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Род Carex L. (сем. Cyperaceae Juss.) – один из самых крупных родов отечественной и мировой флоры. За 
последние два десятилетия в понимании филогении рода и его границ применение молекулярно-генети-
ческих методов произвело настоящую революцию. Уже первые исследования показали, что триба Cari-
ceae является естественной группой, а род Carex парафилетичен по отношению ко всем родам трибы, в 
связи с чем международной группой карикологов был предложен серьезный пересмотр классификации 
рода Carex. В статье нами представлен краткий обзор истории молекулярно-филогенетического изучения 
рода Carex, анализ которого был предпринят нами в ходе монографического изучения генетического раз-
нообразия наиболее сложных видовых комплексов рода, распространенных на территории Сибири и 
Дальнего Востока России, и подбора универсальных молекулярно-генетических маркеров для рекон-
струкции филогении сибирских видов Carex.
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ВВЕДЕНИЕ
Род Carex L. (сем. Cyperaceae) – один из самых 

крупных и широко распространенных в отече-
ственной и мировой флоре. Он насчитывает около 
2000 видов (Reznicek, 1990; Егорова, 1999; Roalson 
et al., 2021; Govaerts et al., 2024) и характеризуется 
высоким видовым разнообразием в холодных и 
умеренных широтах Северного полушария. 

Традиционные системы трибы Cariceae Du-
mort. и рода Carex, основанные на морфологиче-
ских признаках, объединяли в трибу пять родов 
(Carex, Cymophyllus Mack., Kobresia Willd., Schoeno­
xiphium Nees, Uncinia Pers.) и четыре подрода: Car­
ex, Vignea (P. Beauv. ex T. Lestib.) Herr, Vigneastra 
(Tuck.) Kük., Psyllophora (Degl.) Peterm. (=Primocar­
ex Kük.) в роде Carex соответственно. Благодаря 
постоянно увеличивающемуся объему молекуляр-
ных данных, а также возросшей доступности тех-
нологий геномного секвенирования, применение 
молекулярно-генетических методов за последние 
два десятилетия произвело настоящую револю-
цию в понимании филогении рода Carex. 

Цель данной работы – дать краткий обзор 
истории молекулярно-филогенетического изуче-
ния рода Carex, анализ которого был предпринят 
нами в ходе монографического изучения генетиче-
ского разнообразия наиболее сложных видовых 

комплексов рода, распространенных на террито-
рии Сибири и Дальнего Востока России, и подбора 
универсальных молекулярно-генетических марке-
ров для реконструкции филогении сибирских ви-
дов рода Carex.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Впервые молекулярно-филогенетические ме-

тоды в изучении рода Carex были использованы 
J.R. Starr, R.J. Bayer и B.A. Ford (1999). Целью их ис-
следования было изучение филогении секции Phyl­
lostachyae Tuck. ex Kük. (=Phyllostachys (J. Carey) 
L.H. Bailey), а также оценка применимости внут
ренних транскрибируемых спейсеров (ITS1 и ITS2) 
ядерной рибосомальной ДНК для решения фило-
генетических и таксономических вопросов рода 
Carex. Авторами было показано, что регион ITS 
эффективен для определения границ секций и мо-
жет быть использован для оценки межсекционных 
отношений в роде, но недостаточно информативен 
для решения вопросов ниже секционного уровня. 
В работе такой потенциал региона ITS был пока-
зан на примере морфологически сходных секций 
Laxiflorae (Kunth) Mack. и Careyanae Tuck. ex Kük., 
взаимная монофилия которых в анализе получила 
сильную поддержку, хотя ранее многие авторы 
(например, Kükenthal, 1909; Mackenzie, 1935) не 
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признавали секцию Careyanae отличной от Laxi­
florae. Также данные ITS, полученные в этом иссле-
довании, показали, что секции Phyllostachyae и Fili­
foliae (Tuck.) Mack. являются сестринскими груп-
пами и они тесно связаны с секцией Firmiculmes 
(Kük.) Mack., секция же Scirpinae (Tuck.) Kük. пред-
ставляет отдельную эволюционную линию. 

Авторы A.C. Yen и R.G. Olmstead (2000) про-
вели молекулярно-филогенетический анализ три-
бы Cariceae с использованием последовательно-
стей пластидной ДНК (ген ndhF, интрон trnL и 
межгенный спейсер trnL-trnF). Несмотря на то, что 
в исследование было включено всего 29 таксонов 
из 2000 видов трибы, авторы попытались макси-
мально учесть морфологическое и географическое 
разнообразие на родовом уровне. Анализ показал 
монофилию трибы Cariceae со 100%-й бутстреп-
поддержкой. Южноафриканский род Schoenoxi­
phium образовал сестринскую кладу к остальной 
части трибы. Также анализ выявил парафилию ро
да Carex по отношению к родам Kobresia, Cymophyl­
lus и Uncinia. На подродовом уровне в пределах 
Carex монофилетическим оказался только подрод 
Vignea. В составе Cariceae были выявлены несколь-
ко хорошо поддерживаемых клад – Schoenoxiphium, 
Uncinia, подрод Vignea и клада подродов Indocarex 
и Carex. Несмотря на то, что отношения между не-
которыми кладами получили умеренную поддерж-
ку в анализе, в статье была продемонстрирована 
эффективность данных последовательностей ndhF 
и trnL для создания филогенетической гипотезы 
Carex.

