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КОМАРОВСКИЕЧТЕНИЯ 

Bып . XLII 

ЭВОЛЮЦИЯ ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ ПОКРЫТОСЕМЕННЫХ 
С ПОЗИЦИЙ БИОГЕНЕТИЧЕСКОГО ЗАКОНА 

В.А.НЕДОЛУЖКО 

Ботанический сад ДВО РАН , Владивосток 

Роль Владимира Леонтьевича Комарова в развитии отечест­

венной . ботаники общеизвестна. Но не менее ценны его работы об­
щебиологического характера, в том числе труды по теории эволю­
ции (Комаров, 1912; 1926, 1929, 1935, 1937, 1944 и др. ) . На наш 

взгляд, первостепенное значение имеют два аспекта научного на­

следия В.Л . Комарова в области эволюции : во-первых, собственный 

специальный вклад в теорию видообраЗования; во-вторых , защита, 
пропаганда и творчеукое развитие эволюционного учения , в частно­

сти дарвинизма . В том , что эволюционное учение Дарвина получило 

столь больШую известность в широких кругах общества и что столь 

велик авторитет отечественной эволюционной школы в мире , - его 

заслуга. Символично, что следуя примеру одного из творцов биоге­

нетического закона Мюллера, опубликdВавшего уже спустя 5 лет по­
сле выхода дарвиновского "Происхождения видов" работу "За Дар­

вина" (Mь ller, 1864), В .Л. Korvtapof:! высько оценивал и пропагандиро­
вал вклад в творческое развитие дарвинизма второго создателя на­

званного закона Геккеля (Комаров, 1926, 1937). 
Биогенетический закон в наиболее полной формулировке Гек­

келя звучит, как известно, СЛ!?.L\УЮЩИМ образом : "Развитие зародыша 
(онтогения) есть сжатое и сокраЩенно!= повторен.ие развития рода 
(филогении); и это повторение тем более 'полно, чем более полно 
сохраняется вследствие постоянной на9ледственности первичное 
развитие (палингенез); напротив, пЬв'горение тем более неполно, 
чем более ' введено вследствие изменяющего приспособления на­

рушающее развитие (ценогенез)" (Haeckel, 1866: цит. по Северцову, 
1922). Отсюда следует, что онтогенез можно считать рекапитуляци-
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ей (повторением) пройденных в . 
кая формулировка и такая инте процессе эволюции состояний . Та-
могут показаться примитивными р6етация биогенетического закона 
(по В.Л.Комарову, 1944) слова Э.нге~нако"стоит вспомнить "золотые" 
обыкновенно правильнее чем ь~а первая наивная концепция 

С мом ' позднеишая метафизическаЯ" 
ента выхода в свет осн · 

лера (Mь ller, 1864, 1880; Haeckel 1~~~по1~~;)ющих публикаци~ Мюл­
с большим или меньшим успех~м п , биогенетическии закон 
ских реконструкций в зоологии но н рименялея для филогенетиче­
тиворечащих указанной фор , акопление данных, внешне про­
итоге к его критике и отри :улировке закона , привело в конечном 
анализ всех неувязок и про~и:~~~ч~~надобился по~ледовательный 
вым в трудах "Этюды по тео и , вь~.полненныи АН . Северцо­
гические закономерности эв~~~ э:~~юции (1912, 1922) и "Морфоло­
ненность биогенетического зако~а ~1~3~, чтоб~:;>t подтвердить жиз­
ществует два способа эволюции · 1) . . еверцов показал , что су­
ков на ранних стадиях эмбри . посредством изменения зачат-

ональнаго развити . 2) 
менения конечных стадий индив я, посредством из-
им как способ надставки и выпа и~~:льного развития, о_бозначенный 
допускалось лишь при регресси~ой :в~нечных стадии (выпадение 
бе закон Геккеля-Мюллера не люции) . При первом споео­
капитуляция признаков взросль:м~;;д~илы , т . к . не наблюдается ре­
ляцией А Н . Северцов понимал по в о в у потомков . Под рекапиту­
признаков взрослых стадий пр торение в онтогенезе потомков 
наблюдающихся . Во втором с:~к:: · теперь у взрослых стадий не 
ставок онтогенеза , биогенетиче~ки -' т . е . при эволюции путем над­
причем АН . Северцов постули ов:л закон , безусловно , применим , 
кие изменения строения эволю: следующее : "филогенетичес­
мом конце индивидуального разв:~:яющих органов происходят в са­
лом состоянии . Если прогрессивная , во взрослом или почти взрос­
должается в том же направлении эвол~ция данного органа про­
делается условием развития другихи ;овыи признак ... вместе с тем 
он постепенно сдвигается на все бо~е более новых признаков , то 
альнаго ·развития и наконец д ее ранние стадии индивиду­
чем больше таких новых надстаев~~е~~я эмбgиональным признаком ; 
тогенеза сдвигаются прежние п и , ~.на алее ранние стадии он­
выхода работ АН . Северцова п ~м::аки (1922, с . 286). Со времени 
в отечественной зоологии не по:Вер имость биогенетического закона 

Иное дело - ботаника . Почти га~ась серьезным сомнениям. . 
закон Геккеля-Мюллера в т д конца 30-х годов нашего века 
упоминался . Пожалуй лишьр~~~ по филагении растений почти не 

, . . имирязев находил большое число 
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р t<апитул_яций у растений (Тимирязев , 1938, 1939а , 1939б) . Боль­

tLtинство же "чистых" ботаников находилось в плену парадигмы , 

11 иболее ярко сформулированной В . М .Арциховским : "Хотя бы крат­

кое повторение филогенеза в онтогенетическом развитии является 

пля растения неосуществимой затеей" (1912, с . 241) . 

Наконец, в 1937 г . вышла в свет весьма важная монография 

. М . Козо-Полянекого "Биогенетический закон с ботанической точки 
зрения" , в которой были обобщены и проанализированы многочис­

ленные факты из сферы ботаники, которые возможно интерпретиро­

оать с точки зрения данного закона. Б . М . Козо-Полянский показал 

применимасть биогенетического закона к миру растений . Однако 

сч итая , что растения , в силу меньшей выраженности индивидов и 

вследствие ряда биологических особенностей , резко отличаются от 

животных как организмы , он сделал заключение о сравнительной 

редкости у них рекапитуляций. В связи с этим Б.М.Козо-Полянский 

ревизировал закон Геккеля-Мюллера таким образом : "Во всех тех 
достаточно многочисленных случаях , когда в онтогенезе растений 

проскальзывают черты более низкой организации , чем имеющиеся 

во взрослом состоянии , это может быть целесообразнее всего , а 

следовательf:!о , и должно быть истолковано как частичное повторе­

ние в онтогенезе филогенеза" (1937, с. 135). Б. М . Козо-Полянский за­

t<лючил , что в такой формулировке "закон" уже действительно будет 

"законом" . Но может ли закон иметь столь расплывчатую формули­

ровку? Заметим также, что исходные предпосылки "специфичности" 

