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У статті представлено критичний огляд робіт зі систематики триби Sileneae 
DC. (Caryophyllaceae Juss.) західно- і східноєвропейських дослідників в історичному 
аспекті. На основі фенотипічних даних та молекулярно-філогенетичних реконструк-
цій охарактеризовано межі триби в розумінні різних авторів. Основна увага акценту-
ється на різному трактуванні кількості родів і, відповідно, їхнього об’єму. Особливо 
це стосується типового роду Silene L., до складу якого деякі автори включають Oberna 
Adans., Pleconax Raf., Otites Adans., Atocion Adans., Melandrium Röhl., Cucubalus L. та 
інші роди. Наведено основні діагностичні морфологічні та каріотипні ознаки, за яки-
ми різні автори здійснювали поділ Sileneae на роди. Проведено порівняння класичних 
систем триби, що базуються на морфологічних ознаках, зі сучасними філогенетични-
ми моно- і мультигенними реконструкціями. За результатами аналізу молекулярно-фі-
логенетичних досліджень охарактеризовано клади “Viscaria Bernh. group”, “Lychnis L. 
group” та “Silene group”, розміщення в них родових таксонів, а також розташування 
Agrostemma L. і Petrocoptis A. Braun як сестринських гілок до решти таксонів Sileneae.
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Триба Смілкових (Sileneae DC.) є однією з найбільших у родині Caryophyllaceae 
(після Alsineae та Caryophylleae) і налічує близько 700 видів світової флори [42], з яких в 
Україні представлено 60 видів [11]. Представники триби розповсюджені переважно в Пів-
нічній півкулі, хоча ареал деяких видів охоплює Африку, Південну та Північну Америку; 
як культивари вони трапляються навіть в Австралії [10, 45].

Багато видів мають важливе господарське, декоративне та лікувальне значення [6, 
9, 39, 41], деякі активно використовуються як модельні об’єкти для вивчення генетичних 
механізмів еволюції [17]. Таксони триби характеризуються великою різноманітністю ста-
тевих систем (гермафродитизм, одно/дводомність, гінодіеція, гіномоноеція, андромоно-
еція, тримоноеція), еволюція яких активно досліджується [21, 25]. Деякі види мають XX/
XY-систему визначення статі, подібну до ссавців. Це призвело до активного вивчення генів 
цих хромосом [16, 29, 57] і механізму їхнього утворення [37, 58].

Крім репродуктивних систем, таксони триби характеризуються великою різноманіт-
ністю життєвих форм, морфологічних характеристик вегетативних і генеративних органів. 
Різні погляди на значущість цих ознак, недостатня вивченість деяких характеристик так-
сонів, гетеробатмія та часта гібридизація ускладнюють систематику триби [7, 13, 27, 36].

Так, Карл Лінней у відомій праці «Genera Plantarum» [40] залучав роди, які наразі 
належать до Sileneae, до двох різних груп: Trygynia (Drypis L., Cucubalus L., Silene L.) та 
Pentagynia (Agrostemma L., Lychnis L.), тим самим започаткувавши поділ триби на роди за 
кількістю стовпчиків маточки. Цю ознаку широко використовували як систематичну, проте 
навіть перші молекулярно-філогенетичні реконструкції [31] показали, що перехід від 3 до 
5 стовпчиків гінецею не є одноразовою еволюційною подією у трибі.
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Крім того, роди описані ще у XVIII–XIX ст. M. Адансоном (Atocion Adans., Ober-
na Adans., Otites Adans.), Е. Фенцлем (Elisanthe (Fenzl) Fenzl, Silenanthe (Fenzl) Griseb. et 
Schenk), Й.Ф. Клоцшем (Carpophora Klotzsch), К.-С. Рафінеском (Xamilenis Rafin., Ixoca 
Rafin., Ebraxis Rafin.), Г.Г. Райхенбахом (Gastrolychnis (Fenzl) Reichenb.), Г.В. Шоттом, 
К.Ф. Ньюманом і Т. Кочі (Polyschemone Schott, Nym. et Kotschy), упродовж XX ст. залиша-
лися поза увагою переважної більшості систематиків, а представники цих родів наводи-
лись переважно в межах Silene [15, 28, 38, 50, 55].

