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Проведен обзор результатов исследований в обла-
сти базальных таксонов подсемейства мотыльковых 
с 1970–80-х годов по настоящее время. Особое вни-
мание уделено результатам молекулярно-филогенети-
ческих исследований. Обозначены основные итоги и 
проблемы, требующие дальнейшего изучения.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Fabaceae, базальные мо-
тыльковые.

Базальные мотыльковые — неформальная группа 
внутри семейства Fabaceae, объединяющая ряд таксо-
нов, по многим признакам занимающих промежуточ-
ное положение между подсемействами мотыльковых 
и цезальпиниевых. В англоязычной литературе для 
обозначения данной группы использовались термины 
«Basal papilionoids» (Pennington et al., 2001), «Early-
branching papilionoids» (Cardoso et al., 2012), «First 
branching papilionoids» (LPWG, 2013). В настоящее 
время в нее включают роды, традиционно относив-
шиеся к трибам Swartzieae DC. s. l., Sophoreae Spreng. 
ex DC. s. l., Dalbergieae Bronn ex DC. (p. p.) — всего 
порядка 60 родов и не менее 600 видов. Истории изу-
чения основных триб базальных бобовых неразрывно 
связаны друг с другом; представления об их месте в 
общей системе семейства и степени взаимного родства 
многократно менялись.

В течение 1980–90-х гг. целый ряд специалистов 
работал над выяснением систематического положения 
и эволюционных взаимоотношений этой «критиче-
ской» группы бобовых. В основе этих исследований 
лежали особенности флорального онтогенеза (Tucker, 
1990, 1993, 1994), анатомии древесины (Gasson, 1994), 
образования клубеньков (Faria et al., 1989), молекуляр-
ные данные (Doyle, 1994).

R. M. Polhill (1981) помещал в основание филемы 
подсемейства мотыльковых трибу Swartzieae. Наибо-
лее характерные черты представителей этой трибы — 
чашечка, не вскрывающаяся в бутоне, разрывающаяся 
различным образом, многочисленные тычинки, лепе-
сток нередко единственный, либо лепестки полностью 
отсутствуют. На основании признаков строения цветка 
Polhill предложил различать внутри трибы несколько 
неформальных групп, не устанавливая для них систе-
матического ранга — Swartzia group, Aldina group, Le-
cointea group и Ateleia group.

P. Herendeen (1995) на основании кладистическо-
го анализа морфологических данных подтвердил не-
однородность трибы. Им были выделены 2 клады: 
шварциоидная (swartzioid clade) и лекойнтеоидная (le-
cointeoid clade). Последняя характеризуется зубчатым 
краем листьев, базальными пыльниками, сильно кути-
низированными боковыми клетками устьиц и яйцевид-
ным кожистым плодом. Эта клада считается, согласно 
P. Herendeen, более продвинутой с эволюционной точ-
ки зрения и включает роды Lecointea, Exostyles, Har-
leyodendron, Zollernia, а также Holocalyx.

Polhill (1994) считал, что, несмотря на нестабиль-
ность признаков, триба Swartzieae может впоследствии 
быть укрупнена путем включения в нее базальных 
групп, относящихся к трибе Sophoreae. Данные Doyle 
et. al. (1997), основанные на анализе rbcL-участка хро-
мосомной ДНК, подтверждают это предположение. 
Polhill, однако, сохраняет Sophoreae в традиционном 
объеме, но в то же время признает существование 
весьма сильно морфологически различающихся групп. 
Таким образом, триба Sophoreae была разделена на 6 
неформальных групп, также без какого-либо таксоно-
мического ранга. Они были ранжированы на основа-
нии признаков строения цветка — от неспецифичных 
правильных цветков до классических мотыльковых.

Следует отметить, что в настоящее время многие 
систематики, в особенности использующие молеку-
лярно-генетические методы для построения систем, 
оперируют понятиями кладистики, не устанавливая 
таксономического статуса для выявленных групп. Это 
порождает ряд разночтений, т. к. группы (клады) в по-
нимании разных авторов могут иметь различный со-
став. Кроме того, в зависимости от таксонов, с кото-
рыми имеет дело исследователь, одноименные группы 
могут иметь различный таксономический ранг. В слу-
чае базальных бобовых, начиная с работ Polhill (1981) 
и заканчивая недавними молекулярно-генетическими 
исследованиями D. Cardoso (2012), имеются расхожде-
ния в понимании состава и статуса различных «групп» 
и клад.

Филема мотыльковых Г. П. Яковлева (1991) пред-
полагает, что все представители подсемейства мотыль-
ковых произошли от неких Palaeofabaceae — «цезаль-
пиниевидного» малоспециализированного предка, от 
которых отделяется независимая филетическая линия, 
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т. наз. «шварциоидная линия», включающая одну три-
бу Swartzieae. Прочие архаичные филетические линии 
мотыльковых Яковлев объединил в т. наз. «софороид-
ный союз». В него вошли представители, ранее вклю-
чавшиеся преимущественно в трибы Sophoreae s. l. и 
Dalbergieae s. l. Наименее специализированные линии 
софороидного союза характеризуются правильным 
или почти правильным цветком, в силу чего они ранее 
рассматривались как переходные группы между це-
зальпиниевыми и мотыльковыми, но продвинутые так-
соны имеют типично мотыльковый венчик.