действия биогенетического закона подверг резкой критике 

В .Л . Комаров, писавший о проблеме растительного индивидуума 

следующее: " Из простого вопроса сделали запутанный и сложный, 

опираясь на факт большей простоты строения , меньшую Диффе­

ренцированнасть и вытекающую отсюда большую самостоятель­

ность отдельных частей растения сравнительно с животным" 

(Комаров , 1944, с.94) . В качестве методологического обоснования 

высокой специфичности действия биогенетического закона в расти­

тельном мире Б. М . Козо-Полянский указывал , что " в области фило­
генетических , относительно "молодых" и несовершенных "законов" 

установлены такие , которые свойственны или только животному ми­

ру - закон фИлогенетического роста, или только растительному - за­
кон ретенций или закон консервативных органов" (1937, с . 28) . Как 

будет показано ниже, по крайней мере, первая из приведенных им 

закономерностей является общебиологической . 

Как бы то ни было, работы Б. М . Козо-Полянского , публикация 

собрания сочинений К. А Тимирязева и статьи М . В . Ку:Пьтиасова 
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(1940), выпуск значительным тиражом книги "Основной биогенетиче­
ский закон" с переводами статей Геккеля и Мюллера - все это на рубе­
же 40-х годов повысило интерес ботаников к биогенетическому закону. 

В 1943 г . в трудах Ереванского университета появилась работа 
А.Л . Тахтаджяна "Соотношение онтогенеза и филогенеза у высших 
растений", подзаголовок которой "Этюды по эволюционной морфо­
логии" перекликается с названием одной из главных работ 

А.Н . Северцова . В этой и последующих работах (1945, 1946, 1947, 
1948, 1950, 1951, 1954, 1959) А.Л .Тахтаджян , во-первых , подтвердил 

применимасть основного биогенетического закона в ботанике, во­

вторых, сделал выводы о специфике его действия у растений. Глав­

ный из этих выводов заключается, на наш взгляд, в том, что у выс­

ших растений, благодаря сложному онтоморфогенезу, в котором при 

смене биоморфы не происходит полная трансформация тела орга­

низма, филогенетические реконструкции можно строить не только по 

зародышам, но и по всем имматурным стадиям. Казалось бы, столь 

многочисленные работы маститого ученого должны были способст­

вовать широкому применению биогенетического закона в частных и 

общих исследованиях по филагении растений, как это было в зооло­
гии после работ А. Н.Северцо~а . Но в ботанике после публикации 

трудов А.Л.Тахтаджяна этого не произошло . 

Из юриспруденции известно : чтобы закон перестал действо­

вать, нужно либо его отменить, либо "утопить" в поправках . Пример­

но так и произошло в результате работ Б . М . Козо-Полянского и 

А.Л.Тахтаджяна . Многочисленные уточнения , усложнения, интер­

претации и нюансы заставили многих ботаников свыкнуться с мыс­

лью, что филогенетические исследования с использованием биоге­

нетического закона - чрезвычайно сложная вещь, доступная лишь 

избранным умам. 

Сам А.Л . Тахтаджян уже в работе "Основы эволюционной мор­

фологии покрытосеменных" (1964) ни разу не упоминает имен Гек­
келя и Мюллера, как и биогенетический закон вообще , сосредоточив 

внимание на неотении , а при изложении модусов морфологической 

эволюции ни разу (!) не говорит о рекапитуляциях. Исключением яв­
ляется, может быть, лишь монография К. В. Манойленко (1983), вы­
полнившая обзор эволюционных проблем засухоустойчивости рас­

тений с применением биогенетического закона, однако эта работа -
преимущественно физиологическая, и К. В. Манойленко следует в 

первую очередь традициям физиологической школы КА Тимирязе­
ва . В то же время другие ботаники-филагенетики применяют в своих 

исследованиях лишь такие понятия и закономерности , как неотения, 
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1 ю 1 рессивная эволюция 'к :ву:~~~~ ~=~~~~~~н:ь~:~·з:~мноео~=~~~:Т:й 
11 ~щии . Это относится и ф) 
р вянистых и древеснеющих жизненных фо~м (ж. . . -

' Вп очем большинство исследователеи , начавш:"х свою дея 

1 ольно:Ть ср~внительно не~авно, зн~комы с~а~~о::е~л=~~;:е~~~м~ 
.нюлюционной морфологиеи(1р9~~тен~~6~о 1976, 1980 и др . ) и 
) ботам А J1 Тахтаджяна ' , 

1 б · · (1952 1962) и полагают вопрос о происхождении 
И .Г. Сере ряковаф из д'ревесных путем соматической редукции ре­
' равянистых ж. · отезу и вообще един-

' '' енным _ ок~=~=~е~~~~~:ж:н~lер~~~::~~н:~:~~зиций наметили пути 
~~;;~~~·гической эволюции в роде Loпicera L. (Недолужко , 1985, 

1986)Между тем с самого появления концепции первичности жизнен-
б ями по отношению к травянистым 

IIЫX форм с древ:снеющбими с~Х лв Джеффри и Галлирам (Jeffrey, 
ж Ф выдвинутои на РУ еже · ые 
1899'· Hallier 1901 ' 1905), высказывались и прямо противоположн 
мне~ия (Ve\~nowsky , 1907; и др . ) . М . И.Гол;:;: ~;2;~атваяК:иес~~~~г~: 
возможным происхождение древесных я Б М Козо-Полянский . 
с ходных позициях первоначально находил~ий Арбер (Arber, 1928) 
О на из наиболее крупных анатомов расте 

п~две~;::~и~::~~н~~о~:;:;:и:а:~:~~~~~:~~~~е~;;:~~~: ~:~:~~~~~ 
морф ф она считала специализированными , т.к . 
:вн::ра==~~~~~~=с::~~;~и~нная тенденция к отложению излишкот~ 

у~циИ фотосинтеза . Венцом этой тенденции , по Арбер , являе 
прод - л Наблюдающаяся у деревьев примитивность 
ся древесныи ство · А бе и показателем 
генеративных органов не является, согласнмо "эрвол~ционного отста-

ф т к служит выражение 

~~~~:.:и;~~~:ц:~н~о~ ~тставание древесных растений опр:деляиеот~ 
. что у деревьев , особенно лесных, прегенеративныи пер 

ся тем, ладаношение в малом 
астягивается , тогда как травы вступают в п 5-10 

~~~р~~~::е :~~:~::~т;•;:~7и:·и~~з~;:::и0~н:~р::.;,·з~к~~~~етие) 
и , значит , боль~е возможностей ~~=о~и~~~~~:~~~~:=~тической сие-

