кольца 
трихом на верхушке черешка, при переходе его в 
листовую пластинку (Gregório et al., 2015). При ха-
рактеристике Begonia kui C.I. Peng отмечены брак-
теи с мелкими, почти сидячими железистыми во-
лосками. Среди признаков, отличающих этот вид 
от близкого вида B. variegata Y.M. Shui et W.H. Chen, 
указан характер опушения соцветия (волосистый 
вместо железисто-щетинисто-волосистого) и на-
ружных листочков околоцветника (коротко воло-
систый вместо железисто-щетинисто-волосисто-
го) с абаксиальной стороны (Peng et al., 2007).

Рассеянно мелкощетинистое опушение адак-
сиальной поверхности листа приводится в каче-
стве одного из основных диагностических призна-
ков локального эндемика известняковых склонов 
на юго-западе Гуанси (Китай) B. chongzuoensis Yan 
Liu, S.M. Ku et C.I. Peng, отличающих его от близ-
кого вида B. obliquifolia S.H. Huang et Y.M. Shui 
(Peng et al., 2012). Опушение абаксиальной поверх-
ности листа этого вида также специфично: круп-
ные многорядные трихомы и микротрихомы, од-

ноклеточные шаровидные или двухклеточные с 
шаровидной апикальной клеткой, расположены 
только вдоль жилок. Подобное опушение харак-
терно, кроме этого вида, только для двух других 
видов из секции Coelocentrum Imscher – B. aste-
ropyrifolia Y.M.  Shui et W.H.  Chen и B.  variifolia 
Y.M. Shui et W.H. Chen.

При описании двух новых видов бегоний из 
Китая – B. arachnoidea C.I. Peng, Yan Liu et S.M. Ku 
и B. umbraculifolia C.I. Peng, Yan Liu et S.M. Ku – ав-
торы приводят признаки опушения не только ли-
стовой пластинки, но и поверхности завязи (Peng 
et al., 2008). Так, у первого вида опушение завязи 
смешанное железисто-волосистое, с мелкими желе-
зистыми волосками на ножках; у второго – рассе-
янно волосистое, с очень редкими, мелкими, почти 
сидячими железками, визуально невидимыми. 

Структурные особенности трихом, наряду с 
другими морфологическими признаками вегета-
тивных органов, использовались для уточнения 
видовой характеристики B. dipetala Graham из Ин-
дии (Indrakumar et al., 2013).

Индийскими исследователями (Maity et al., 
2006) составлен ключ для определения гималай-
ских бегоний из Сиккима на основе анализа опу-
шения – морфологии волосков и их расположения 
на различных органах. У исследованных 12 видов 
авторы выявили 6 типов трихом, все они оказа-
лись нежелезистыми.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ литературных источников позволил 

выделить структурные типы трихом у представи-
телей рода Begonia. Так, многоклеточные нежеле-
зистые трихомы представлены следующими ос-
новными типами: однорядные волоски, многоряд-
ные трихомы и эмергенцы (неветвящиеся и 
ветвящиеся, или древовидные), а также пельтат-
ные чешуйки (зубчатые, звездчатые, бахромчато-
реснитчатые). Промежуточным типом являются 
волоски с расширенным многорядным основани-
ем и однорядной дистальной частью. В результате 
агрегации одиночных трихом у бегоний форми-
руются более сложные структуры: пучковидные 
трихомы (группировки однорядных волосков), 
кластеры многорядных трихом, гребенчатые (во-
ротниковидные) чешуевидные структуры. Желе-
зистые трихомы бегоний представлены различ-
ными вариантами головчатых волосков, реже – 
пельтатными железками. Они формируются 
преимущественно на основе однорядных трихом, 
значительно реже секретирующей активностью 
обладают многорядные трихомы. 

Наиболее обычными вариантами волосков в 
роде Begonia являются многоклеточные многоряд-
ные неветвящиеся трихомы и эмергенцы, а также 
головчатые железистые волоски.

В качестве диагностических признаков наибо-
лее часто используются следующие параметры: 
форма, размеры трихом (эмергенцев), наличие се-
креции, структура поверхности и орнаментация 
кутикулы нежелезистых трихом, плотность распо-
ложения, а также локализация различных типов 
трихом на листе, стебле, завязи.

В статье частично использовался материал 
Биоресурсной научной коллекции ЦСБС СО РАН, 
УНУ “Коллекции живых растений в открытом и 
закрытом грунте”, № USU 440534.

Работа выполнена в рамках государственного 
задания Центрального сибирского ботанического 
сада СО РАН при частичной поддержке Российско-
го фонда фундаментальных исследований, проект 
r_a № 17-44-540601. 
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