В отличие от мнения Polhill, Яковлеву представля-
ется более удобным расчленить Sophoreae s. l. на 10 не-
больших естественных и в различной степени эволю-
ционно продвинутых триб, по объему сопоставимых 
с прочими трибами подсемейства. Данная классифи-
кация не была широко принята легуминистами, одна-
ко трибы, описанные Яковлевым (1991), следует при-
нимать во внимание при описании новых таксонов и 
решении номенклатурных вопросов. Кроме того, автор 
первым (1972) высказал предположение о немонофи-
летичности трибы Sophoreae, что впоследствии было 
подтверждено морфологическими и молекулярными 
данными других авторов.

Молекулярно-генетические исследования семей-
ства бобовых были начаты в 1990-х гг., когда Chase et 
al. (1993) опубликовали результаты анализа нуклеотид-
ных последовательностей хлоропластного гена rbcL 
для 500 таксонов высших растений. За этой работой 
последовал ряд исследований, результатом которых 
стало предположение о близком родстве бобовых с се-
мействами Polygalacae и Surianaceae.

Doyle et al. (1997) и Kajita et al. (2001) показали, 
что анализ, основанный на последовательностях rbcL, 
ранее широко используемый в молекулярно-генетиче-
ских исследованиях бобовых (Käss, Wink, 1995, 1996), 
не подходит для выявления филогенетических взаимо-
отношений среди древесных базальных родов мотыль-
ковых. При построении кладограммы мотыльковых на 
основании последовательностей rbcL представители 
Sophoreae и Swartzieae не образовали монофилетиче-
ских групп, а распределились по различным кладам 
филогенетического дерева. Наиболее масштабным мо-
лекулярным исследованием филогении данных групп, 
в целом, однако, подтвердившим результаты Doyle et 
al. (1997), стала работа Pennington et al. (2001).

Pennington включил в анализ представителей триб 
Swartzieae (14 родов), Sophoreae (26 родов), Dipte-
rygeae (все роды) и Dalbergieae (все роды) как наибо-
лее базальные таксоны в подсемействе мотыльковых 
наряду с представителями более продвинутых триб. 
Анализировались нуклеотидные последовательности 
интрона trnL хлоропластного генома.

По результатам исследования большинство изу-
чаемых родов распределились на 6 клад: бафиоидная 
(Baphioid clade), генистоидная (Genistoid clade), ватаре-
оидная (Vatareioid clade), лекойнтеоидная (Lecointeoid 
clade), альдиноидная (Aldinoid clade) и шварциоидная 

(Swartzioid clade). Одним из самых непредсказуемых 
результатов данной работы явилась полифилетичность 
«примитивных» триб. Некоторые роды из Swartzieae, 
Sophoreae и Dalbergieae не вошли в состав вышепе-
речисленных групп и образовали серию небольших 
групп, взаимоотношения которых с остальными груп-
пами неясны. Это Vatairea и Vataireopsis из Dalber-
gieae, Luetzelburgia и Sweetia из Sophoreae, Harleyden-
dron и Exostyles из Swartzieae.

Несмотря на предполагаемую близость Swartzieae 
и Sophoreae к цезальпиниевым, ни один из предста-
вителей этих триб на результирующей кладограмме 
(рис. 1) не образовал общих групп с цезальпиниевыми.

Интересен также тот факт, что единственной ба-
зальной трибой, образовавшей на результирующей 
кладограмме монофилетическую группу, оказалась 
триба Dipterygeae. Остальные трибы оказались немо-
нофилетичными. По мнению автора, если подтвержде-
нием трибового деления мотыльковых должна служить 
монофилия, то в их систематике должны произойти 
радикальные изменения, т. к. все монофилетические 
группы с хорошей поддержкой объединяют роды, от-
носимые в настоящее время к разным трибам. Это же 
касается и неформальных групп внутри Sophoreae: ни 
одна из них не оказалась монофилетичной, за исклю-
чением Baphia group.

M. F. Wojciechowski et al. (2004) провели секве-
нирование гена matK (Hilu, Liang, 1997) для предста-
вителей 235 родов из 37 триб бобовых. Полученные 
результаты в целом согласуются с филогенетически-
ми деревьями, построенными на основании после-
довательностей других хлоропластных генов (rbcL и 
trnL), но были достигнуты более четкое расхождение 
и поддержка клад. В частности, подтвердилась моно-
филетичность подсемейства Papilionoideae, и внутри 
него было выделено по крайней мере 7 основных клад: 
«Cladrastis clade», «Genistoid s. l. clade», «Dalbergioid 
s. l. clade», «Mirbelioid clade», «Millettioid clade», «Ro-
binioid clade» и клада, лишенная обращенного повтора. 
Генистоидная клада по сравнению с предыдущими ре-
зультатами (Pennington et al., 2001) расширилась, вклю-
чив в себя роды Poecilanthe, Cyclolobium, Bowdichia и 
Diplotropis, и объединила подавляющее большинство 
родов мотыльковых, способных к накоплению хиноли-
зидиновых алкалоидов. Клада, лишенная обращенного 
повтора, включает в себя наибольшее число родов и на 
кладограмме является сестринской к «Robinioid clade» 
(Wojciechowski et al., 2004).