В известнои работе, посвящ h" 1926 1934) "одной ногой" 
теме антофитов, Хатчинсон (Hutc lnson, , евесных 
остался на редукционных позици~~ь:~:~~~тпре:ив:~~~~:~~~оложную 
ж.ф . у двудольных, но для однод Г (Grassl 1967), исходя 
картину перехода от трав к деревьям . рассл , 
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из профиллавой теории происхо е 
значно высказывается за первичн жд ния покрытосеменных, одно-

Многие ботаники в после ниость травянистых антофитов. 
нимают компромиссные пази ~и е три десятилетия занимали и за­
антофитов были полукустарн~и ~~~::н;вая, что первичными ж.ф. 
Корнеру (Corner, 1949) и Стеббинсу (Ste~~~~иe1 ~~~)евья, и , следуя 
знали крупное дерево весьма , , которые при-
(S h · сnециализированной ф Ш с mld, 1963) высказывался за воз . ж. ., мид 
сильных форм к голокеильным та можность эволюции как от ак­
ческой редукции к делигнифиЦи ~ и от голокеильных nутем сомати­
бинса доnускал возможность нал~ч~анным , т.е . в отличие от Стеб­
цветковых. На позиции , близкие поз~ т~:янистых ж.ф . у первичных 
рые отечественные ботаники ц Шмида, встали и некото-
1965б) и Т.И . Серебрякова (Сер~бр~~~~и~ер бЯ . И.Проханов (1965а, 

М.М . Ильин (1946 1951 1953 , ере рякова , 1972). 
зрения исследователеЙ, расс~ат и~а~атегоричес~~ отвергал точку 
линии развития или параллельньрlе щбих травы как регрессивные 

· оса ые независимь ф генеза древесных растений " (1953 с 115) ' " le от ило-
листической" . По его'мнению "ни ~ . , считая ее чисто форма­
гут представить собою нача~ьный равы , ни деревья порознь не мо­
семенных . Наиболее правильным в:~~~ при возникновении П<:_крыто­
гает оба типа стеблей свой дом будет тот, которыи пола­
ным" (1953 с 116) М М И ственными первичным покрытосемен-

, · · · . льин совершенно 
неправомерность объяснения одрев . справедливо указал на 
сезонных трав кiж · рекапитуляцию еснения ~ижних частей побегов 
"это не рекапитуляция , а позднейшид:~веснои ж.ф . их предков , т . к . 
ственные при старении стебл реобразования, вполне есте-

н б я с основания" (1953 с 116) 
аи алее твердым сторон ' · · 

зации растений в процессе фил:~=~~з~и~отезы постепенн_ой гранди­
онного перехода от травянистых к связанного с неи эволюци­
крупнейших отечественных таксоно~::т:свн~~ ~ф. является один из 

В работе 1969 г. Н . Н . Цвелев от . . велев . 
соматической эволюции покрытосем~етил , что идея редукционной 
проводится ее адептами непосле ов нных от деревьев к травам 
отношении злаков, с которыми Н НдЦ ательно , причем не только в 
"значительное число существую . . велев в это время работал, но 
ных форм уже признано вто щих в настоящее время древовид­
(с. 370). Признав "неотеничес~:~.~ыми по сравнению с травами" 
Н . Н . Цвелев пришел к выво о путь эволюции сомнительным , 
семенных и наметил общу~У первичности травянистых покрыто-
ния . Возникновение древовид:=~~т;%~:f~~оофи~~~ждв (кеанкивя и расселе-

свое время 
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и 1 олосеменных) он связывает с явлением гипергенеза , приводяще-

1 о в ходе эволюции всегда к крайней специализации и неспособно­

<: IИ к дальнейшему общему прогрессу . По Н . Н . Цвелеву, 

" 1 равянистость предковых форм голосеменных и покрытасеменных 

1 стений хорошо объясняет факт отсутствия этих форм в ископае­
мом состоянии" . "Древовидные формы действительно древнее 

( рхаичнее) ныне живущих травянистых форм того же семейства и 
rого же рода, но это вовсе не исключает их происхождения от суще­

ствовавших в прошлом травянистых предков" (Цвелев , 1969, с . 371) . 

Н . Н. Цвел ев отметил, что все так называемые "вторично древесные" 

растения (Palmae, древовидные Asteraceae, Lobeliaceae, Agavaceae 
и др.; добавим сюда древовидные Sambucaceae, Chenopodiaceae, 
Poligonaceae) имеют облик "первичных" деревцев Кернера и Стеб­
бинса . Отсю,ца он предположил , что эти ж.ф . деревца могут быть 

nервичными лишь по отношению к более высоким деревьям . Но ес­
ли они сами признаны произошедшими от трав, то по крайней мере 

в этих семействах складывается эволюционный ряд : травы --+ де­
ревца (кустарники)--+ крупные деревья . Н . Н . Цвелев считает, что нет 

анатомических доказательств перехода дерево --+ трава , т . к. в про­

цессе эволюции - активизация камбиальной активности даже более 
вероятна, чем ее затухание . Нако~;~ец, Н . Н.Цвелев высказал весьма 

важную мысль общего характера : "По-видимому, всякая степень 

"деревянистости" означает более высокую специализацию по срав­

нению с "травянистостью", а эволюция . в сторону деспециализации 

слишком маловероятна" (с.372) . 

В последующих своих работах (1970, 1973, 1974, 1976, 1981) 
Н.Н.Цвелев расширил и углубил аргументацию своих взглядов, с 

большинством которых, за исключением некоторых частностей, мы 

совершенно согласны. Отметим- его вывод об условиях , в которых 

возникли и расселялись те или иные древеснеющие жизненные 

формы: "Гипергенная жизненная форма дерева оказывается более 

выгодной в более благоприятных для жизни условиях, так как она 

позволяет надолго закрепить за особью, а поэтому и за видом в це­

лом, определенные участки территории" . Наоборот, "при наступле­

нии неблагаnриятных климатических условий обычным результатом 

таких эволюционных направлений, как криоморфогенез и ксеромор­

фогенез, было превращение многолетних травянистых растений в 
значительно более специализированные (но, конечно, не гиперген­

ные) жизненные формы кустарничков и полукустарников" (Цвелев, 
1970, с . 82) . 
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Примечательно, что в nосле нее 
nалеоботаники довольно быстро д время некоторые ведущие 
онный nереход дерево-нрава . Вм~=~~тв свои взгляды на эвdлюци­
клю;ительно древесных макрофоссил - ремя именно наличие ис­
тофитов nослужило одним из главных ии в меловых отложениях ан­
ционного nути . Е.Д . Заклинская (Вах ам::азательств такого эволю­
ла , что nыльца в меловых отложен р и др . , 1970) nредnоложи­
боидным формам а отсут иях nринадлежит в основном гер-

