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Это способстâоâàло, íàпðимåð, пояâлåíию цâåткà (Arber, 
1937), зàðодышåâого мåшкà (Âàсильчåíко, 1965), эâолю-
ции тðàâяíистыõ ðàстåíий от дðåâåсíыõ фоðм (Êðàсíоâ, 
1899; Jeffrey, 1899; Hallier, 1901; Sinnott, Bailey, 1914; 
Ïопоâ, 1983à; Òàõтàджяí, 1943, 1980), пояâлåíию íàíизмà 
и дðугиõ экстðàâàгàíтíыõ жизíåííыõ фоðм (Tomlinson, 
1995) и т. д. Âозíикíоâåíиå покðытосåмяííости тàкжå 
íàпðямую сâязыâàåтся с íåотåíиåй (Òàõтàджяí, 1943, 
1954, Takhtajan, 1976). Ïåðåчислåííыå пðимåðы âы-
дâигàют фåíомåí íåотåíии â число âåдущиõ тåíдåíций 
эâолюциоííого пðоцåссà, котоðоå зàслужиâàåт особого 
âíимàíия и цåлåíàпðàâлåííыõ исслåдоâàíий.

Äля цàðстâà ðàстåíий, пðиíципиàльíо отличíого от 
цàðстâà жиâотíыõ, àктуàлåí фåíомåí яðусíой íåотåíии 
(Òàõтàджяí, 1943: 90), котоðый пåðâоíàчàльíо был обо-
зíàчåí кàк “этàжíость”, àдåкâàтíàя âозâåдåíию здàíия 
(Jeffrey, 1917; Sahni, 1925; Êозо-Ïоляíский, 1937). Ëю-
боå ðàстåíиå дåмоíстðиðуåт пðотиâоíàпðàâлåííость 
ðос тà побåгà и коðíåâой систåмы, à тàкжå яðусíую и 
мå тà мåð íую оðгàíизàцию íàдзåмíой оси№1. Îðгàíизàция â 
фоð мå íàдстðойки «...одíой стðуктуðы íàд дðугой…, íàд 
мåтàмåðой — мåтàмåðà…» (Òàõтàджяí, 1943: 75) пðåдо-
пðåдåляåт обðàзоâàíиå кàждого слåдующåго фитомåðíого 
модуля от пðåдшåстâующåго (мàтåðиíского) и пðиâодит 
к фоðмиðоâàíию стðого послåдоâàтåльíой, «колоíиàльíо-
фитомåðíой стðуктуðы» (Êàмåлиí, 2004: 128). Ñâоåо-
бðàзиå лиíåйíого, â âидå цåпи (Êозо-Ïоляíский, 1937), 
ðàсположåíия модулåй одíодольíыõ ðàстåíий№2 создàåт 
âсå пðåдпосылки для пðояâлåíия яðусíости и íисколько 
íå пðåпятстâуåт âåтâлåíию, поскольку âåгåтàтиâíого 
типà фитомåðíый модуль — комплåксíàя, биполяðíо 
ðàзâиâàющàяся стðуктуðà. Ó одíодольíыõ осåâой учàсток 
(мåждоузлиå) тàкого модуля имååт чåтыðå (по дâå сâåðõу 
и сíизу) ðостоâыå иíициàли, котоðыå ðåàлизуются со-
глàсíо сâоåй диõоподиàльíой пðиðодå со спåцифичåским 
зàпàздыâàíиåм — сíàчàлà одíà из àгåотðопíыõ (âåðõíиõ) 
иíициàлåй фоðмиðуåт пðимоðдий àдâåíтиâíого, облигàтíо 
коíåчíого (íикогдà íå пðодолжàющåгося) оðгàíà — листà, 
позжå из пàðíой иíициàли моíоподиàльíо (пðàâильíåå 
— диõоподиàльíо) фоðмиðуåтся слåдующий (âышåðàспо-
ложåííый) фитомåðíый модуль. Ïоляðíо ðàсположåííыå 
гåотðопíыå иíициàли â àíàлогичíом поðядкå ðåàлизу-
ются у сåмåííого пðоðосткà экзогåííо — â коðåíь, à у 
âсåõ послåдующиõ фитомåðíыõ модулåй — â элåмåíты 
пðоâодящåй систåмы, с помощью котоðыõ фоðмиðуåтся 
очåðåдíой àдâåíтиâíый коðåíь эíдогåííой пðиðоды (Du 
Petit-Thouars, 1809; Gaudichaud, 1841; Tomlinson, 1995). 
Ïàðíàя åй иíициàль офоðмляåтся â симподиàльíую боко-
âую почку. Гåотðопíàя оðиåíтàция тàкой почки создàåт 
уíикàльíую оðиåíтàцию пðофиллà симподия: доðзàльíой 
(àбàксиàльíой) поâåðõíостью к мàтåðиíской оси — àдос-
сиàльíоå (от фðàíцузского « à dos» — спиíой) положåíиå, 
что чàсто сопðоâождàåтся пояâлåíиåм у пðофиллà дâуõ 
килåй (Ëåâичåâ, 2005; Levichev, 2005). Äâà киля íàгляд-
íый, íо íå обязàтåльíый пðизíàк, котоðый зàâисит от 
мíогиõ обстоятåльстâ моðфогåíåзà. 

Îðигиíàльíость яðусíой и íåотåíичåской спåцифики 
особо ðàзíообðàзíо пðåдстàâлåíà у лукоâичíыõ одíо-
дольíыõ â кðупíыõ, сильíо íåотåíизиðоâàííыõ ðодàõ 
Allium, Gagea, Ornithogalum, Amaryllis, Galanthus, 
Nar cis sus, Leucojum и дð. Òàк íàпðимåð: у âсåõ лукоâ 
(Allium) листья пðиíципиàльíо отличíы от спàты — 

1 Ìåтàмåðия у íåкотоðыõ тàксоíоâ спåцифичíà и íå âсåгдà ясíо 
пðåдстàâлåíà, íàпðимåð у лукоâичíыõ.