Для оценки подродовых и секционных связей 
в роде Carex E.H. Roalson, J.T. Columbus и E.A. Friar 
(2001) провели молекулярно-филогенетическое 
исследование последовательностей ядерной ДНК 
(ITS) и пластидной ДНК (trnT-L-F) с акцентом на 
виды секции Acrocystis Dumort. Анализ показал, 
что роды Cymophyllus, Kobresia, Schoenoxiphium и 
Uncinia входят в одну группу с видами рода Carex. 
На основе полученных данных авторы предложи-
ли рассматривать три основные клады рода Carex: 
кладу – подрод Vignea, кладу, включающую подрод 
Primocarex (по большей части) и другие роды 
Cariceae, и кладу, состоящую преимущественно из 
видов подродов Carex и Indocarex (Baill.) Kük. Так-
же исследование показало, что секции Acrocystis и 
Digitatae (Fr.) Christ являются полифилетически-
ми. Часть видов секции Acrocystis, образующая 
ядро группы, включает североамериканские виды, 
евразийские же виды оказались более тесно связа-
ны с другими группами. Также в результате иссле-
дования и анализа филогении на основе ITS/trnT-
L-F было подтверждено исключение из состава 

секции Acrocystis Carex globularis L., C. mandshurica 
Meinsh., C. tomentosa L. и некоторых других видов.

В исследовании J.R.  Starr, S.A.  Harris и 
D.A. Simpson (2003) для реконструкции филогении 
Cyperaceae на примере рода Uncinia (триба Cari
ceae) была проведена оценка применимости неко-
дирующих фрагментов ядерной рибосомальной 
ДНК: внешнего транскрибируемого спейсера  1 
(ETS-1f) и межгенного спейсера (5′ IGSf). Тополо-
гия деревьев, реконструированных при помощи 
этих последовательностей, совпадала с филогени-
ей, основанной на ITS. Хотя последовательности 
внутреннего (ITS) и внешнего (ETS-1f) транскри-
бируемых спейсеров имеют одинаковую скорость 
замен, в то время как внешний нетранскрибируе-
мый спейсер (5 IGSf) эволюционирует в 1.3 раза 
быстрее. Комбинированный анализ всех трех ре-
гионов (около 1414 п.н.) дал в 3.6 раза больше ин-
формативных признаков, чем по одному региону 
ITS, и в 40  раз больше, чем данные спейсеров 
trnT-L и trnL-F. Деревья, полученные в ходе анали-
за конкатенированных данных, имели наиболь-
шую поддержку ветвей. Результаты экспериментов 
по амплификации у представителей разных таксо-
нов, приведенные в статье, показали, что прайме-
ры ETS-1f универсальны для Cyperaceae (около 
5000 видов) и Juncaceae Juss. (около 300 видов), тог-
да как применимость праймеров 5 IGSf ограничена 
трибой Cariceae (около 2300 видов). 

В работе M. Hendrichs et al. (2004a) был про-
веден филогенетический анализ ITS-региона у 
58 видов из 20 секций подрода Vignea рода Carex. 
Из 20 традиционно принятых секций, участвую-
щих в анализе, только секции Dioicae (Tuck.) Pax, 
Physodeae Meinsh. и Ovales (Kunth) Christ оказались 
монофилетическими. Если отдельно рассматри-
вать C. canescens L. в секции Canescentes Fr., как это 
представлено в работах Т.В. Егоровой (1999), то 
секция Heleonastes Kunth также будет монофиле
тической. Во всех проведенных анализах на основе 
последовательности ITS в подроде выделилось как 
минимум четыре более крупные подгруппы, име-
ющие высокую бутстрепную поддержку. Однако 
отношения между этими подгруппами остались 
неясными. 

В другой работе M. Hendrichs et al. (2004b) 
были исследованы секционные взаимоотношения 
внутри типового подрода Carex на основе ITS. Ав-
торами было изучено 62 вида, распространенных в 
Северной Европе, а также проанализированы по-
следовательности 55 видов из Генбанка (GenBank). 
Проведенный анализ показал, что регион ITS не 
представляет достаточно филогенетической ин-
формации для полного разрешения взаимоотно-
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шений между секциями внутри подрода Carex, 
вследствие чего авторами не сделано каких-либо 
таксономических выводов. Но на видовом уровне, 
как показано в статье, регион ITS оказался инфор-
мативен и позволил отличить некоторые близко-
родственные таксоны, например, C.  flava L. от 
C. hostiana DC., и комплекс таксонов C. viridula 
Michx.

Несмотря на разногласия вокруг границ родов 
в трибе Cariceae и подродов Carex, большинство 
споров специалистов было сосредоточено вокруг 
относительно небольшого числа одноколосковых 
таксонов. Этому вопросу были посвящены иссле-
дования J.R. Starr et al. (2004, 2008), в которых изу-
чалась филогения трибы Cariceae. В анализ были 
включены виды из всех пяти родов (Schoenoxiphi­
um, Kobresia, Uncinia, Carex и Cymophyllus) и четы-
рех подродов Carex (Psyllophora, Vignea, Vigneastra 
и Carex) с выборкой из таксономически сложных 
одноколосковых групп трибы. 