, ствие соответству 
объяснила легким разрушением о ющих макрофоссилий 
(Seward, 1925) не был nолностью рг:ов трав . Вnрочем , еще Сеуорд 
гических доказательств nреоб у рен в надежности nалеантало­
ного времени т к "более кр падания деревьев во Флорах третич-

, · · уnные части д 
ся лучше , чем нежные части трав" (р 428) е:евьев м__огли сохранить-
тверждено , что травянистые наземн . . дальнеишем было nод­
воду) растения не nоnадают в ~Je (никогда не nогружающиеся в 
(Мейен , 1987). А так как во ные n тложения как макрофоссиr)Ии . 
ные , травы из мела известн~J т , ричем весьма сnециализирован­
ния эволюции теnерь по кр. ~ о_ возможность обратного наnравле-

, аинеи мере не отри К 
В .А. Красилов , ранее (1972 1979) , _цается . nримеру, 
линекой маловероятной в 'пас n~изнававшии гиnотезу Е.Д . Зак-
фии (1989) склоняется ~ nризн~=~~еи nалеоботанической моногра­
Примечательно что реце втор~чности древесных форм . 

·• нзентом этои мо ф 
Н . Н.Цвелев , которьJй еще в своей работе 1970 ногра ии . .. является 
вестным искоnаемым флорам г. отметил. ... по из-

отчетливо npoc 
тельное сокращение .ареалов очень леживается значи-
ческих деревьев и кустарников многих троnически.х. и cyбтponi!J­
Sassafras Trew, Platanus L.), h ;~~:~ды N!pa Thunb., · LJГJodendron L., 
обитали, не· осталось никаких~ а территориях , где они nрежде 
форм . Если бы nоследние н:~:янистых nотомков этих древесных 
эволюционньнliiИ туnиками , дело о~:~о:ысокосnециализированными 
их травянистые nотомки имели бы в нас~о бы совершенно иначе , и 
nространение" (1970, с . 81 ) . оящее время широкое рас-

Н . Н. Цвелев вnлотную nодошел 
ческого закона в своих эволю и к исnользованию биогенети-
"большое сходство начальных с~ион~ых nостроениях , отметив , что 
с nобегами травянистых расте а_дии развития древесных растений 
биогенетического закона" "Ф нии хорошо объясняется с nозиций 
травянистых , nо-видимом~ во:ми:ование ~ревесных растений из 
люцию nутем надставки ' щ следует рассматривать как эво-
(Цв~лев , 1970, с . 84) . на конечных стадиях морфогенеза" 
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Тем не менее, насколько нам известно, nока никто не nытался 

ис :пользовать биогенетический закон в качестве инструмента для 

оtюснования эволюционного nерехода от травянистых ж.ф . расте­
IIИЙ к древесным , рассматривая онтоморфогенезы последних . Но 
11режде чем предпринять такую попытку , необходимо высказать нa­

II IC отношение к некоторым "поправкам" к биогенетическому закону . 

Роль. и чае<тота ретенций- явлений , когда палеаморфная струк­
iура сохраняется в качестве временной или nостоянной взрослой 

'iасти растения, - сильно преувел~ается . На самом деле , ретен­
ции либо указывают на гетеробатмичность в паре ж.ф . ( в широком 

t:м ысле) - генеративная сфера , либо они - явления , не имеющие 
:юолюционного значения , либо же являются неправильно , противо­

lюложно понятыми рекапитуляциями. Так, А.Л . Тахтаджян писал : 

"Исследования анатомии стебля травянистых покрытасеменных 

11ривели к выводу, что нижняя часть стебля по структуре своей часто 

сходна со структурой стебля древесных растений . Так как филогене­

гически древесный тип покрытасеменных предшествовал травяни­

стому ... , то здесь мы имеем один из самых замечательных 

[nодчеркнуто нами - В.Н . ] случаев ретенции" (1943, с . 1 31) . Как ви­

дим , первичность древесных ангиосперм принята априорно , п ричем 

п ринят~t~е nротивоположной концепции превращает этот же факт в 

"один из самых замечательных" случаев рекаnитущщии. Заметим , 

что нижнЯя часть любого побега у деревьев, кустарников и полукус­
гарни ков не может быть менее одревесненной , чем верхняя. Даже 

когда nобеги у них еще травянистые (в период вегетации) , в нижней 

части побегов наблюдается одревеснение , т . к . эти части более ста­

рые. Частичное одревеснение для базальной части побегов крупных 

грав также необходимо в силу чисто архитектонических обстоя­

телЬств (Ильин , 1953; Цвелев , 1969). Таким образом, признаки ана­
томической струКтуры нижней части побегов , сходные с признаками 
деревьев отношения к ретенциям не имеют. 

Кроме того , ·в данном примере "ретенции" речь идет не об он­
тогенетическом , а о сезонном явлении , искать в котором филоге­

нетический смысл , по-видимому , неправомерно . С неменьшим осно­
ванием можно было бы считать , что цветок эволюционно древнее 

семени , т.к. семя развивается позже цветка . 

Интересно , что Эйтен (Eiten, 1991), считающий , что травы - это 
растения , у которых стебли не одревесневают даже в основании , 

относит многолетние растения с травянистыми , одревесневающими 

в основании , но не образующими почек стеблями "к периодическим 

nолукустарникам " , а одревесневающие однолетники - такие как на-
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ши полупустынные Atriple · · · · 
1953) - к "однолетним пол~::;~о~:~~~ .. Sueda eltoпica и др . (Ильин, 
ких "полукустарников" образую р . Но так как новые побеги та­
года, мы рассматриваем их всетжсяе не из почек на побегах прошлого 

. и как травы 
нверсиями или реверсиями . ными рекапитуляциям, часто объяс~ т . е . явлениями, противополож-

укладывающиеся в принятую пара ;ют о~тогенетические факты, не 
ными рекапитуляциями Нап д му. асто они являются истин­
внутренней части древ~син:им~р, указание об отсутствии лучей во 
ков (Barghoorп 1941) ин у нагих кустарников и полукустарни­
инверсия, явл~ется и'сти:=~~ре;::овавшеес~ А.Л . Тахтаджяном как 
полукустарника и кустарникап ре ~еитуляциеи, если посчитать ж.ф. 
производными от нее Явлени~м~ ствуюu:.ими форме дерева , а не 
яснить все факты он;оморфол инверсии и реверсий можно объ-

огии растений п новременно значение биогенетll)ч . равда , при этом од-
Понятие "регрессивной эв:~:г~~~кона сводится к нулю . 