2 Â ðàботå обсуждàются исключитåльíо одíодольíыå ðàстåíия, у 
дâудольíыõ иíàя стðуктуðà побåгà — цåпь сíопоâ.
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Íà пðимåðå пðåдстàâитåлåй ðодà покàзàíà общàя для âсåõ лукоâич-
íыõ одíодольíыõ тðàíсфоðмàция фоðмы листà â ðåзультàтå íåотåíи-
чåской диâåðгåíции. Äля цàðстâà ðàстåíий àктуàлåí фåíомåí яðусíой 
íåотåíии. Ðод Gagea окàзàлся íàиболåå íàглядíым сðåдоточиåм 
íåо тåíичåской измåíчиâости листоâыõ стðуктуð â пðоцåссå âíутðиðо-
до âой диâåðгåíции, котоðàя и пðåâðàтилà åго â кðупíый (около 300 
âи доâ) ðодоâой комплåкс из 5 филоâ, ðàзâåтâляющиõся íà 12 сåкций. 
Âоз íикíоâåíиå ðодà сâязыâàåтся с опушкàми гумидíыõ лåсоâ, à пос-
лå доâàâший âыõод åго пðåдстàâитåлåй íà откðытыå экстðåмàльíо 
àðид íыå и õолодíыå тåððитоðии обåспåчил модус íåотåíичåскиõ 
тðàíс фоðмàций, что сопðоâождàлось íàíизмом, эфåмåðоидизàциåй 
и моðфологичåскими íоâообðàзоâàíиями íà пðикоðíåâом уðоâíå. Â 
пðå дåлàõ «дðåâà» ðодà чåтко пðослåжиâàåтся åдиíàя стðуктуðà по-
бåгà с пàðàллåльíой и коíâåðгåíтíой у ðàзíыõ сåкций íåотåíичåской 
тðàíс фоðмàциåй пðикоðíåâой фоðмàции филломоâ âтоðого циклà, что 
и подтâåðждàåт постðодоâой âозðàст íåотåíичåской диâåðгåíции íà 
этом уðоâíå побåгà.

Gagea, неотеническая дивергенция, лист, побег 
È»íÇã»õ Æ. ¶. Ü»áï»ÝÇÏ ¹Çí»ñ·»ÝóÇ³Ý Gagea (Liliaceae) ó»ÕáõÙ: ́ áõÛ-

ë» ñÇ Ã³·³íáñáõÃÛáõÝáõÙ ³Ïïáõ³É ¿ Û³ñáõë³ÛÇÝ Ý»áï»ÝÇ³ÛÇ ý»ÝáÙ»ÝÁ: 
Ga gea ó»ÕÁ, Çñ ë³ÑÙ³ÝÝ»ñáõÙ ï»ÕÇ áõÝ»óáÕ ï»ñ»õ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÇ 
Ý»á ï»ÝÇÏ ¹Çí»ñ·»ÝóÇ³Ý»ñÇ ßÝáñÑÇí, ³ÏÝÑ³Ûïáñ»Ý ³é³Ýóù³ÛÇÝ ó»Õ 
¿ Ñ³Ý¹Çë³ÝáõÙ: ²Û¹ ¹Çí»ñ·»ÝóÇ³Ý»ñÁ Gagea-Ý ¹³ñÓñ»É »Ý Ù»Í (Ùáï 
300 ï»ë³Ï) »õ ÏáÙåÉ»ùë ó»Õ` 12 ë»ÏóÇ³Ý»ñÇ µ³Å³ÝíáÕ 5 ýÇÉ»ñáí: 
ò»ÕÇ Ó»õ³íáñáõÙÁ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ó»É ËáÝ³í ³Ýï³éÝ»ñÇ »½»ñùÝ»ñáõÙ: 
²Û Ýáõ Ñ»ï»õ Ýñ³ ï»ë³ÏÝ»ñÁ ï³ñ³Íí»É »Ý ³í»ÉÇ ãáñ »õ óáõñï í³Ûñ»ñ: 
ØÇ ç³ í³ÛñÇ å³ÛÙ³ÝÝ»ñÇ ³Û¹ ï³ñµ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ëï»ÕÍ»É »Ý Ý»áï»ÝÇÏ 
¹Çí»ñ·»ÝóÇ³ÛÇ Ùá¹áõëÁ: ²ÛÝ ³ñï³Ñ³Ûïí»É ¿ ã³÷»ñÇ ÷áùñ³óÙ³Ùµ, 
¿ý» Ù»ñáõÃÛ³Ùµ, Ýáñ³·áÛ³óáõÙÝ»ñáí Ù»ñÓ³ñÙ³ï³ÛÇÝ Ù³ëáõÙ: ò»ÕÇ 
§Ï»Ý ë³Í³éÇ¦ ë³ÑÙ³ÝÝ»ñáõÙ å³ñ½áñáß »ñ»õáõÙ ¿ ÁÝÓÛáõÕÇ ÙÇ³ïÇå Ï³-
éáõó í³ÍùÁ` ï³ñµ»ñ ë»ÏóÇ³Ý»ñáõÙ ii óÇÏÉÇ Ù»ñÓ³ñÙ³ï³ÛÇÝ ýÇÉáÙÝ»ñÇ 
½áõ·³Ñ»é »õ ÏáÝí»ñ·»Ýï Ý»áï»ÝÇÏ ïñ³ÝëýáñÙ³óÇ³Ûáí, áñÁ »õ óáõÛó ¿ 
ï³ ÉÇë ÁÝÓÛáõÕÇ ³Û¹ Ù³Ï³ñ¹³ÏáõÙ Ý»áï»ÝÇÏ ¹Çí»ñ·»ÝóÇ³ÛÇ ï³ñÇùÁ:

Gagea, Ý»áï»ÝÇÏ ¹Çí»ñ·»ÝóÇ³, ï»ñ»õ, ÁÝÓÛáõÕ
Levichev I. G. Neotenic Divergence in Genus Gagea (lilia­

ceae). In this article genus Gagea serves as a pattern of a uniform for all 
the bulbous monocots transformation of the leaf shape caused by neotenic 
divergence. The phenomenon of a storied neoteny is actual for the plant 
kingdom. During the intrageneric divergence the neotenic divergence of 
leaf structures transforms the genus in a large generic complex with about 
300 species of 5 phyla branched in 12 sections. The origin of the genus 
is connected with edges of humid forests. And the subsequent migration 
of its representatives to open extremely arid and cold areas provided the 
modus of neotenic transformations that were accompanied by nanism, 
ephemeroidization and formation of new morphological structures at the 
basal level. Within the generic “tree” there is a clearly traced uniform 
generic shoot structure with the neotenic transformation of basal forma-
tion phyllomes of the second cycle which is parallel and convergent in 
different sections. The above mentioned facts confirm the postgeneric 
age of the neotenic divergence at the shoot level. 

Gagea, neotenic divergence, leaf, shoot

Â íàучíом íàслåдии À. Ë. Òàõтàджяíà тåмà íåотåíии, 
кàк эâолюциоííо âàжíого фàктоðà, зàтðоíутà пðàктичåски 
â кàждой публикàции. Ïðи этом отмåчåíо, что коíкðåтíыõ 
пðимåðоâ, сâåдåíий и обсуждåíий ðоли íåотåíии â эâолю-
ции ðàстåíий íåопðàâдàííо мàло (Takhtajan, 1976). 

Ïðимåíитåльíо к ðàстåíиям, под этим тåðмиíом 
подðàзумåâàåтся íå пояâлåíиå кàкиõ-либо оðгàíоâ “de 
novo”, à подчåðкиâàåтся ðåзультàт зàдåðжки моðфогåíåзà 
любыõ коíкðåтíыõ стðуктуðíыõ обðàзоâàíий побåгà íà 
ðàзíыõ этàпàõ эмбðиоíàльíого фоðмиðоâàíия почки, что 
истоðичåски пðиâåло к ðàзíообðàзíым мåтàмоðфозàм, 
âключàя âозíикíоâåíиå клубíåй и лукоâиц (Òàõтàджяí, 
1943). “Äðугими слоâàми, íåотåíия пðåдстàâляåт остà-
íоâку оíтогåíåзà íà болåå ðàííåй стàдии, чåм у пðåдкоâ” 
(Òàõтàджяí, 1964). Ñчитàåтся, что тå тàксоíы, котоðыå 
“удåðжàли” кàкиå-либо оðгàíы или иõ объåдиíåíия â 
юâåíильíом состояíии, пðиобðåтàли пåðспåктиâíыå âоз-
можíости дàльíåйшåй эâолюции (Takhtajan, 1976, 1991). 
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1—2-листíого обðàзоâàíия, покðыâàющåго соцâåтиå. Ïо 
оðиåíтиðоâочíым подсчåтàм, болåå 90% лукоâ имåют 
листья íåотåíизиðоâàííой пðиðоды. Â ðодå Gagea у 58% 
åго пðåдстàâитåлåй обà пðикоðíåâыõ листà (â отличиå от 
íижíåго подсоцâåтíого; Ðис.1, g) и â дåфиíитиâíом âоз-
ðàстå соõðàíяют юâåíильíый облик, пðояâляя пðåдåльíую 
(Ðис. 1, 13d), сильíую (Ðис. 1, 11—13) или мàлую стå-
пåíь (постðодоâой) (Ëåâичåâ 2001) íåотåíизàции (Ðис.1, 
5—10). Îстàльíым âидàм ðодà пðисущà слàбàя стåпåíь 
íåотåíии, âыðàжàющàяся â лиíåйíой фоðмå пðикоðíåâыõ 
бифàциàльíыõ листоâыõ плàстиíок (Ðис. 1, 1—4), â от-
личиå от лàíцåтíыõ, бифàциàльíыõ подсоцâåтíыõ (Ðис.1, 
g) и пðицâåтíыõ филломоâ. 

 Ìíогообðàзиå типоâ и àмплитудà моðфологичåской 
измåíчиâости листоâой плàстиíки, кàк íà ðàзíыõ уðоâíяõ 
побåгà, тàк и âдоль оси кàждого листоâого обðàзоâàíия 
(íàглядíо дåмоíстðиðуåмыõ íà попåðåчíыõ сåчåíияõ 
Ðис.1), лåгко ðàíжиðуåтся â сåðиàльíом ðяду (Ëåâичåâ, 
2003), котоðый отðàжàåт одíоâðåмåííо послåдоâàтåль-
íость измåíåíия фоðмы листоâыõ плàстиíок â оíтогåíåзå 
и â пðоцåссå иíдиâидуàльíого моðфогåíåзà листà. Òàкой 
сåðиàльíый ðяд дåмоíстðиðуåт этàпы модификàции от 
àíцåстðàльíой фоðмы плоской, типичíо бифàциàльíой 

листоâой плàстиíки с одíоðядíо и тðàíсâåðзàльíо ðàс-
положåííыми мíогочислåííыми пðоâодящими пучкàми 
(тип листà, кâàлифициðуåмый кàк пðояâлåíиå íàимåíьшåй 
стåпåíи íåотåíизàции; Ðис. 1, 1—4, g) â íàпðàâлåíии 
пåðåõодà к кâàзибифàциàльíой плàстиíкå, лиíåйíо-упло-
щåí íой, íо со сдâоåííым ðядом пучкоâ — сâидåтåльстâо 
ужå зíàчитåльíой стåпåíи íåотåíизàции (Ðис. 1, 5—7) 
(Ëåâичåâ, 2001), à дàлåå — к ðàзíой фоðмы уíифàци-
àльíым листьям (Ðис.1, 8—13), âплоть до íитåâидíого, 
сåмядолåподобíого обðàзоâàíия с åдиíстâåííым пðоâо-
дящим пучком â цåíтðå — одíà из íàибольшиõ стåпåíåй 
íåотåíизàции (Ðис.1, 13d). Åщå большую стåпåíь íå-
отåíизàции листоâой стðуктуðы коíкðåтíого фитомåðà от-

ðàжàют: укоðочåíиå фðàгмåíтà тàкой, подобíой сåмядолå, 
плàстиíки до ðудимåíтàðíого обðàзоâàíия (Ali, Levichev, 
2007; Ðис.1, 26, b, c) и дàлåå — полíоå исчåзíоâåíиå 
этой àппåíдикуляðíой стðуктуðы у «молчàщåго» фито-
мåðà (Ëåâичåâ, 2005à, 2006; Levichev, 2005; Levichev, 
Krasovskaya, 2005).