В работе Starr et al. (2004) показали, что среди 
одноколосковых видов существует фундаменталь-
ное разделение на двудомные и андрогинные од-
ноколосковые таксоны (рис. 1). Двудомные виды 
осок связаны с многоколосковыми таксонами под-
рода Carex либо таксонами подрода Vignea, тогда 
как андрогинные виды родов Uncinia, Kobresia, Cy­
mophyllus и Carex составляли отдельную кладу, 
включающую многоколосковые виды Schoenoxi­
phium и Kobresia. Также проведенный авторами 
молекулярно-филогенетический анализ убеди-
тельно показал, что род Carex является искус-
ственной группой. Полученные деревья поддер-
живают предложения об объединении осок под-
родов Carex и Vigneastra (Clade D) и показывают 
монофилию осок подрода Vignea и полифилию 
осок подрода Psyllophora. Результаты этих исследо-
ваний (Starr et al., 2004, 2008) также выявили от-
сутствие общей эволюционной связи между вида-
ми рода Schoenoxiphium и осоками подрода Vi­
gneastra.

Все перечисленные выше исследования по ре-
конструкции филогении трибы Cariceae с исполь-
зованием молекулярных данных были сосредото-
чены чаще на отдельных секциях рода Carex – Li­
mosae (Heuff.) Meinsh. (Waterway et al., 1997), 
Phyllostachyae Tuck. ex Kük. (Starr et al., 1999), Acro­
cystis Dumort. (Roalson et al., 2001; Roalson, Friar, 
2004a, b) или на отдельных родах, например, Un­
cinia (Starr et al., 2003, 2008). Но ни в одном из этих 
исследований не использовалось более двух раз-
личных локусов, и, за исключением работы Starr et 
al. (2003, 2004), многие анализы имели низкую бут-
стрепную поддержку большинства клад.

В работе B.A. Ford et al. (2006) также была из-
учена филогения осок подрода Vignea, но уже для 
100 таксонов и с использованием последователь-
ностей внутреннего и внешнего транскрибируе-
мых спейсеров ядерной ДНК (ITS и ETS-1f). Ре-
зультаты анализа подтвердили монофилию подро-
да. Однако многие традиционно признанные 
секции не имели высокой бутстрепной поддержки, 
хотя другие, например, секции Ovales (Kunth) 
Christ, Stellulatae (Kunth) Christ и Glareosae G. Don 
оказались монофилетичными. Авторы предполо-
жили наличие паралогов у двух изученных видов: 
C. kobomugi Ohwi и C. capitata Sol. Паралоги иден-
тифицировались по более низкому содержанию 
пуринов (G+C), частыми мутациями в высоко 
консервативном участке 5.8S и по характеру мута-
ций в участках ITS. Полученная топология дере-
вьев показала, что гинекандрия могла возникнуть 
несколько раз в эволюции подрода Vignea. Также 
результаты доказали, что C. fecunda Steud. не явля-
ется примитивным видом, а такие признаки, как 
отсутствие профиллов, сложные соцветия и два 
рыльца, по-видимому, возникли вторично. 

Для лучшего разрешения и увеличения стати-
стической поддержки как для внутренних ветвей, 
так и для терминальных клад и эволюционной 
оценки взаимоотношений в трибе Cariceae автора-
ми M.J. Waterway и J.R. Starr (2007) были использо-
ваны данные по последовательностям ядерных 
рибосомальных локусов ITS, ETS-1f в сочетании с 
некодирующими участками пластидной ДНК – 
интрона trnL и межгенных спейсеров trnL–trnF и 
trnE–trnD. Исследование выявило четыре основ-
ные клады. Эта первая работа, в которой анализы 
основаны на более чем двух различных локусах 
ДНК и включают наибольшее на тот момент число 
таксонов среди подродов Carex и Vignea, которые 
вместе по объему составляют почти 90 % от объе-
ма трибы Cariceae. Результаты проведенных ана-
лизов выявили сильную поддержку монофилии 
трибы Cariceae и монофилию двух основных ли-
ний, одна клада из которых включает виды под-
родов Carex и Vigneastra, а другая – подрод Vignea. 
Две крупные группы в составе подрода Carex: сек-
ции Hymenochlaenae Drej. ex L.H. Bailey и Physocar­
pae Drej. ex L.H. Bailey s.l. оказались полифилетич-
ны. Третья клада включала представителей родов 
Kobresia, Uncinia, Cymophyllus, а также Carex cur­
vula All. и несколько одноцветковых видов Carex. 
И четвертая клада – виды рода Schoenoxiphium.