жяном в смысле упрощения об ц используется А.Л .Тахтад­
т. е . как явление прямо против:~~о~лана .. строения - дегенерации , 
цова (1939) - "арогенезу" А Л Т ное ароморфозу" А.Н . Север­
регресса как такового огра~и~и:~таджяна (1951). Однако признание 
генетического закона но и ет не только сферу действия бис­
эволюции, который я~ляется ~~~~:нимость закона необратимости 
цианной теории (Dollo 1893 1905· Шиз краеугольных камней эволю-
1979; Татаринов 1987,) Пр,'А , мальгаузен, 1969, 1983; Орлов 

' . vознание регрес ' распространению мнения об об са может способствовать 
ратимости эволюц ф все не укладывающиеся в па а иг " ии ж. .. При этом 

изображаются как регрессив~ы~ мJ от д~ревьев к травам" случаи 
мер, чрезвычайно интересный ,фа ратныи путь эволюции. Напри­
(гемикриптофита) в полукуста ни акт трансформации ж. ф. травы 
описанный Я.И . Прохановым (~96~~~а:фит) У пустынных растений: редукционного ряда: нормальный х , ъясняется им как "реверсия 
на "обратный" (с . 1 37). од эволюции заменяется как бы 

М.М.Ильин высказал мнение что "ест регресс- паразитизм" (1953 с 114) б ь только один истинный 
гельса: "Приспособление ~ ~ара' о ос~ював его утверждением Эн­
(1975, с . 270) . Однако и здесь в н:~~~ои жизни - всегда регресс" 
сивнаго пути эволюции от ящее время наличие регрес-
" рицается Как указ 3 С применение к паразитным покрыта . ал . .Терехин , 
общих морфафункциональных изм~нееме~ным растениям критериев . 
верцовым, не позволяет определить ихн~~ предложенных А.Н . Се­
люцию как направление об - рфофункциональную эво-

щеи дегенерации . По-видимому, общее 
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11 \Правление эволюционных преобразований паразитных покрытасе­
м ,нных можно рассматривать как прогресс для ограниченных целей" 
(1977, с. 198). А. Н . Северцов рассматривал случаи регрессивного раз­
IIИ rия органов как необходимые для прогресса всего организма· приспо­
с. бления к новым условиям существования (Северцов, 1922, 1939). 

Мы скептически относимся к роли неотении, которая, по мне­
IIИЮ А.Л. Тахтаджяна, явилась одним из главных модусов эволюции 
1 юкрытосеменных . Отрицать неотению полностью конечно же не­
нозможно . Однако все наиболее яркие примеры ее: происхождение 
Welwitschia miraЬilis (беннетитовые), Stгeptocaгpus (Gesneriaceae) 
1 кеанов Lemnaceae и др. - показывают, что педоморфоЗ создает 
11ишь крайне специализированные формы. Все же примеры 
"неотенического" происхождения неспециализированных форм мож-
1 ю объяснить, не привпекая понятия неотении . В частности, рас­
смотрение травы как фиксированной ювенильной фазы дерева мож-
1\О допустить только чисто умозрительно. Между прочим , И .Т. Се­
ребрякова (1983) пришла к выводу, что при "переходе от деревьев к 
гравам" неотенические изменения не играют ведущей роли . 

По А.Л . Тахтаджяну "для превращения древесного растения в 
гравянистое liребуются не только раннее цветение, но и выпадение 
из онтогенеза всех верхних ярусов и общее сокращение продолжи­
гельнести жизни , что связано с изменением всей организации рас­
тения. Это неотеническое превращение может быть внезапным, и в 
таком случае дерево превращается в травянистое растение, минуя 
стадию кустарника, или же постепенным, и тогда оно проходит сна­
чала стадии кустарника и полукустарника" (1954, с . 93). В этом вы­
сказывании , ставшем основой для современных исследований шко­
лы И . Г. Серебрякова, по существу смешиваются два процесса, ко­
торые должны приводить к двум различным результатам: 1) внезап­
ное неотеническое образование специализированных форм; 2) по­
степенное (не неотеническое) образование неспециализированных 
форм . Второй путь не имеет отношения к неотении, т.к. кустарник и 
полукустарник- это, если встать на точку зрения А. Л. Тахтаджяна о 
первичности ж.ф . дерева и рассуждать логически, - совершенно но­
вые ж.ф. , которых в онтогенезе дерева быть не должно . Кроме про­
чего , А.Л . Тахтаджян допускает здесь деспециализацию, с возмож-
ностью которой мы не согласны. Таким образом, расnространенная трактовка неотении требует 
существенных изменений . По нашему мнению: неотения есть эво­
люционный процесс утраты поздних стадий онтогенеза в ре­
зультате макромутации; неотения - статистически редкое явле-
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ние; продукты неотении - узкоспециализированные, чаще сте 

нотопные таксоны . Незначительная роль неотении, очевидно , обу­

словлена незначительной ролью салыаций, представляющих собой 

"довольно редкое явление по сравнению с типично градационными 

изменениями" (Татаринов, 1987, с . 147). То, что у растений "мутации 
с резким фенатипическим эффектом менее летальны и легче кор­

ректируются в онтогенезе" (Тахтаджян , 1983, с. 1601), только лишь 
делает неотению у растений возможной, но не может сделать сколь­
ко-нибудь широко распространенной. 

Вышеуказанное понимание неотении позволяет более эффек­

тивно использовать основной биогенетический закон в филагенетике 

антофитов . Мы при этом следуем положению АН . Северцова о гла­

венствующей роли "надставок" онтогенеза в филогенезе: "Факт , что 

в признаках крупных групп имеется много повторений анцестраль­

ных признаков, по-видимому, указывает на то, что если не все , то 

несомненно многие признаки крупных групп (например , классов) 
развиваются путем надставки конечных стадий , т . е . путем геронто­

морфоза" (1939, с . 475). 
Итак, сколь ни принижается значение основного биогенетиче­

ского закона стщ:,L нниками концепции первичности древесных ж. ф. , 

использовать его для доказательства собственных взглядов , по­

видимому, заманчиво. Поэтому вряд ли случайно появление в моно­

графии А.П. Хохрякова (1981) раздела "Надставки как ароморфный 
способ эволюции жизненных форм". 