Ïåðåчислåííàя сåðия фоðм листоâыõ плàстиíок (íàи-
болåå коðоткàя â оíтогåíåзå сильíо íåотåíизиðоâàííыõ 
тàксоíоâ и â иíдиâидуàльíом моðфогåíåзå листà уíи-
фàциàльíого типà) кàк типологичåскàя послåдоâàтåль-

Ðис.1. Ñопостàâлåíиå попåðåчíого сåчåíия листоâыõ плàстиíок â оíтогåíåзå пðåдстàâитåлåй ðодà Gagea.
a — сåмядоля сðàзу послå пðоðàстàíия; b — сåмядоля â коíцå пåðâого âåгåтàциоííого пåðиодà; c — пåðâый íàстоящий лист âо âтоðом âåгå-
тàциоííом пåðиодå особи (àíàлогичåí листу íà пåðâом году жизíи от âåгåтàтиâíой лукоâички); d — пåðâый пðикоðíåâой лист íà (2)3—4 году 
юâåíильíой стàдии; e — пåðâый пðикоðíåâой лист â иммàтуðíой стàдии; f — пåðâый пðикоðíåâой лист â гåíåðàтиâíой стàдии (1—13 — по-
ðядкоâый íомåð сåкций; a—d — ðàзíыå âиды из одíой сåкции); g — íижíий подсоцâåтíый лист. 1. Sect. Anthericoides, G. graeca (L.) Irmisch;  
2. Sect. Bulbiferae, G. calantha Levichev; 3. Sect. Dschungaricae, G. dschungarica Regel; 4. Sect. Minimae, G. filiformis (Ledeb.) Kar. et Kir.;  
5. Sect. Gagea, G. brevistolonifera Levichev (5a), G. terraccianoana Pascher (5b), G. pedata Levichev (5c); 6. Sect. Graminifoliae, G. graminifolia 
Vved. (6a), G. ludmilae Levichev (6b); 7. Sect. Plecostigma, G. jaeschkei Pascher (7a), G. olgae Regel (7b); 8. Sect. Incrustatae, G. circumplexa 
Vved.; 9. Sect. Fistulosae, G. liotardii (Sternb.) Schult. et Schult. f.; 10. Sect. Platyspermum, G. takhtajanii Levichev (10a), G. divaricata Regel 
(10b); 11. Sect. Spathaceae, G. spathacea (Hayne) Salisb.; 12. Sect. Didymobolbos, G. tenera Pascher (12a), G. ayuvdagica Levichev (12b);  
13. Sect. Stipitatae, G. reinhardii Levichev (13a), G. ova Stapf (13b), G. minutiflora Regel (13c), G. neotenica Levichev (13d). 
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íость с большåй или мåíьшåй стåпåíью âыðàжåííости 
пðисутстâуåт â любыõ гðуппàõ одíодольíыõ и особåííо 
íàглядíà íà íàчàльíыõ этàпàõ оíтогåíåзà. Äàжå â гðуппàõ 
с пåðисто-ðàссåчåííыми листьями и с дðугими тàксоíо-
спåцифичåскими фоðмàми плàстиíки (пðодольíàя ðåбðи-
стость, мåчåâидíыå типы и дð.) âсå, чàсть или отдåльíыå 
âиды имåют уíифàциàльíую сåмядолю и послåдоâàтåль-
íую сåðию из 3—5 цåльíыõ листьåâ пðоðосткà, à тàкжå 
упðощåííыå пðофиллы â осíоâàíии íоâыõ побåгоâ. Èзмåí-
чиâость фоðмы листоâой плàстиíки â оíтогåíåзå можåт 
быть гåíåðàлизиðоâàíà фоðмулой: от уíифициàльíой к 
бифàциàльíой. Ñоотâåтстâåííо, уâåличåíиå стåпåíи íå-
отåíизàции оðгàíà пðиíимàåт «обðàщåííую» очåðåдíость: 
от бифàциàльíой к уíифàциàльíой. Èмåííо â «обðàтíом» 
поðядкå пðоисõодит моðфогåíåз кàждого коíкðåтíого 
листоâого обðàзоâàíия, пðотåкàющий â бàзипåтàльíой 
послåдоâàтåльíости (Ñåðåбðякоâ, 1952; Ñåðåбðякоâà, 
1972) — от уíифàциàльíого àпикàльíого зàостðåíия, 
фàктичåски — «зàстыâшåго» пðимоðдия, к бифàциàльíой 
плàстиíкå (от фиг. 13 d к фиг. 1) и дàлåå к листоâому 
âлàгàлищу. Âыðàжåííость или отсутстâиå послåдíåго 
тàкжå íàпðямую зàâисит от стåпåíи íåотåíизàции тàксо-
íà, пðиíàдлåжíости к опðåдåлåííому яðусу íà побåгå и 
стåпåíи íåотåíизàции коíкðåтíого фитомåðíого модуля. 
Ïðотиâоположíой, “õàотичíой” или кàкой-либо иíой 
очåðåдíости оíтогåíåзà и моðфогåíåзà фоðм плàстиíок 
íàстоящåго листà íå изâåстíо. 