Для того чтобы получить представление о 
влиянии использования последовательностей 
ядерной ДНК на реконструкцию филогении Carex, 
M.G. King и E.N. Roalson (2008) был проведен по-
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Рис. 1. Филогенетическое дерево, построенное методом максимальной парсимонии для данных по локусам ITS2 и 
ETS (по J.R. Starr et al., 2004). 
Справа отображен тип соцветий (черным цветом – одноколосковые (андрогинные); штриховка – часто одноколосковые 
(андрогинные); серый цвет – одноколосковые (двудомные); белый цвет – многоколосковые). Цифры над ветвями обо-
значают бутстрепную поддержку. 

Fig. 1. Phylogenetic tree constructed by the maximum parsimony method for the ITS2 and ETS loci data (according to 
J.R. Starr et al., 2004).
The inflorescence type is shown on the right (black – uni-spikelet (androgynous); shading – often uni-spikelet (androgynous); 
gray – uni-spikelet (dioecious); white – multi-spikelet). The numbers above the branches indicate bootstrap support.
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иск паралогичных или псевдогенных копий ядер-
ной ДНК у видов подрода Vignea. Авторы попыта-
лись определить, какое влияние на реконструкцию 
филогении подрода Vignea оказывают незавершен-
ная сортировка линий и гибридизация на осно
вании последовательностей ITS и ETS. Результаты 
их анализа указывают на высокий уровень внут
ри индивидуального полиморфизма, который во 
многих случаях приводил к полифилии. Авторы 
считают, что ядерная ДНК содержит несколько 
паралогов у многих видов и клад в пределах под-
рода Vignea. По их мнению, это снижает полез-
ность спейсеров ядерной ДНК в филогенетиче-
ском анализе, особенно если секвенирован только 
один из паралогов, как это часто бывает во многих 
филогенетических исследованиях по ITS.

Учитывая высокий полиморфизм внутри од-
ной особи, выявленный у осок подрода Vignea, 
M.G. King и E.N. Roalson (2008) считают, что при 
использовании ITS и ETS в построении филогении 
подрода следует принимать во внимание наличие 
множественных паралогичных копий и их влия-
ние на филогенетические выводы о родственных 
связях. 

Почти в это же время J.R. Starr и B.A. Ford 
(2009) включили в филогенетический анализ уже 
105 таксонов из всех признанных родов (Carex, 
Cymophyllus, Kobresia, Schoenoxiphium, Uncinia) и 
подродов Carex (Carex, Psyllophora, Vignea, Vigneast­
ra) на основе данных ядерной ДНК (ITS + ETS-1f). 
Как и в предыдущих анализах, были обнаружены 
четыре основные клады Cariceae: 

1. “Core Carex Clade” (подроды Carex, Vigneast­
ra, Psyllophora p.p).

2. “Vignea Clade” (подроды Vignea, Psyllophora 
p.p.).

3.  “Schoenoxiphium Clade” (Schoenoxiphium, 
подрод Psyllophora p.p.).

4. “Core Unispicate Clade” (Uncinia, Kobresia, 
подрод Psyllophora p.p.). 

Во всех проведенных анализах была сильная 
бутстреп-поддержка (86–100  % BS) для первых 
двух клад (“Core Carex Clade” и “Vignea Clade”) и 
слабая или умеренная поддержка (<50 % – 78 % BS) 
для “Core Unispicate Clade” и “Schoenoxiphium 
Clade”, поэтому филогенетические отношения по-
следних двух групп в этой статье не были разреше-
ны. Проведенные исследования (Starr, Ford, 2009) 
снова подтвердили, что род Carex парафилетичен 
по отношению ко всем родам трибы Cariceae, а 
монотипный род Cymophyllus включен в одну 
группу с видами рода Carex подрода Psyllophora. 
Авторы предположили, что однополые многоко
лосковые соцветия с кладопрофиллами, трехрыль-

цевым гинецеем и закрытыми мешочками явля
ются предковыми признаками для Cariceae. Они 
сделали вывод, что по этим признакам предковая 
форма наиболее схожа с современными видами 
Carex типового подрода, что противоречит устояв-
шемуся мнению о примитивности высокосложных 
соцветий у видов рода Schoenoxiphium. Результаты 
анализов показали, что подрод Psyllophora, вклю-
чающий одноколосковые виды осок, полифилети-
чен, в свою очередь это подтверждает распростра-
ненное мнение о том, что редукция соцветий про-
исходила в разных эволюционных линиях в трибе 
Cariceae (например, Кречетович, 1936; Nelmes, 
1952; Smith, Faulkner, 1976). Исследование подтвер-
дило, что двудомные одноколосковые виды секций 
Physoglochin Neck. ex Dumort. и Scirpinae (Tuck.) 
Kük., традиционно помещаемые в подрод Psyllo­
phora (например, Kükenthal, 1909; Егорова, 1999; 
Dai, Liang, 2000) должны быть распределены среди 
многоколосковых секций подродов Carex и Vignea. 
А андрогинные одноколосковые виды секций, та-
ких как Capituligerae Kük., Phyllostachyae Tuck. ex 
Kük., Leptocephalae L.H. Bailey, которые в некото-
рых обработках относились к подродам Carex и 
Vignea (например, Koyama, 1962), не следует поме-
щать в эти группы, поскольку они более тесно свя-
заны с видами родов Uncinia, Kobresia и Schoeno­
xiphium. Полученные филогенетические данные 
показали, что незамкнутый мешочек у представи-
телей рода Kobresia появлялся несколько раз в ходе 
эволюции из закрытого мешочка.