Суть раздела - показ того, что наблюдающаяся в онтоморфоге­

незе деревьев стадия сенильной партикуляции является надставкой 

онтогенеза , а следовательно , может служить доказательством эво­

люционного перехода от деревьев к кустарникам, т. е. в русле обще­

го направления от деревьев к травам. В этом процессе большую 

роль А.П . Хохряков отводит жизнедеятельности спящих почек , на­

ходящихся в основании ствола. Сразу скажем, что всплеск вегета­

тивного возобновления, наблюдающийся в конце жизни дерева или 

"аэроксильного" кустарника , не может считаться особой фазой онто­
морфогенеза . Сенильt~ая партикуляция даже в искусственных усло­

виях , как об этом свидетельствует опыт плодоводства , дает очень 

слабое , неконкурентоспособное и маложизненное даже на а графоне 
потомство . Даже у многих партикулирующихся кустарников, имею­

щих в морфогенезе специальную фазу ветвеукоренения и образова- · 
ния клона, как у Lonicera caerulea (Недолужко, 1986), по словам са­
мого А.П. Хохрякова "возникающие дочерние (парциальные) кусты 

более слабы и менее долговечны , чем материнский " (1981, с . 24-25). 
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- жней части древесного ствола и близ 
llt >:11 lикновение ветвеи в ни имеет персnектив для индивида , 

- - из спящих почек не 
ll> \ > lleвoи шеики А п Хохряков признаем 

т мы так же как и . · · 
1 1<. он уже не nлодоноси . , о отбор· стремится сохранить 

Дарвина о том , чт 
11 \ >•шильным взгляды но только не во время одрях-

рослом состоянии, -
l lри знаки вида во вз жения nри отмирании растении 
llt • ttия и отмирания. Всплеск размно и- сфере Деревья при субле-

ко в вегетативне · 
11 ' людается не толь евых систем или стволов очень часто 
1 t п ьном повреждении их корн жения На этом явлении осно-
1\• НОТ вспышку генеративного_~:::~~IХ мер.оприятий, когда отведен­
"' 'на даже система лесохозяи березы клена и других пород 
' " ' ' е в рубку древостои сосны , ов е~ений коры и заболонной 
"1 юдсачивают" путем нанесения п в~я резко усиливают семеноше­
• lnсти древесины. В резулыате_дере к временные лесасеменные 

ния используют ка 
I IИ e , и их насажде летальной супергенерации используют и в 
l lп антации . Явление пред сильной обрезки старых , подлежащих 
1, лодоводстве путем сверх не утверждает что такая ' т м не менее никто ' 
удалению деревье!З. е ия есть надставка онтогенеза , 

наго размножен 
llспышка генератив ости (кстати современные ис-

м к монокарпичн • 
с вязанная с перехода монокарпики - это травы , иногда 
следования показывают, что все х явление предлетальной су-
' игантские). В естественных уславсияухудшением условий существо-

но чаще всего -ltергенерации связа . MbiB корней частичныи вывал 
тем и ствола . под ' т 

lзания корневых сие нос ствола грунтом и т . п . ем 
е камнепадом, за 

ветром, повреждени биогенетического закона близко к 
не менее применение основного ткрывает определенные перспек­
l<лассическому его пониманию и о антофитов. В этой связи це­
rивы для реконструкции эволюции ж~:~в онтоморфогенезов деревь­
nесообразно рассмотреть ряд прим 
ев, "деревец" и кустарников. 

Chosenia arbutifolia 

- земляничникалистной довольно хо-
Жизненныи цикл кореянкми Т М уренко (Мазуренко, Москалюк, 

т А маскалюк и . · аз 
рошо изучен . . 1992) В зрелом возрасте - это 

1989, 1991; Москалюк, Мазу~:н:о о 30 ~ высотой, приуроченное к 
крупное прямоствольное де~ дотекущих рек Восточной Сибири и 
аллювиальным отложениям ыстр зе кореянки (рис 1) можно вы­
Дальнего Востока . В антамарфагене тапы · травянис~ый проросток 
делить такие морфобиологиче~~~~ г~ды) ; фаза "полудерева" (5-10-й 
(первый год); фаза кустарника ( (с 8-10-го года) . По нашим наблю­
годы); фаза одноствольного дерева 17 
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ФРис. 1. Онтоморфогенез кореянки земляничниколистнои-
огенеза · 1-6 этапы онтомор-

дениям в культуре в Ботаническом са ДВО 
генеза Chosenia arbutifolia не зависит отду ФРАН, характер морфо­
виальных пойм: куставидная фо ма б специ ических условий аллю­
также хорошо и при выращиван:И ывает у этого вида выражена 

на неаллювиальном субстрате . 
18 

Toisusu cardiophyl/a 

Оба подвида ложнотополя - эндемичного монотипного рода 

< ,о веро-Восточной Азии во взрослом состоянии представляют собой 

11рямоствольные деревья крупных размеров, так же , как и кореянка, 

11риуроченные к аллювиальным пойменным лесам . Их онтогенез, по 

11 1шим данным, весьма сходен с онтогенезом кореянки. 

Sorbus commixta 

В литературе рябина смешанная характеризуется как кустарник 

ил и маленькое дерево до 8 (10) м высотой (Rehder, 1949; Воробьев , 

1968). Однако во взрослом состоянии этот вид является высоким 
одноствольным деревом, в оптимальных условиях достигающим 

оесьма крупных размеров. Так, в 1991 г. на о-ве Сахалин (Невель­

с кий район, бассейн р . Горбушевая) нами в каменноберезовом лесу 

11а пологом северном склоне были отмечены многочисленные дере­

lзья Sorbus commixta высотой 12-15 м и диаметром ствола на высоте 
1 руди до 35 (39) см . Нам не известны все фазы онтоморфогенеза 

13ида , но наблюдения в природе и культуре Ботанического сада ДВО 

РАН показывают, что в 5-10-летнем возрасте он представлен кус­

гарниковой биоморфой с 3-5 (7) почти ортатрапными стволиками 

примерно равной толщины. В большем возрасте один из стволиков 

обгоняет остальные по высоте и диаметру, а у взрослых деревьев 

сохраняется лишь один ствол . 

Ка/арапах septem/obus 

В онтогенезе диморфанта, как и многих других одноствольных 

деревьев, фаза кустарника отсутствует. По нашим данным 

(Недолужко, 1979, 1990), в первый год у растения появляются семя­
доли и один настоящий лист. Стебель в этот и в следующий год не 

растет, но происходит интенсивный рост корня. Очень слабый при­

рост стебля начинается с 3-го года, т. е . в первые 2-3 года димар­
фант имеет ж.ф. травянистого геофита. Лишь примерно с 7-го года 

приросты стебля и корня по длине выравниваются . В оптимальных 

условиях ювенильные растения почти не ветвятся. В матурнам со­

стоянии Kalopanax всегда одноствольное дерево . 
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Rhododendron fauriei 

Типичное, хотя и небольшее е 
2-3 года в моховом покрове (М . д рев.о, развивающееся в первы 
щее в этот период травянистый ~~:енко, Л1980) и, в~зможно , имею 
не вечнозеленые , а отмирающие ель. истья этои первой . ·стади 
дальнейшем растение п иоб ет, хотя семядоли живут 1;5 тода. 
ненную форму и вечнозе~еньiе л:~~ь постоянную древовидную Жиз 
зе отсутствует. я . Фаза кустарника в онтогене-

Lonicera maackii 

Полудерево до 5 м высотой (Не о 
(3) года растет первичный побег (рис ~)лу;ко , 1986, 1987). Первые 2 
кущение. Куставидная форма б . . третьего года начинается 
оси сохраняется до 7 1 О ез выраженной главной скелетной 

- -летнего возраста в 15 уже хорошо выражена полудревесная ж . . -летнем возрасте 
лом и дополнительными т . ф. с одним главным ство­

онкими частично отме 
вершинными стволиками . ' ршими или сухо-

Рис. 2. Онтоморфогенез жимолости Маака . 
1-5 этапы онтоморфогенеза 

Ligustrina amurensis 

Онтоморфогенез трескуна ·амурского весьма сходен с таковым 
у жимолости Маака . После прекращения роста первичного побега 
1 1 ачинается кущение, и растение в течение нескольких лет имеет вид 

1 ипичного кустарника с· невыраженной главной скелетной осью . Од­
ll а ко в дальнейшем один из стволиков получает большее развитие, 
ыстро обгоняет остальные по высоте и диаметру и формирует мно-

1 оярусную крону с вегетативне-генеративными побегами . Другие 
тволL!fки остаются в основании главного в виде куставидного окру­

жения ; отмирают они медленно, в течение длительного времени . 