Исследования Pennington et al. (2001) и Wojcie-
chowski et al. (2004) послужили отправной точкой для 
дальнейшего изучения этих необычных групп мотыль-
ковых. Примерами таких работ могут послужить ис-
следования аморфоидной клады (McMahon, Hufford, 
2004), лекойнтеоидной клады (Mansano et al., 2004), 
ватарейоидных родов Luetzelburgia Harms и Sweetia 
Spreng. (Cardoso et al., 2013), дальбергиоидных родов 
Acosmium Schott, Etaballia Benth., Inocarpus J. R. Forst. 
et G. Forst. и Riedeliella Harms (Cardoso et al., 2012), а 
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Рис. 1. Результирующая кладограмма, основанная на анализе нуклеотидных последовательностей trnL-интрона хлоро-
пластной ДНК (Pennington et al., 2001).
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Рис. 2. Консенсусное дерево, полученное на основании анализа последовательностей гена matK для подсемейства мо-
тыльковых (Cardoso et al., 2012).
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также генистоидных родов Cadia Forssk. (Boatwright et 
al., 2008), Guianodendron Sch. Rodr. et A. M. G. Azevedo 
и Leptolobium Vogel (Cardoso et al., 2012). Изучение 
рода Swartzia и близких к нему родов «шварциоидной» 
клады было проведено с использованием молекулярно-
генетических методов (Torke, Schaal, 2008; Torke, Man-
sano, 2009), а также на основании морфологических 
признаков (Гончаров и др., 2008). Среди наиболее зна-
чимых результатов вышеперечисленных исследований 
следует отметить пересмотр традиционного мнения о 
том, что немотыльковый цветок является признаком 
архаичных таксонов.

Целью работы Cardoso et al. (2012) явилось выяс-
нение взаимоотношений между т. наз. «early-branching 
clades» подсемейства мотыльковых с использованием 
молекулярно-генетического анализа ряда хлоропласт-
ных и ядерных генов. В анализ вошли практически все 
роды, традиционно включаемые в трибы Sophoreae и 
Swartzieae. Это позволило добиться лучшей поддерж-
ки многих клад. Общая топология результирующего 
дерева представлена на рис. 2.

Несмотря на то что в результате исследования был 
обозначен ряд клад с высокой поддержкой, взаимоот-
ношения между базальными группами мотыльковых 
по-прежнему не вполне ясны. Автор не рассматри-
вает полученные клады в качестве таксономических 
единиц, указывая на необходимость более детального 
анализа с привлечением большего количества генов 
и более тщательного рассмотрения морфологических 
признаков. Таким образом, становится очевидным, 
что число и состав триб внутри подсемейства мотыль-
ковых должны быть пересмотрены и, возможно, ряд 
монофилетических групп, полученных Cardoso et al. 
(2012), «заслуживает» статуса триб. Среди них роды, 
входящие в Amburana clade, Ormosia clade, Bowdichia 
clade и Andira clade, «лекойнтеоидная» и «ватарейоид-
ная» клады, роды с неопределенным положением Aldi-
na, Amphimas, Dermatophyllum.

По итогам Международной конференции легуми-
нистов (International Legume Conference), проходив-
шей в 2013 г. в Йоханнесбурге, вся система семейства 
подверглась значительным изменениям. Внутри под-
семейства мотыльковых было предложено выделять 
порядка 38 триб. При этом авторы новой системы 
указывают на необходимость придавать таксономиче-
ский статус (подсемейства, трибы, подтрибы) только 
монфилетическим группам. В целом состав базальных 
триб соответствует одноименным кладам, описанным 
в работе Cardoso et al. (2012). Ряд родов (Petaladenium, 
Sakoanala, Neoharmsia, Platycelyphium, Ammothamnus, 
Salweenia, Pericopsis и Uleanthus) по-прежнему зани-
мают неопределенное положение в системе.

Таким образом, к настоящему времени накоплен 
гигантский массив информации о бобовых и, в частно-
сти, их базальных таксонах. На основании имеющих-
ся данных прежняя система семейства была пересмо-
трена. Однако новая система оставляет нерешенными 
некоторые вопросы, а также порождает ряд новых. 

Это касается более четкого установления взаимоотно-
шений между трибами и их границ, корректности на-
званий новых триб, уточнения меж- и внутриродовых 
отношений. Новая классификация должна стать ре-
зультатом интеграции морфологических и молекуляр-
ных данных, обработанных кладистическими метода-
ми. Она требует включения в анализ большего объема 
данных, в частности — молекулярных данных для так-
сонов, не вошедших в работы Pennington et al. (2001), 
Wojciechowski et al. (2004) и Cardoso et al. (2012).
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