J.R. Starr, R.F.C. Naczi, B.N. Chouinard (2009) 
провели ДНК-штрихкодирование видов Carex из 
секций Deweyanae (Tuck. ex Mack.) Mack., Griseae 
(L.H. Bailey) Kük. и Phyllostachyae Tuck. ex Kük. по 
пяти генам (matK, rbcL, rpoC1, rpoB, trnH-psbA) 
с целью определения потенциала использования 
этих локусов для разграничения видов Carex, а 
также для анализа методик: простоты амплифи
кации и секвенирования. В отличие от некоторых 
предыдущих работ (например, Newmaster et al., 
2008), где предполагали, что штрихкодирование 
растений может обеспечить надежную идентифи-
кацию около 90 % видов, результаты данного ис-
следования выявили, что маркеры для ДНК-бар
кодинга способны определить лишь около 60 % 
видов Carex. Сравнение ITS и matK в секции 
Phyllostachyae показало, что matK не только разли-
чает больше видов (50–60 % против 25 %), но и 
обеспечивает более разрешенные филогенетиче-
ские деревья, чем ITS. Учитывая низкий уровень 
различения видов по rpoC1 и rpoB (0–13 %), а так-
же трудности с амплификацией и секвенирова
нием ДНК в rbcL и trnH-psbA, авторы статьи ре
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комендуют в качестве универсального гена для 
ДНК-штрихкодирования растений пластидный 
ген matK. 

Авторы M.J. Waterway, T. Hoshino и T. Masaki 
(2009) выявили пятую крупную кладу, включаю-
щую лесные виды восточноазиатской секции Side­
rostictae (Franch.) Ohwi, как сестринскую линию к 
остальной части трибы Cariceae. 

В работе Ford et al. (2012) вновь рассматрива-
лись эволюционные взаимоотношения осок внут
ри подрода Vignea. Но исследование проводилось 
с использованием данных о полиморфизме длины 
амплифицированных фрагментов (AFLP) в соче-
тании с последовательностями ITS и ETS-1f. Авто-
ры ставили задачей выяснить полезность данных 
AFLP для реконструкции филогении Carex подро-
да Vignea.

Данные AFLP показали дополнительную под-
держку уникального положения C. gibba по от
ношению к остальной части подрода Vignea, мо
нофилию традиционно признанных гинеканд
рических секций (Deweyanae, Glareosae, Ovales и 
Stellulatae), к аналогичному выводу пришли ранее 
Ford et al. (2006). Благодаря анализу с использова-
нием расширенного набора молекулярных дан
ных авторами также была подтверждена гипотеза 
R.  Naczi (2009) о рассмотрении C.  laeviculmis 
Meinsh. в составе секции Glareosae, которую он вы-
двинул, используя кладистический анализ морфо-
логических признаков. Этот вид ранее рассматри-
вался в секциях Deweyanae (Reznicek, Ball, 1980), 
Glareosae (Yelton, Naczi, 2001) или Stellulatae (Mack-
enzie, 1935). Также авторы пришли к выводу, что 
гинекандрия в пределах подрода Vignea возникала 
многократно. В анализе андрогинные секции в 
значительной степени были полифилетичны, при 
этом большинство клад состояло из совокупности 
разрозненных таксонов, которые трудно соотне-
сти по морфологии или географии. По мнению 
Ford et al. (2012), тот факт, что большинство тради-
ционно признанных андрогинных секций являют-
ся полифилетичными, может указывать на парал-
лелизм морфологических признаков, используе-
мых для различения этих секций, и совершенно не 
отражать истинных отношений. 

O. Yano et al. (2014) на основе последователь-
ностей trnL, trnL-F, ITS1 и ITS2 и цитологических 
данных исследовали филогенетические взаимоот-
ношения в пределах секции Siderostictae рода Car­
ex, а также взаимоотношения видов с широкой 
листовой пластинкой из секций Hemiscaposae 
C.B. Clarke и Surculosae Raymond, распространен-
ных в Восточной Азии. Всего в анализе участвова-
ло 15 таксонов. Результаты исследования пока

зали, что монофилетическая клада Siderostictae, 
включающая секции Hemiscaposae, Siderostictae и 
Surculosae, является самой ранней группой в трибе 
Cariceae. В этих трех секциях также наблюдались 
самые низкие числа хромосом, 2n = 12 или 24, и 
большие размеры самих хромосом. Авторы пред-
положили, что род Carex мог возникнуть в Восточ-
ной Азии. Результаты анализа подтверждают ги-
потезу, что полиплоидизация в кладе Siderostictae 
могла произойти независимо друг от друга не 
меньше трех раз. Также авторами была показана 
закономерность – в кладе Siderostictae распростра-
нение диплоидных видов ограничено более узки-
ми ареалами, тогда как тетраплоидные виды рас-
пространены более широко в Восточной Азии.