Сходные с Lonicera maackii и Ligustrina amurensis онтоморфоге­
незы присущи практически всем тем видам дальневосточной арбо­
рифлоры , которые мы объединяем в группу ж.ф . · "полудеревья" . Ви­
ды этой груnпы обычно характеризуются в ботанической литературе 
1<а к "кустарники или небольшие деревья", "деревца", иногда "аэро­
l<сильные кустарники" . 

Sambucus racemosa 

Онтогенетический морфогенез "полудревесной" бузины кисти­
стой весьма подробно изучен М . Т . Мазуренко (Мазуренко, Хохряков, 
1977). Общий его ход приводится ниже (с нашими дополнениями). 

Нарастание первичной оси длится 2 (3) года с приростами по 2-
5 см, после чего первичный побег отмирает в конце сезона , за ис­

l<лючением 1-2 нижних узлов , откуда отрастает турион 10-15 см дли­
ной . По окончании вегетационного периода 4-·го года он отмирает, за 

исключением базальной части· в 1-1,5 см с одним нижним узлом. За­
тем ежегодно появляются все более крупные побеги кущения со все 
большей остающейся неотмирающей частью, т . е . черты полукус­
тарника постепенно утрачиваются, а черты кустарника усиливаются . 

В дальнейшем при ветвлении турионов образуются системы побегов 

формирования и выделяется составная скелетная ось, т. е. главный 
ствол . Матурные растения в возрасте 20-30 лет имеют вид неболь­
шага дерева с добавочными (остаточными) осями в основании ство­
ла. Побеги кроны, как правило, все вызревают и зимуют. Верхушеч­
ные почки на них обычно генеративные . Лишь некоторые турионы 
нижней части кроны сохраняют полукустарниковый тип развития . 
М.Т . Мазуренко и А.П . Хохряков (1977) суммираванна выделяют 
следующие фазы онтогенеза бузины : 1) рост первичной оси (первые 
1-3 года) , 2) кущение и усиленный рост, 3) возникновение яруснести 
1<роны и достижение максимальной высоты (от 7-10 до 20 лет) , 4) 
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"стабилизация " - равновесие роста и отмирания (20-30 лет) , 5) пре­
обладание отмирания побегов, возникновение деревянистой формь 
(после 30 лет), конец онтогенеза (около 50 лет) . 

Приведенные выше пр·имеры не исчерпывают, но достаточно 

хорошо и полно иллюстрируют многообразие онтоморфогенезов 

древеснеющих ж.ф . Северной Азии, Европы и Северной Америки (за 
исключением аридных областей) . Анализ онтогенезов, сведения о 
которых имеются в литературе или собраны нами, показывает еле 

дующее: 

1) НИ В ОДНОМ ОНТОМОрфогенезе ЖИЗНенная форма "дерево" не 
предшествует жизненной форме "кустарник"; 

2) ни в одном онтоморфогенезе жизненная форма "полудерево" 
не предшествует жизненной форме типичного кустарника ; 

3) ни в одном онтоморфогенезе жизненная форма "кустарник" 
не предшествует жизненной форме "полукустарник"; 

4) ни в одном онтоморфогенезе жизненная форма "кустарник" 
или "полукустарник" не предшествует жизненным формам травяни­

стых многолетников . 

Обратные же перечисленным переходы (кустарник --7 дерево ; 

кустарник --7 полудерево ; полукустарник --7 кустарник; травянистый 

многолетник --7 полукустарник) в онтоморфогенезах растений внетро­
пических арбарифлор встречается очень часто . В прочих случаях либо 
травянистый проросток сразу превращается в основную древеснеющую 

ж.ф. , либо одна из промежуточных ж.ф. выпадает, что биогенетическим 
законом в понимании Геккеля вполне допускается . 

Принятое нами понимание основного биогенетического закона 

близко к его классическому звучанию и совершенно однозначно 
трактует вышеперечисленные обобщения фактов как признание на­

личия эволюционного перехода от травянистых ж.ф. к древес­

ным в каждой филуме, где древесные ж.ф. в настоящее время при­
сутствуют; оно также позволяет распространить эту закономерность 

на вымершие растения и их филумы . Наиболее вероятные пути 
происхождения основных ж.ф. в каждом филуме цветковых расте­
ний приведены на рис. 3. 

Показанная на рис . 3 схема - лишь ветвь эволюционного древа, 
причем ветвь , имеющая и начало, и конец . Ствол же этого древа со­

стоит из трав , и именно через малоспециализированные формы 

многолетних трав проходит магистральная линия эволюции антофи­

тов. В этой связи заметим, что иногда в ботанических работах поня­
тия "примитивный" и "малоспециализированный" фактически ото­
ждествляются . Например , АЛ . Тахтаджян (1951, с . 237) утверждал, 
что "большие группы в пределах ... покрытосеменных .. . возникли от 
наиболее примитивных их представител~й. Каждая последующая 
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--­f~телющееся 
\__ дерево --

Рис. 3. Эволюция жизненных форм антофитов 

есь обычно от более примитивных ... 
крупная группа возникает зе- ппы" Однако по нашему мнению , 
представителей предьщущеи гру . ует дей~твительности . Новые 
это утверждение не вполне со~:~е~~т~ имитивных, но всегда от ма­
группы возникают не обязател Мал:Специализированные же рас­
лоспециализированных предк~~~·окий ароморфный уровень, т.е . не 
тения могут иметь весьм~ в есьма специализированные виды 
быть примитивными . ~ао орот , ~ый овень , т . е . с этой точки эре­
могут иметь невысокии араморф УР деспециализации мы счита­
ния они примитивны . Возможности для 23 



ем практически равными нул 
считающим высокоспециализ~р~в~С:,:~~нфыоср:ь· 1Н . Цвелевым (1970) 
пиками в упомян эволюционными ту 
в осно~ании и на ~о:~=:и травянистом стволе жизненных форм lli 