Íåотåíичåски тðàíсфоðмиðоâàííыå листоâыå плàстиí-
ки íà пðикоðíåâом уðоâíå побåгà дåфиíитиâíого âозðàс-
тà (Helikomorphie sensu Diels, 1906) — зàкðåплåííàя â 
гåíомå íàслåдстâåííàя особåííость. Âíутðи íåкотоðыõ 
ðодоâ âиды отличàются дðуг от дðугà, â том числå, и по 
стåпåíи íåотåíичåской тðàíсфоðмàции листьåâ пðикоðíå-
âой фоðмàции (Ëåâичåâ, 2001). Это íàиболåå íàглядíый 
пðимåð пðояâлåíий íåотåíичåской диâåðгåíции (Ëåâи-
чåâ 2005à, Levichev, Krasovskaya, 2005, Levichev, 2006; 
Ëåâичåâ, 2006). Èз дðугиõ пðояâлåíий можíо íàзâàть 
стåпåíь âåтâистости соцâåтия (мåтåльчàтоå, зоíтикоâид-
íоå, одíоцâåткоâоå), особåííости подсоцâåтíого листà 
(спàты) и âåгåтàтиâíого ðàзмíожåíия, зàостðåííость и 
отличиå фоðмы íàðужíыõ и âíутðåííиõ листочкоâ око-
лоцâåтíикà и т. д.

Äля отдåльíого оðгàíà и для ðàстåíия â цåлом кðитåðии 
íåотåíизàции пðиíципиàльíо åдиíы, íо отличàются сфå-
ðой àíàлизà. Öâåток или лукоâицà — ðåзультàт дðåâíåй 
íåотåíизàции, íо тåпåðь это íоðмà для цâåткоâыõ и для 
лукоâичíыõ. Êогдà у лукоâичíого цâåткоâого пояâляåтся 
сåðия âидоâ с íåотåíизиðоâàííыми пðикоðíåâыми ли-
стьями, мåðой íåотåíизàции тàкиõ фитомåðоâ служит 
иõ гàбитуàльíоå подобиå кàкому-либо из гомологоâ íà 
юâåíильíыõ этàпàõ оíтогåíåзà тàксоíà или дàííой тàк-
соíомичåской гðуппы. Ñтåпåíь íåотåíизàции тàксоíà â 
цåлом (дополíитåльíо к «цâåтку», «лукоâицå» и т. д.) 
— комплåксíàя оцåíкà. Ñфåðà тàкого àíàлизà âключàåт 
тàкжå: пðисутстâиå яðусíой íåотåíии (соâмåщåíиå íà 
одíом побåгå мåтàмåðоâ с оðгàíàми юíошåской и дåфиíи-
тиâíой пðиðоды), стåпåíь иõ гàбитуàльíой дискðåтíости 
и мåтàмоðфозà, стåпåíь одðåâåсíåíия, âыðàжåííость 
эфåмåðоидíой пðиðоды, íàíизм, íàличиå âåгåтàтиâíого 
ðàзмíожåíия (с пðогðåссиðоâàíиåм до обильíого), пðи 
обязàтåльíом гåíåðàтиâíом âоспðоизâодстâå âо âтоðой 
полоâиíå оíтогåíåзà. Âозможíы ðåдкиå исключåíия, íà-
пðимåð, кàк у сильíо íåотåíизиðоâàííой G. spathacea 
(Hayne) Salisb., с коíцà миоцåíà, по-âидимому, ðàзмíо-
жàющåйся исключитåльíо âåгåтàтиâíо (Ëåâичåâ и дð., 
2010). 

Èíым типом пðåдåльíо íåотåíизиðоâàííой листоâой 
стðуктуðы у лукоâичíыõ одíодольíыõ яâляåтся кольцå-
âàя íизоâàя чåшуя зàмåщàющåй лукоâицы, фàктичåски 
подобíàя листоâому пðимоðдию, зàмкíутому â кольцо 

и сильíо уâåличåííому â ðàзмåðàõ из-зà соâмåщåíия 
спåцифики íåотåíизàции и спåциàлизàции â кàчåстâå 
зàпàсàющåго оðгàíà побåгà. Ìожíо полàгàть, что âоз-
íикíоâåíиå â филогåíåзå зàпàсàющåго мíоголистíого 
оðгàíà типà «лукоâицà» и послåдующàя тðàíсфоðмàция 
этого обðàзоâàíия до åдиíстâåííой íизоâой чåшуи (1-й 
цикл дицикличíого побåгà Gagea, Tulipa, etc.), сопðо-
âождàлись олигомåðизàциåй числà мåтàмåðоâ, à тàкжå 
смåíой полицикличíости íà тðи- и дицикличíость по-
сðåдстâом мíогокðàтíыõ àктоâ íåотåíизàции мåтàмåðоâ 
пðикоðíåâого уðоâíя до состояíия молчàщиõ фитомå-
ðоâ. Îдíим из подтâåðждåíий скðытíого пðисутстâия 
íà побåгå молчàщиõ фитомåðоâ яâляåтся, â чàстíости, 
пåðиодичåскоå âозíикíоâåíиå âåгåтàтиâíыõ лукоâичåк 
íà íåстàíдàðтíо ðàзíыõ уðоâíяõ лишåííого узлоâ 
цâåтоíосà одíодольíыõ (фàктичåски филлоклàдия). Îб 
этом тàкжå сâидåтåльстâуåт ðåгуляðíо обðàзующàяся 
гðуппà иíфðàбàзàльíыõ лукоâичåк (G. spathacea, G. 
dshungarica Regel, G. chomutowae (Pascher) Pascher, 
etc.), ðàсположåííàя íижå пåðâого пðикоðíåâого листà, 
íо âышå íизоâой чåшуи (мåжду 1-м и 2-м циклàми по-
бåгà).