Загалом найбільш дискусійними питаннями систематики триби є кількість родів і, 
відповідно, їхній об’єм (табл. 1). При цьому східноєвропейські автори, на відміну від за-
хідноєвропейських, більш схильні до вужчого розуміння окремих родів, особливо Silene. 
Це досить яскраво простежується наприкінці XX – на початку XXІ ст., коли система В. 
Гройтера [35] налічувала 2 роди, тоді як система М.М. Цвєльова – 23 [13].

Триба Sileneae була описана О.П. Декандолем [24] у 1824 р. на основі зрослих в 
циліндричну трубочку чашолистиків, на верхівці 4–5-зубчастих, і включала такі роди: Gyp-
sophila L., Banffya Baumg., Dianthus L., Saponaria L., Cucubalus, Silene, Lychnis, Velezia L. та 
Drypis. Рід Drypis (не представлений у флорі України) розглядався у складі триби багатьма 
авторами, проте В. Біттріх [19] виділив його в окрему трибу на основі відмінного від решти 
таксонів триби основного хромосомного числа (х=15, а не 12).

А. Браун [20] запропонував поділ Sileneae за наявністю анастомозуючих жилок на 
чашечці, і в його трактуванні триба включала роди Drypis, Cheliaia, Agrostemma, Coronaria 
Guett., Lychnis, Petrocoptis A. Braun, Melandrium Röhl., Heliosperma Rchb., Silene, Viscaria 
Bernh. та Cucubalus. Подібного об’єму триби в подальшому дотримуються інші автори і 
виключають зі складу триби Gypsophila, Saponaria та деякі інші роди.

Найбільш подібним до сучасного є систематичний склад триби П. Рорбаха [54]. Його 
система базується на особливостях будови плоду і включає такі роди: Agrostemma, Petro-
coptis, Lychnis, Viscaria, Silene, Heliosperma, Melandrium, Cucubalus та Uebelinia Hochst.

Досить подібною до неї є система Ф. Вільямса [59], розроблена на основі типу пло-
ду, розташування карпел у квітці, способу розкривання коробочки та її внутрішньої будови 
(наявність перегородок). Проте, на відміну від П. Рорбаха, він виокремлює рід Coronaria з 
Lychnis на основі згорнутості пелюсток у квітковій бруньці та рід Eudianthe Rchb. – з Silene 
через наявність 5 стовпчиків маточки замість 3.

У середині ХХ ст. після виходу монографії П. Човдхурі «Studies in the genus Silene» 
[23] в західноєвропейській літературі з’явилася тенденція до «укрупнення» Silene. До цьо-
го роду П. Човдхурі включив Eudianthe, Heliosperma та Melandrium, а до Lychnis – Viscaria 
та Coronaria. При побудові своєї системи він використав більше ознак, ніж Ф. Вільямс, 
додавши до діагностичних ознак на рівні родів характеристики чашечки та поверхні на-
сінини.

В. Гройтер до роду Silene включив Lychnis і навіть Cucubalus з ягодоподібним пло-
дом [35], і в такому об’ємі рід Silene, як зазначав М.М. Цвєльов [13], «втратив природність». 

У Східній Європі спостерігається протилежна тенденція – з роду Silene автори виді-
ляють окремі, описані раніше, роди. Б.К. Шишкін [14] включав до триби такі роди: Silene, 
Lychnis, Agrostemma, Viscaria, Сoronaria, Melandrium, Cucubalus, Petrocoma Rupr. У «Флорі 
УРСР» М.В. Клоков [5] наводив уже 10 родів: Agrostemma, Coronaria, Cucubalus, Elisanthe, 
Heliosperma, Lychnis, Melandrium, Silene, Otites та Viscaria. 