Первые работы по молекулярно-филогенети-
ческому анализу рода Carex (Starr et al., 1999; Yen, 
Olmstead, 2000; Roalson et al., 2001; Hendrichs et al., 
2004a, b; Starr et al., 2004) ясно дали понять, что 
объем трибы Cariceae и внутриродовая классифи-
кация Carex искусственны. Важным достижением 
этих исследований было признание монофилии 
трибы Cariceae и отнесение родов Cymophyllus, 
Kobresia, Schoenoxiphium и Uncinia к кладе Carex.

J.R. Starr, F.H. Janzen, В.А. Ford (2015) иссле
довали филогению Carex из критических секций 
Decorae (Kük.) Ohwi, Graciles Kük. и Mundae Kük. из 
Восточной и Юго-Восточной Азии, таксономиче-
ская трактовка которых влияет на понимание объ-
ема и границ существующих подродов. Авторами 
также исследованы секции, которые считались ра-
нее примитивными и рассматривались близкими к 
предку трибы, либо к предкам основных групп 
внутри трибы (секции Hemiscaposae, Indicae Tuck., 
Surculosae, Euprepes Nelmes & Airy Shaw., Mapa­
niifoliae Nelmes & Airy Shaw., Hypolytroides Nelmes). 
Авторы собрали достаточно большой набор дан-
ных по пяти последовательностям (ITS, ETS-1f, 
matK, ndhF, rps16; около 4400 п.н.). Результаты ис-
следования показали, что подрод Vigneastra поли-
филетичен. Более того, результаты предоставили 
убедительные доказательства трех ранее нераспоз-
нанных линий, включающих таксоны из Восточ-
ной и Юго-Восточной Азии: “Hypolytroides Clade” 
(секция Hypolytroides), сестринская клада Side­
rostictae, и “линия Dissitiflora” (секция Mundae), 
а  также морфологически разнообразная клада 
“Small Core Carex” (секции Graciles, Decorae, Mapa­
niifoliae, Euprepes, Indicae). Это исследование вклю-
чало в себя наибольшее количество комбиниро-
ванных маркеров, используемых на тот момент 
для анализа филогенетических взаимоотношений 
внутри рода Carex и трибы Cariceae, обеспечивая 
лучшую поддержку клад, когда-либо наблюдаемую 
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для всех основных клад Cariceae, признанных в 
предыдущих молекулярных исследованиях. Но не-
смотря на большое количество маркеров, исполь-
зуемых в этом анализе, отношения клад “Core Ca­
rex”, “Vignea”, “Core Unispicate” и “Schoenoxiphium” 
остались неоднозначными. 

Первым результатом международного сотруд-
ничества Global Carex Group (2015) стала номен-
клатурная ревизия Carex с включением всех родов 
трибы Cariceae в род Carex. В статье авторами рас-
сматриваются аргументы в пользу более широкой 
трактовки объема рода Carex и приводится ряд 
номенклатурных изменений (72 новые комбина-
ции и 58 заменяющих названий) для признания 
рода Carex sensu lato, с включением в него родов 
Cymophyllus (монотипный род), Kobresia (около 
60  видов), Schoenoxiphium (около 15  видов) и 
Uncinia (около 70 видов). Традиционно Carex и 
перечисленные роды составляли трибу Cariceae 
(подсемейство Cyperoideae, семейство Cyperaceae) 
и во всех молекулярно-филогенетических исследо-
ваниях на сегодняшний день образовывали хоро-
шо поддерживаемую монофилетическую группу. 
По мнению авторов, более широкое понимание 
рода Carex отвечает интересам долгосрочной но-
менклатурной стабильности. 

В следующей статье коллектив авторов Global 
Carex Group (2016) представил первую крупномас-
штабную филогенетическую гипотезу для рода 
Carex, основанную на 996 из 1983 принятых видов 
(50.23  %). Авторы использовали в анализе три 
участка ДНК: ETS, ITS и matK, 1588 последователь-
ностей и 873 выровненных п.н. для ETS; 1809 по-
следовательностей и 1011 п.н. для ITS; и 1278 по-
следовательностей и 888 п.н. для matK. Конечная 
матрица всех последовательностей и матрица всех 
ядерных ДНК имели длину 2772 п.н. и содержали 
последовательности из 2150 и 1322 образцов соот-
ветственно. 

Топология филогенетической реконструкции 
в статье Global Carex Group (2016) во многом со-
гласуется с предыдущими исследованиями. Одна-
ко в этой работе авторы получили новое пони
мание структуры ранней дивергенции двух круп-
нейших клад, Carex и Vignea, что поставило под 
сомнение некоторые предыдущие эволюционные 
гипотезы о строении соцветия. Большинство сек-
ций, участвующих в анализе, оказались не мо
нофилетическими. Авторы (Global Carex Group, 
2016) считают основными причинами высокого 
уровня полифилии и парафилии в существующей 
внутриродовой классификации рода Carex гомо-
плазию признаков, традиционно применяемых 
для классификации, и рассматривают полифилию 

как результат неправильного понимания эволю-
ции признаков в пределах рода, их изменчивых 
состояний, а также рассмотрению разнообразия 
Carex на региональном уровне, что приводит к не-
дооценке общего таксономического разнообразия 
рода. По мнению авторов Global Carex Group 
(2016), зачастую систематики с исчерпывающим 
знанием осок местной флоры объединяют виды в 
таксономические группы на основе географиче-
ской выборки без понимания того, как их предла-
гаемая система вписывается в разнообразие рода в 
мировом масштабе. И, в связи с этим, часто иссле-
дователями малоизвестные виды включались в 
уже известные описанные группы, даже если виды 
по некоторым признакам не совсем вписывались в 
границы секций из-за отсутствия лучшего для них 
места в системе, создавая тем самым так называе-
мые “сборные” секции. С другой стороны, некото-
рые таксоны иногда размещались в монотипных 
или небольших секциях, если не находилось оче-
видных близких родственников. 