Îсíоâàíиå побåгà, íàчиíàя с сàмыõ íижíиõ åго мåтà-
мåðоâ, облàсть íàиболåå чàстого и мàксимàльíого пðо-
яâлåíия íåотåíизàции. Ïокàзàтåльíо, что íå изâåстíы 
цâåтки с листочкàми околоцâåтíикà уíифàциàльíого 
типà. Êоíсåðâàтиâíость и стàбильíость флоðàльíыõ 
стðуктуð â тðибå, сåмåйстâå, ðодå — общåизâåстíы. Ïðи 
одíотипíости, à чàсто пðàктичåском сõодстâå цâåткоâ 
â ðодå (íàпðимåð у ðодоâ Gagea, Lilium, Tulipa, etc.), 
зíàчимость и количåстâо ðàзгðàíичитåльíыõ пðизíàкоâ 
у íåотåíизиðоâàííыõ тàксоíоâ пðогðåссиðующå âозðàс-
тàåт по íàпðàâлåíию к осíоâàíию побåгà. Íàпðимåð, пðи 
сõодíой стðуктуðå цâåткà â одíой тàксоíомичåской гðуппå 
могут пðисутстâоâàть: âåтâистыå и мутоâчàтыå соцâåтия, 
чåðåшчàтыå, сидячиå или стåблåобъåмлющиå листья с 
плàстиíкàми от бифàциàльíой до уíифàциàльíой фоðмы 
(â соцâåтии и íà пðикоðíåâом уðоâíå), мíогообðàзиå ти-
поâ и особåííостåй оðгàíоâ âåгåтàтиâíого ðàзмíожåíия, 
ðàзíыå типы лукоâиц, столоíообðàзоâàíия, дàжå ðàзíыå 
типы (подзåмíый или íàдзåмíый) пåðâичíого побåгà и 
ðàзíого типà сåмядоли. 

Â миíиàтюðíом доíцå лукоâицы сосðåдоточåíы âсå 
стåблåâыå мåждоузлия и потому âышåðàсположåííую 
чàсть побåгà íàзыâàют «ложíый стåбåль» (Òàõтàджяí, 
1982: 60), или «pseudostem» (Tamura, 1999: 7), íо фàк-
тичåски — это филлоклàдий, à â обиõодíом зíàчåíии — 
цâåтоíос, стðåлкà. Â пðикоðíåâой облàсти сåйчàс изâåстíо 
íàибольшåå число пðимåðоâ полíой ðåдукции гðуппы 
бàзàльíыõ мåтàмåðоâ — тàк íàзыâàåмый пåðåõод иõ â 
состояíиå «молчàщиõ», когдà зàпись â гåíомå чàстичíо 
или полíостью зàблокиðоâàíà и кодиðоâàííыå этой зà-
писью стðуктуðíыå обðàзоâàíия фåíотипичåски пðояâ-
ляåтся лишь чàстичíо, или пðи особыõ обстоятåльстâàõ 
(íàпðимåð, â фоðмå тåðàт), или íå пðояâляются âоâсå. È 
кàк опосðåдоâàííоå слåдстâиå íåотåíизàции и ðåдукции 
— филогåíåз тàксоíоâ сопðоâождàют: мåтàмоðфозы, íà-
íизм, эфåмåðоидизàция, олигомåðизàция циклоâ ðàзâития 
и общåго числà мåтàмåðоâ. Äàжå сåмядоли одíодольíыõ 
отðàжàют мíожåстâåííыå гðàдàции филогåíåтичåской 
íåотåíии. Ùиток злàкоâ, íикогдà íå покидàющий пðåдå-
лоâ сåмåíи, íàимåíåå диффåðåíциðоâàííый и íàиболåå 
íåотåíизиðоâàííый тип сåмядоли, ðåдуциðоâàííой до 
гàустоðия. Ñåмядоли большиíстâà одíодольíыõ покидàют 
пðåдåлы сåмåíи и учàстâуåт â фоðмиðоâàíии пåðâичíого 
побåгà, либо соõðàíяя уíифàциàльíость сâоåй стðуктуðы, 
либо ðàзâоðàчиâàясь â бифàциàльíую плàстиíку, â обо-
иõ случàяõ âыполíяя ðоль сâязíикà мåжду эíдоспåðмом 
сåмåíи и послåдующими фитомåðàми, à чàсто и фото-
сиíтåзиðующую фуíкцию.
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Ñлåдуåт особо подчåðкíуть, что íåотåíия íå только 
сâязàíà с остàíоâкой моðфогåíåзà íà одíой из эмбðио-
íàльíыõ стàдий и послåдующим фуíкциоíиðоâàíиåм â 
юíошåском по фоðмå обликå, íо и с обязàтåльíым гðàí-
дициðоâàíиåм тàкой стðуктуðы до пðопоðциоíàльíого 
соотâåтстâия ðàзмåðàм зðåлого побåгà. Òàкàя спåцификà 
íàдåляåт íåотåíизиðоâàííыå тàксоíы íå только íоâым 
гàбитусом (кàк у Tillandsia usneoides ( L. ) L. или 
Crassula ovata (Mill.) Druce cv. 'Hobbit' — 'ушки Шðåкà'), 
íо и сопðоâождàåтся поâышåíиåм уðоâíя àдàптàции к 
íåблàгопðиятíым фàктоðàм сðåды. Ñокðàщåíиå общåго 
числà мåтàмåðоâ (из-зà пåðåõодà â состояíиå молчàщиõ) 
укоðàчиâàåт цикличíость, сðоки âåгåтàции и пðодолжи-
тåльíость жизíи, что способстâуåт ускоðåíию смåíы 
поколåíий и тåмпоâ эâолюции. 