С.С. Іконников розглядав роди у трибі ще вужче, ніж його попередники. Він ви-
окремлював описаний ще Г. Райхенбахом і згодом забутий рід Coccyganthe (Reihenb.) Rei-
chenb., зазначаючи, що від найближчих Coronaria та Lychnis він відрізняється глибоко 
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4-роздільною пластинкою пелюстки, привіночком із 2 придатків і змішаним розкриванням 
коробочки (спочатку зубчиками, потім стулками) [4]. На основі відсутності анастомозую-
чих жилок чашечки й основного числа хромосом (10, а не 12) він, як і К.С. Рафінеск [50], 
виділив з Silene рід Pleconax Raf. [3]. C.C. Іконников також виокремлював з Silene описа-
ний у XVIII ст. і пізніше забутий рід Oberna (= Behenantha (Otth) Schur) [2]. Він виділив 
навіть окрему підтрибу Schischkinielliinae Ikonn. з одним монотипним родом Schischkiniella 
Steen., який відрізняється від Silene s. str. і Melandrium нерозкривною однонасінною коро-
бочкою, формою насінини та чітко вираженою дводомністю квіток [3]. C.C. Іконников пер-
шим із східноєвропейських авторів вважав доцільним відновлення забутої родової назви 
Steris, описаної ще М. Адансоном, замість Viscaria [4]. 

Монограф роду Silene Г.А. Лазьков [7] у межах триби Sileneae розглядає такі роди: 
Pleconax, Silene (включаючи Atocion, Minjaevia Tzvel., Otites, Petrosilene Fourr., Oberna, 
Schischiniella), Agrostemma, Melandrium, Cucubalus, Lychnis, Gastrolychnis, Uebelinia, Eudi-
anthe, Steris, Elisanthe, Ixoca (=Heliosperma) та Coronaria.

Найбільш роздрібненою триба є у праці М.М. Цвєльова [13], який для Східної Єв-
ропи наводить 23 роди. В Україні представлено 16 із них: Agrostemma, Coccyganthe, Cor-
onaria, Cucubalus, Elisanthe, Carpophora, Silenanthe, Ixoca, Lychnis, Melandrium, Oberna, 
Otites, Pleconax, Silene, Viscaria та Atocion. Він, як і С.С. Іконников, підтримував виділення 
Pleconax та Oberna. Крім того, М.М. Цвєльов вважав доцільним виділяти з Elisanthe ще два 
давно описаних і забутих роди – Carpophora та Silenanthe. Carpophora відрізняється від 
Elisanthe s.str. довгими багатоквітковими тирсоїдними суцвіттями, трикутно-ланцетними 
зубчиками чашечки, більш розсіченими пелюстками без привіночка та довгими стилодіями 
майже без сосочків; представників роду Silenanthe він виділив на основі наявності потуж-
ного каудекса, добре розвиненої прикореневої розетки листків і слабко розвинених стебло-
вих листків, малоквіткового дихазіального суцвіття й чашечки, що помітно розширюється 
після цвітіння. Також він виокремлює з Lychnis новий рід – Sofianthe Tzvel., зазначаючи, що 
він є близьким до групи північноамериканських видів Silene, які за габітусом більш подібні 
до родів Alsine L. та Stellaria L., але характеризуються 5-зубчастою коробочкою, та які іноді 
виділяють в окремий рід Anotites Greene [33]. Ще одним родом, який описав М. М. Цвє-
льов, є Minjaevia, що найбільш близький до Ixoca. Аналогічний погляд на систему триби 
має і М. М. Федорончук [12].

Перші філогенетичні реконструкції, отримані на основі аналізу внутрішніх спей-
серів, що транскрибуються (internal transcribed spacers – ITS), кластера ядерних рибосо-
мальних генів, показали, що філогенетичні зв’язки не збігаються з жодною із систем, які 
базуються на морфологічних ознаках [25, 44].

При встановленні об’єму триби з’ясувалося, що рід Drypis розташований далеко за 
межами триби [44], і це підтверджує правильність виключення його з триби В. Біттріхом 
[19]. Рід Agrostemma на перших філогенетичних реконструкціях розміщується або за ме-
жами клади Silene (разом з Saponaria та Dianthus) [25], або є сестринською групою щодо 
решти видів триби [44]. Проте подальші дослідження із залученням аналізу хлоропластних 
(матурази К – matK, інтронів гена rps16) та мітохондріальних (дев’ятої субодиниці NADH 
дегідрогенази – nad9, третьої субодиниці цитохром оксидази – cox3 та субодиниць АТФа-
зи – atp1, atp9) послідовностей підтверджують розташування Agrostemma як сестринської 
гілки до решти таксонів Sileneae [30, 43, 56]. 