В работе Global Carex Group (2016) в получен-
ном дереве четыре из пяти основных клад полу-
чили сильную поддержку: Siderostictae (100 % BS), 
Vignea (95  % BS), Core Unispicate (89  % BS) и 
Schoenoxiphium (89 % BS). Пятая клада, содержа-
щая ядро Carex, имела слабую поддержку (63 % 
BS). В отличие от нескольких предыдущих анали-
зов, клады Core Unispicate и Schoenoxiphium были 
выявлены как отдельные клады, а не как сестрин-
ские в пределах более крупной клады “Caricoid”. 

В то время как все предыдущие исследования 
указывали на выделение четырех или пяти основ-
ных групп (в зависимости от того, рассматрива
ются ли клады Unispicate и Schoenoxhiphium как 
единая клада – “Caricoid clade” или как отдельные 
клады), в статье T. Villaverde et al. (2020) впервые 
представлено филогенетическое дерево Carex, ос-
нованное на сотнях локусов (308 ядерных экзон-
ных, 543 ядерных интронных и 66 пластидных эк-
зонных), которое показало, что существует шесть 
строго поддерживаемых основных линий Carex: 
Siderostictae, Schoenoxiphium, Unispicata, Uncinia, 
Vignea и Core Carex клады (рис. 2). Основываясь на 
полученных результатах, авторы предлагают пере-
смотренную подродовую классификацию с при
оритетными названиями подродов и списками 
видов, принадлежащих к каждому из них. 

С учетом результатов предыдущих исследо
ваний (Global Carex Group, 2016) Villaverde et al. 
(2020) предложили внутриродовую классифика-
цию, основанную на шести основных линиях Carex 
(рис. 3). Клада “Core Carex” рассматривается авто-
рами как типовой подрод, включающий лектотип 
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рода – C. hirta L. и большинство видов, ранее от-
носимых к подроду Vigneastra, включая лектотип 
C. indica L., и несколько одноколосковых видов 
Carex, ранее относимых к подроду Psyllophorae. 
Клада “Unispicate” – таксономически неоднород-
ная группа, содержит подавляющее большинство 
одноколосковых североамериканских видов Carex, 
ранее входивших в подрод Vigneastra (Global Carex 
Group, 2016), и виды ранее признанного рода 
Kobresia. 

Клада “Schoenoxiphium” – таксономически и 
морфологически гетерогенная группа, включаю-
щая различные виды, ранее относимые к подродам 
Vigneastra (C. distachya Desf.), Vignea (C. curvula All., 
C.  baldensis L.), Psyllophorae (например, C.  puli­
caris L.) и Carex (например, C. phalaroides Kunth), а 
также ранее признанный род Schoenoxiphium.

Клада “Siderostictae” состоит из нескольких 
сильно дивергировавших линий, относимых ранее 
к подродам Carex и Vigneastra. Это единственная 
крупная группа Carex с довольно ограниченным 
географическим ареалом, полностью приурочен-
ным к Восточной Азии. Клада “Uncinia” включает 
виды бывшего рода Uncinia и несколько близко-
родственных линий, ранее входивших в подрод 
Psyllophorae. Шестая клада – “Vignea”, представлен-
ная видами подрода Vignea (за исключением видов 
C. baldensis, C. curvula), и рядом двудомных видов. 
Сюда же Villaverde et al. (2020) включают C. satsu­
mensis Franch. & Sav., ранее входивший в подрод 
Vigneastra. 

Коллектив авторов Global Carex Group (Ro
alson et al., 2021) предложил измененную систему 
рода Carex, построенную на основе молекулярно-
филогенетических данных, полученных ранее, и в 
рамках подродовой классификации, предложен-
ной в работе Villaverde et al. (2020). В этой системе 
часть клад, которые потенциально могут быть в 
конечном итоге описаны как секции, имеют фор-
мальные “рабочие” названия из-за ряда нерешен-
ных в настоящий момент номенклатурных воп
росов или из-за неопределенности в морфологи
ческом разграничении соответствующих групп. 
Система рода включает шесть подродов, 62 секции 
и 49 неформальных групп-клад (рис. 4, А, В). 