рованные травы , нор нахад:~~~:т~я многолетние малоспециализи 
ходящиеся на вершине - имеют основании - примитивны , а на 
уровень Ветви ф сравнительно высокий ароморфный 

· илагенетического древа п 
ются от самого его основания и окрытосеменных начина 
следователи , которые считали 'ч~оизвестном смысле , правьl· те ис­
ставлены разнообразными ж ф , ранбние цветковые были .пред-

В · · · но прео ладали травянистые . · 
все от~::к~~~~:~ствием признания нали_;ия многообразия ~.ф . во 
можности (и необх~~~~~~~~)в~~~:хастении является ~трицание воз­
лудревесной , от полудревесной - к ~~~:а~~идревеснои формы к по­
лукустарнику от пол к ста ку , от кустарника - к по­
тем "фиксац~и" состоуяуния рника - к травянистому многолетнику пу-

. , возникающего при б 
ловиях внешней среды (Сереб яков 196 . не лагаприятных ус-
рируемой изменением ж ф пр р ' 2· и др. ) , нередко иллюст­
вые условия При . . . и интродукции растений в более суро-

. этом не учитывается т 
тельство, что растение онтогенез о существенное обстоя-
ствует в природе не с~мо по себекоторого рассматривается , суще-
входящем в растительный комплек~ ~ рва~н~;~;=~~~~~ ~ообществе , 
ж.ф. , которые не соответствуют современ - б .ф ., в т.ч . с 
комплексе занимают подчиненное нои о становке и в этом 
связаны с рефугиумами Ког положение , часто стенотопны или 
географических условий . п о и~~ ~роисходит из~енение физика­
комплексов, выражающ~яс~ в с д т и перестроика растительных 
ленности и жизне мене доминантов , изменении чис-
Растения , находя~~~~~и вд~~'ф~г~у~;~т(льных компонентов и т . п . 
ж.ф.) могут получить при этом условия ~~~т~ в силу своеобразия 
ставительства в составе аститель алее широкого пред­
фитизация климата ЗемЛирв четве ности. Криофилизация и ксеро­
звать перестройки структуры леснртичном периоде не могли не вы­
их состава а в а кт ых ценазов в сторону упроще·ния 
он ах приве'ли и к рра;;~:инх~~орных и внутриконтинентальных рай­
преобладали крупнодревесные с~о;ных лесных ценозов, в которых 
ники, кустарнички, полукустарник~ ~~еН::ювщс:~ечались также кустар­
ревесневающие ж ф а также р ' б ся и лианавидные од­
При разрушении л.ес~ых енозовазноо разные промежуточные ж.ф : 
ж.ф . формиравались нов~lе еназ:з тех же, но ранее подчиненных 
ковые "леса" , тундроподобнь~ гр 1 - заросли кустарников, стлани­
ровались также из лесных травя:~~~~в~и. Новые ценазы форми­
растений, Находившихея в убежищах Так:оголбетников, а также из 

· м 0 разом, образование 
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11устарников из деревьев, полукустарников из кустарников и травяни­

\. 1 ых многолетников из полукустарников, с точки зрения эволюции 
11сей биоты цветковых не было необходимым . Примеры из области 
и11тродукции (например , когда кустарник, перенесенный в более су­
р вые условия , ведет себя как полукустарник) неубедительны, т. к . 

11 ренесенные растения даже в условиях аграфона имеют снижен­
ную жизненность , слабее цветут и плодоносят. В природных услови­

I IХ растение , преобразующееся из древесной ж.ф. в траву, неизмен-
11 бы погибло , не выдержав конкуренции со стороны непреобразо-
111 1вавшихся трав или промежуточных ж.ф . (последние, разумеется, 

1 же эволюционировали, но без существенной перестройки всего 
организма) . 

К сожалению , при рассмотрении эволюции ж.ф . исследователи 
(особенно узких таксономических групп) нередко абстрагируются от 
1\С нотической обстановки, в которой развиваются и развивались те 
ипи иные ж.ф. То же касается и палеоботаники, где, несмотря на 
11 личие превосходных обзоров (Красилов , 1972), ценотические све-
1\ения часто остаются за кадром. Принимая концепцию первичности 

1равянистых ж.ф. , мы попытались наметить условия , при которых 

11 роисходила вспышка покрытасеменных в меловом периоде . 

Возникнув в условиях "относительных высокогорий" , цветковые 

оказались способными к относительно быстрой специализации ж.ф . 

с появлением большого числа древеснеющих ж.ф . (еще в горах 

1юзникли кустарнички и полукустарнички) . Преадаптированность к 

11роизрастанию на тощих субстратах способствовала сначала посе­

пению их на почти свободных участках среди мелового леса (скалы, 

каменистые осыпи , речные песчано-галечникавые отложения, озера, 

олота и т . п . ), затем привела и к возникновению ряда новых мало­

гребавательных биоморф, в т.ч. эпифитных . Единственным, каза­

пось бы , негативным следствием горного происхождения было для 

1 \Ветковых их высокое светолюбие. Однако именно оно предопреде­
пило в конечном счете победу в условиях сомкнутых лесов . Борьба 

за свет способствовала образованию лиановых и других новых ж.ф. 

Преимущества антофитов перед споровыми и другими семенными 

растениями описаны в литературе. Мы считаем, что одной из глав­

ных причин, если не основной , их меловой вспышки была выработ­

ка конкурентоспособных ж.ф., обеспечивших выход в верхний 

ярус древостоев и захват доминирующего положения в лесных 

ценозах. Заселение низкогорных гумидных районов, усЛовия фос­
силизации в которых были несомненно более благоприятными, вы­

работка листопадности у многих древесных цветковых (у тра.вяни­

стых растений листья чаще постепенно разрушаются не опадая) -
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все это определило видимое палеоботаниками резкое увеличени 

числа макрофоссилий антофитов в меловых отложениях. 

Рассматривая биоморфологическую эволюцию покрытосеме 

ных с иной, чем обычно, точки зрения , мы пришли к пониманию тог 

что эта эволюция по существу складывается из двух процессо 

эволюции биоморф и эволюции генеративной сферы . Эти эволюци 

онные процессы тесно взаимосвязаны, и при изменении признака 

одной гру"ппы не могут более или менее коррелятивно не изменять 

ся и признаки второй группы. Однако в истории любого филума рас 

тений имеются этапы , когда тот или другой эволюционный процес 

не может не превалировать над другим . Морфологическая эво 

люция генеративных органов протекает относительно быстре 

при медленных темпах изменения среды, а при сравнительн 

резких изменениях превалирует эволюция биоморф. Именно 

разными темпами эволюции в этих двух сферах мы объясняем все 

наиболее яркие примеры гетеробатмичности признаков растений, 

в том числе наличие у крупных тропических деревьев примитивней­

ших цветков и плодов. 
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