Від решти таксонів триби також відділяється монофілетичний ендемічний рід Пі-
ренейського півострова Petrocoptis [22, 32, 44]. Решта видів на реконструкціях як ядер-



В. Мартинюк, Н. Карпенко 
ISSN 0206-5657. Вісник Львівського університету. Серія біологічна. 2016. Випуск 74 75
ної (ITS), так і рибосомальної (rps16) послідовностей утворює 3 клади: «Viscaria group», 
«Lychnis group» та «Silene group» [43, 44].

Viscaria group. Деякі види з Silene sect. Rupifraga Otth та Compactae (Boiss.) Schischk 
виявилися розташованими за межами клади Silene і є сестринською групою до Viscaria 
[27, 31]. Тому ці види виокремлено в рід Atocion, що був описаний ще М. Адансоном на 
основі Atocion armeria (L.) Raf. За філогенетичними даними [31], до Atocion також входять 
види, які М.М. Цвєльов виділяв у окремий рід Minjaevia. Рід Heliosperma (=Ixoca) помил-
ково наводили як сестринську кладу до Viscaria [43-45]. На сьогоднішній день підтвердже-
но монофілетичність роду Heliosperma, проте його розташування у трибі не є остаточно 
з’ясованим: на одних деревах він є сестринським до Eudianthe, на інших – до Viscaria group 
та Lychnis group, на третіх – до Petrocoptis, Eudianthe та Viscaria [1, 32]. Таким чином, до 
Viscaria group входять два роди – Atocion (включаючи Minjaevia) та Viscaria (=Steris).

Lychnis group утворює монофілетичну кладу із досить високою підтримкою і, окрім 
Lychnis, охоплює також роди Coronaria та Coccyganthe [1, 8, 44]. До цієї клади потрапив ен-
демічний для тропічної Африки рід Uebelinia, хоча традиційно вважалося, що він є ближ-
чим до Agrostemma [44]. Усі ці таксони об’єднують у єдиний рід Lychnis [45]. Silene group 
є кладою з, як правило, низькою підтримкою і включає всі інші роди триби. Рід Cucubalus, 
який виділявся більшістю авторів через ягодоподібний плід, теж виявився розташованим у 
межах клади Silene [26, 45, 48].

Види, які в Україні та країнах колишнього СРСР традиційно належать до окремого 
роду Otites, розміщуються в межах Silene і є близькими до секцій Siphonomorpha Otth та 
Nanosilene Otth на одних філогенетичних реконструкціях [25] або до секцій Nanosilene і 
Paradoxae Greuter – на інших [34]. Більше того, Pleconax, Ebraxis, Xamilenis, Elisanthe, Si-
lenanthe, Schischkiniella, Carpophora, Oberna, Melandrium та Polyschemone також розміщу-
ються всередині клади Silene [8, 45–47, 49, 51, 52]. 

Таким чином, класичні морфологічні системи триби Sileneae різних дослідників від-
різняються між собою і не збігаються з філогенетичними реконструкціями. У свою чер-
гу, система триби на основі філогенетичних даних залишається не до кінця розробленою. 
Тому таксономія триби потребує подальших досліджень із комплексним застосуванням до-
даткових морфологічних і молекулярно-генетичних даних.
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The present paper deals with the critical review of Sileneae DC. (Caryophyllaceae 
Juss.) systematics of the Western and Eastern European researchers in historical perspective. 
The boundaries of the tribe are characterized on the basis of phenotypic data and molecular 
phylogenetic reconstructions by various authors. The main emphasis is concerned different 
treatments of the genera number and their volumes. This is especially true for the type genus 
Silene L., to which some authors include Oberna Adans., Pleconax Raf., Otites Adans., 
Atocion Adans., Melandrium Röhl., Cucubalus L. and other genera. The main diagnostic 
morphological features and karyotype data, which are used by different authors to divide 
Sileneae into genera, are shown in this article. The comparison of the classical tribe sys-
tems, which are based on the morphological traits, with the modern phylogenetic mono- and 
multigene reconstructions is conducted. According to the results of molecular phylogenetic 
data analysis, this paper describes the clades “Viscaria Bernh. group”, “Lychnis L. group” 
and “Silene group”, the arrangement of genus taxa and the placement of Agrostemma L. and 
Petrocoptis A. Braun as sister branches to other Sileneae taxa.
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