Помимо рассмотренных работ, разными авто-
рами проводились молекулярно-филогенетиче-
ские исследования отдельных секций, видов. На-
пример, таким образом изучены виды Carex сек-
ций Phyllostachyae Tuck. ex Kük. (Starr et al., 1999), 
Ovales (Hipp et al., 2006), Spirostachyae (Drejer) 
L.H. Bailey (Escudero et al., 2008; Escudero, Luceño, 
2009, 2011), Vesicaria (Shekhovtsov et al., 2012), Carex 
(Shekhovtsova, Shekhovtsov, 2022) и Ceratocystis Du-
mort. (Jiménez-Mejías et al., 2012; Derieg et al., 2013), 
Schoenoxiphium (Gehrke et al., 2010; Villaverde et 
al., 2017, 2021; Márquez-Corro et al., 2020) и многих 
других.

Рис. 2. Филогенетическое дерево (на основе 308 локусов 
и 100 таксонов), впервые показавшее существование 
шести строго поддерживаемых основных линий в роде 
Carex: Siderostictae, Schoenoxiphium, Unispicata, Uncinia, 
Vignea и Core Carex клады (по Villaverde et al., 2020).
Черные утолщенные ветви указывают на бутстрепную под-
держку >90 и Байесовскую апостериорную вероятность 
>0.95; серые утолщенные ветви поддерживаются либо бут-
стрепом (>90), либо апостериорной вероятностью (>0.95). 

Fig. 2. Phylogenetic tree (based on 308 loci and 100 taxa) 
showing for the first time the existence of six strongly sup-
ported major lineages in the genus Carex: Siderostictae, 
Schoenoxiphium, Unispicata, Uncinia, Vignea, and Core 
Carex clade. (according to Villaverde et al., 2020). 
Black thickened branches indicate bootstrap support >90 and 
Bayesian posterior probability >0.95; gray thickened branches 
are supported by either bootstrap (>90) or posterior probability 
(>0.95).
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Рис. 3. Филогенетическое дерево, построенное на основе конкатенированных пластидных локусов (66 видов, 70 ло-
кусов, 55 448 п.н.) с использованием метода максимального правдоподобия, показывающее эволюционные отноше-
ния в роде Carex и близкородственных родах (по Villaverde et al., 2020). 
Числа над ветвями обозначают бутстрепную поддержку. 

Fig. 3. Phylogenetic tree constructed from concatenated plastid loci (66 species, 70 loci, 55,448 bp) using maximum likeli-
hood, showing evolutionary relationships in the genus Carex and closely related genera. (according to Villaverde et al., 2020).
Numbers above branches indicate bootstrap support.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
По результатам молекулярно-филогенетиче-

ских исследований род Carex в традиционном по-
нимании оказался парафилетической группой, а 
большинство подродов и секций рода – полифиле-
тичными. Несмотря на то, что современное пони-
мание филогении Carex еще недостаточно для гло-
бального пересмотра, классификация, предложен-
ная Villaverde et al. (2020), помогает в некоторой 

степени упорядочить наши знания об основных 
филогенетических линиях Carex. 

Для полного выяснения взаимоотношений 
видов внутри каждой линии, с одной стороны, не-
обходимы дополнительные исследования, связан-
ные с геномным секвенированием, с другой сторо-
ны, все эти данные требуют тщательного анализа в 
совокупности с традиционно используемыми мор-
фологическими признаками, так как для многих 

Рис. 4 (начало). Схема филогенетических отношений между внутриродовыми группами рода Carex (по Roalson et 
al., 2021). 
A – базальные ветви рода Carex – подрод Siderosticta; B – подроды Psyllophorae, Euthyceras, Uncinia и Vignea; C – подрод 
Carex. Комбинации римских цифр и букв относятся к признанным секциям/кладам.

Fig. 4. Scheme of phylogenetic relationships between intrageneric groups of the genus Carex (according to Roalson et al., 
2021).
A – basal branches of the genus Carex – subgenus Siderosticta; B – subgenera Psyllophorae, Euthyceras, Uncinia and Vignea; C – 
subgenus Carex. Combinations of Roman numerals and letters refer to recognized sections/clades.
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групп, выделенных на основе молекулярно-фило-
генетического анализа, пока абсолютно не пред-
ставляется возможным найти общие морфоло
гические признаки для установления таксономи-
ческих единиц, соответствующих полученным 
кладам.

Быстрый темп развития молекулярно-фило-
генетических методов в систематике рода Carex и 
значительные достижения в изучении филогении 
такого крупного и таксономически сложного рода 
международным исследовательским сообществом 
Global Carex Group служит хорошим примером 
передовой практики в научном мире.

Рис. 4 (окончание).
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The genus Carex L. (family Cyperaceae Juss.) ranks among the largest genera in both Russian and global flora. 
Over the past two decades, the application of molecular genetic methods has significantly transformed our 
understanding of the genus’s phylogeny. Initial studies revealed that the tribe Cariceae constitutes a natural group, 
while the genus Carex is paraphyletic in relation to all genera within the tribe. Therefore, an international 
consortium of caricologists has proposed a substantial revision of the classification of Carex. In this paper, we 
provide a brief overview of the history of molecular phylogenetic studies on the genus Carex. We focus on our 
analysis conducted during a monographic study of the genetic diversity within the most complex species 
complexes of the genus, particularly those prevalent in Siberia and the Far East of Russia. Additionally, we discuss 
the selection of universal molecular genetic markers aimed at reconstructing the phylogeny of Siberian Carex 
species.
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