Эâолюциоííыå пðåимущåстâà íåотåíизàции достàточíо 
íàглядíы: осâоåíиå тåððитоðий с пåðиодичåски íåблàго-
пðиятíым климàтом. Ðåгиоíы с íàиболåå лимитиðоâàí-
íыми климàтичåскими фàктоðàми (âысокиå шиðоты и 
гоðы), осâоåíы â ðàзíой стåпåíи íåотåíизиðоâàííыми 
дðåâåсíыми (мåлкиå кустàðíики и кустàðíички), à пðåи-
мущåстâåííо — полукустàðíичкоâыми, кàудåксиàльíыми 
и тðàâяíистыми тàксоíàми покðытосåмяííыõ. Èсключи-
тåльíо иíтåðåсíо, что сðåди íиõ íåт íåотåíизиðоâàííыõ 
дðåâåсíыõ фоðм одíодольíыõ, íо чðåзâычàйíо шиðоко 
пðåдстàâлåíы íåотåíизиðоâàííыå дåðиâàты одíодольíыõ 
тðàâ (злàки, осоки, Sasa íà Êуðилàõ и т. д.). Â гумидíыõ 
облàстяõ это ðàзíого типà коðíåâищíыå тðàâы, â àðидíыõ 
к íим добàâляются лукоâичíыå ðàстåíия. Ìигðàции из 
тðопичåского оптимумà (Ïопоâ, 1930, опубл.: 1983б: 285) 
â зоíы с мåíåå или болåå пðодолжитåльíым àбиотичåским 
пåðиодом осущåстâлялись по пðиíципу «экâàтоðиàльíой 
помпы» (Darlington. 1957; Äàðлиíгтоí, 1966) или фи-
тоспðåдиíгà â поíимàíии Ñ. Â. Ìåйåíà (1984, 1987), à 
тàкжå âслåдстâиå åстåстâåííой тåððитоðиàльíой и гåо-
гðàфичåской экспàíсии и ðàзíосà диàспоð, ðåàкций íà 
глобàльíыå климàтичåскиå колåбàíия (Valentine, 1969; 
ßблокоâ-Хíзоðяí, 1972; Êðàсилоâ, 1977), à скоðåå — кàк 
соâокупíый ðåзультàт пåðåчислåííыõ фàктоðоâ и дðåйфà 
коíтиíåíтàльíыõ плит (Âåгåíåð, 1925; Ëобкоâский и дð., 
2004). Ìигðàция коíтиíåíтàльíыõ плит пðиâодит íå 
только к ðåдукции окåàíоâ, осушåíию или зàтоплåíию 
тåððитоðий, мàсштàбíым оðогåíåзàм, íо осущåстâляåт 
тàкжå коíтàкты и слияíиå изолиðоâàííыõ ðàíåå флоð, 
способстâуя «âспышкàм» гибðидогåíåзà. 

Ìолåкуляðíыå исслåдоâàíия ðодà Gagea (Peterson et 
al., 2009) подтâåðдили, что от одíой и той жå ðодитåль-
ской пàðы с ðàзíой стåпåíью íåотåíизàции пðикоðíåâыõ 
листьåâ â гåогðàфичåски удàлåííыõ ðåгиоíàõ можåт стà-
билизиðоâàться íåопðåдåлåííо ðàзíоå количåстâо гибðи-
догåííыõ âидоâ, кàк с листьями пðомåжуточíой стåпåíи 
íåотåíизàции, тàк и с отсутстâоâàâшим у ðодитåлåй, íà-
пðимåð, дâулистíым типом. Гибðидизàция â эâолюции ðодà 
и âообщå у одíодольíыõ íåсомíåííо игðàлà âыдàющуюся 
ðоль, â том числå и â кàчåстâå «иíстðумåíтà», котоðый 
способåí осущåстâлять íåотåíичåскиå тðàíсфоðмàции и 
фоðмиðоâàть íåотåíичåский тип диâåðгåíции. Íå сíижàя 
ðоли мутàгåíåзà, дðåйфà и гоðизоíтàльíого пåðåíосà гå-
íоâ и любого дðугого «иíстðумåíтàðия» из гåíåтичåского 
àðсåíàлà эâолюции, пðиõодится коíстàтиðоâàть âысокую 
эффåктиâíость гибðидизàции, кàк эâолюциоííого модусà, 
фоðмиðующåго иíститут íåотåíичåской диâåðгåíции и 
способíого создàâàть и опåðàтиâíо мàтåðиàлизоâàть íå-
отåíичåскиå àðомоðфозы. 

Ñоâåðшåííо очåâидíо, что пояâлåíиå íоâого тàксоíà, 
с пðиíципиàльíо íоâой моðфологичåской стðуктуðой и 
биолого-физиологичåскими сâойстâàми, íåâозможíо бåз 
фоðмиðоâàíия коíкðåтíой íàслåдстâåííой измåíåííой 
«зàписи â гåíомå». Это пðоисõодит пðи полоâом âос-
пðоизâодстâå (кàк и пðи гибðидизàции), поскольку â 

этом случàå обязàтåльíà ðàзíàя стåпåíь ðåкомбиíàции 
фðàгмåíтоâ ðодитåльскиõ гåíомоâ. Íåсомíåííо, что âоз-
ðàстíыå состояíия этàпоâ оíтогåíåзà (сåмåííого, юâå-
íильíого, иммàтуðíого и т. д.) у любого тàксоíà тàкжå 
зàкодиðоâàíы â гåíомå. Ðàз тàкиå блоки иíфоðмàции 
«считыâàются» для постðоåíия кàждого коíкðåтíого 
âозðàстíого íàбоðà оðгàíоâ, íåльзя исключить того, что 
этà иíфоðмàция тàкжå способíà быть элåмåíтом обмåíà, 
подобíого кðоссиíгоâåðу. Èмåííо пåðåмåщåíиå (или 
àктиâàция) блокоâ íàслåдстâåííой иíфоðмàции, кодиðую-
щиõ âозðàстíыå особåííости, способíо «íåожидàííо», 
â кàчåстâå мàсштàбíого àðомоðфозà, измåíить яðусíую 
стðуктуðу побåгà, добàâиâ, íàпðимåð, к ðåпðодуктиâíому 
«âåðõу» сåмядолåподобíый пðикоðíåâой уðоâåíь (Ðис.1, 
13d).

Эффåктиâíость и скоðость пðояâлåíия послåдстâий 
гибðидогåííой ðåкомбиíàции íå сопостàâимы с âåðоят-
íостью получåíия подобíого жå ðåзультàтà путåм íàко-
плåíия споíтàííыõ мутàций. Îдíотипíость и сõодстâо 
сåðий íåотåíизиðоâàííыõ стðуктуð â тàксоíомичåски удà-
лåííыõ (и ðàзíоâозðàстíыõ по пðоисõождåíию) гðуппàõ, 
оðгàíичåски объåдиíяют зàкоí гомологичåскиõ ðядоâ с 
биогåíåтичåским зàкоíом и с зàкоíомåðíостями моðфо- и 
эмбðиогåíåзà, à ðåпðодуктиâíый пðоцåсс и, тåм болåå, 
гибðидизàцию позâоляют отíосить к «иíстðумåíтàм» 
эâолюции и íåотåíичåской диâåðгåíции.

«Íåотåíиåй кàк бы пðоíизыâàåтся âся иåðàðõия 
ðàститåльíого миðà» (Âàсильчåíко, 1965: 74), оíà 
«...имååт íåсомíåííо уíиâåðсàльíоå зíàчåíиå для 
тðàíсфоðмàции сложíыõ систåм» (Òàõтàджяí, 1998: 
59), «стðàтåгичåскоå зíàчåíиå» (Koestler, 1967: 167). 
Â пðоцåссå филогåíåзà лукоâичíыõ и мíогиõ дðугиõ 
одíодольíыõ ðàстåíий, истоðичåски мíогокðàтíо, пà-
ðàллåльíо и àâтоíомíо â ðàзíыõ филàõ, íåзàâисимо 
и ðàзíоâðåмåííо íà отдåльíыõ учàсткàõ âдоль оси 
побåгà (от коðíåâой шåйки до зàðодышåâого мåшкà), 
íåотåíия пðиíимàлà учàстиå â àðомоðфозàõ фитомåð-
íыõ модулåй кàк âåгåтàтиâíого (íàиболåå чàсто и лà-
бильíо), тàк и ðåпðодуктиâíого (коíсåðâàтиâíо ðåдко) 
типà. Ëюбыå стðуктуðíыå состàâляющиå âåгåтàтиâíыõ 
модулåй (ось, лист, бокоâàя почкà, иíициàли) â фило-
гåíåтичåской истоðии коíкðåтíой тàксоíомичåской 
гðуппы åдиíожды или мíогокðàтíо остàíàâлиâàлись â 
сâоåм моðфогåíåзå íà ðàзíыõ этàпàõ эмбðиоíàльíого 
ðàзâития, иíтåðкàляðíо уâåличиâàясь íà âíåпочåчíом 
этàпå ðостà до соðàзмåðíости со зðåлым побåгом. Ó со-
âðåмåííыõ ðàстåíий это сложилось â мультимíожåстâо 
âидоспåцифичåскиõ особåííостåй с иíдиâидуàльíым и 
уíикàльíым сочåтàíиåм моðфологичåски ðàзíообðàзíыõ 
пðизíàкоâ стðуктуðы, по котоðым ðàспозíàются âиды. 
Ìожíо зàключить, что измåíчиâость íåотåíичåского 
типà, íà ðàâíыõ с пðочими филогåíåтичåскими àðомоð-
фозàми, отâåтстâåííà зà гàбитуàльíую и биологичåскую 
спåцифику коíкðåтíого тàксоíà.

Ïо стåчåíию обстоятåльстâ, гусиíыå луки окàзàлись 
íàиболåå íàглядíым сðåдоточиåм íåотåíичåской измåí-
чиâости, котоðàя и пðåâðàтилà этот молодой, âозíикший 
пðåдположитåльíо â коíцå олигоцåíà — íàчàлå миоцåíà 
(Ëåâичåâ и дð., 2010) ðод â кðупíый (около 300 âидоâ) 
ðодоâой комплåкс из 5 филоâ, ðàзâåтâляющиõся íà 12 
сåкций. Îдíàко, â пðåдåлàõ этого ðàзâåтâлåííого «дðå-
âà» чåтко пðослåжиâàåтся åдиíàя ðодоâàя стðуктуðà 
побåгà (íàпðимåð: 1 íизоâàя чåшуя, 2 пðикоðíåâыõ 
листà, лишåííый узлоâ цâåтоíос (íå стåбåль) и т. д.) 
и моíофилåтичåскоå пðоисõождåíиå (Peterson et al., 
2008) с пàðàллåльíой и коíâåðгåíтíой у ðàзíыõ сåкций 
íåотåíичåской тðàíсфоðмàциåй пðикоðíåâой фоðмàции 
филломоâ âтоðого циклà, что и подтâåðждàåт âíутðи-
ðодоâой âозðàст íåотåíичåской диâåðгåíции íà этом 
уðоâíå побåгà. 



137Takhtajania, 2011, 1

Íà пðимåðå пðиâåдåííой âышå íåотåíичåской из-
мåíчиâости листоâыõ стðуктуð Gagea оõàðàктåðизоâàí 
дàлåко íå полíый пåðåчåíь íåотåíичåскиõ àðомоðфозоâ, 
идåíтичíыõ или одíотипíыõ кàк для лилåйíыõ s. str. и 
s. l., тàк и для дðугиõ одíодольíыõ, покðытосåмяííыõ и 
ðàзíыõ пðåдстàâитåлåй ðàститåльíого цàðстâà, котоðыå 
пðозоðлиâо и зàслужåííо âыдåлялись Àðмåíом Ëåоíо-
âичåм Òàõтàджяíом сðåди пðочåй соâокупíости модусоâ 
эâолюции под обобщàющим тåðмиíом «íåотåíия». 
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