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Ïðîâåäåí îáçîð ðàáîò â îáëàñòè àíàòîìèè ðàñòåíèé, ðàñêðûâàþùèõ âçãëÿäû ñïåöèàëèñòîâ íà èñ-
ïîëüçîâàíèå âàñêóëàòóðû öâåòêà êàê èñòî÷íèêà èíôîðìàöèè äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ãîìîëîãèé è ïðîâåäå-
íèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé. Ðàññìîòðåí ïðèíöèï âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà è äîâîäû
ïðîòèâ âîçìîæíîñòè åãî ïðèìåíåíèÿ. Äàíû ïðèìåðû èçó÷åíèÿ è èíòåðïðåòàöèè ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû
öâåòêà ðàçíûõ òàêñîíîâ ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé. Ðàçëè÷íûå ãèïîòåçû î õàðàêòåðå ìîðôîãåíåçà è
ýâîëþöèè ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû, âûäâèíóòûå â XX â. íà îñíîâå àíàòîìè÷åñêèõ äàííûõ, ñîïîñòàâëåíû
ñ ïîëó÷åííûìè â êîíöå XX—íà÷àëå XXI â. ñâåäåíèÿìè î çàêîíîìåðíîñòÿõ ðåãóëÿöèè ðàçâèòèÿ ïðî-
êàìáèàëüíûõ òÿæåé è ïðèìîðäèåâ ôèëëîìîâ öâåòêà. Ðåçóëüòàòû òàêèõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâà-
íèé ïîäòâåðæäàþò è äîïîëíÿþò àðãóìåíòû ïðîòèâíèêîâ ñóùåñòâîâàíèÿ âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèç-
ìà. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ýòè ðåçóëüòàòû íå ïðîòèâîðå÷àò âîçìîæíîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ ðóäèìåíòàðíûõ
ñòðóêòóð â ïðîâîäÿùåé ñèñòåìå, íàëè÷èå êîòîðûõ áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî ìíîãî÷èñëåííûìè ïðè-
ìåðàìè. Äëÿ îáúÿñíåíèÿ âñåãî ðàçíîîáðàçèÿ âàñêóëàòóðû öâåòêîâ íåîáõîäèìî äåòàëüíîå èçó÷åíèå
ìåõàíèçìîâ ôîðìèðîâàíèÿ è íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: àíàòîìèÿ, âàñêóëàòóðà, ïðîâîäÿùàÿ ñèñòåìà, ïðîâîäÿùèå ïó÷êè, êñèëåìà,
ïðîêàìáèé, êîíñåðâàòèçì, ñðàñòàíèå, ðåäóêöèÿ, ðóäèìåíò.

Âçàèìíîå ðàñïîëîæåíèå ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ â òåëå ðàñòåíèÿ ÿâëÿåòñÿ îáúåêòîì
ìíîãî÷èñëåííûõ èññëåäîâàíèé íà ïðîòÿæåíèè áîëåå äâóõ ñòîëåòèé. Íà îñíîâàíèè
ñòðîåíèÿ ïðîâîäÿùåé, èëè âàñêóëÿðíîé, ñèñòåìû áûëè ïîñòðîåíû ìíîãèå ýâîëþ-
öèîííûå ãèïîòåçû. Ìåæäó òåì îñîáåííîñòè ôîðìèðîâàíèÿ âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû â
õîäå ìîðôîãåíåçà, îò êîòîðûõ íàïðÿìóþ çàâèñÿò ãðàíèöû ïðèìåíèìîñòè åå èñïî-
ëüçîâàíèÿ â ýâîëþöèîííûõ ðåêîíñòðóêöèÿõ, ñòàëè ïðåäìåòîì äëèòåëüíûõ äèñêóñ-
ñèé. Äëÿ òîãî ÷òîáû óáåäèòüñÿ â ñåðüåçíîñòè ðàçíîãëàñèé ìåæäó âçãëÿäàìè ðàçíûõ
àâòîðîâ, äîñòàòî÷íî ñðàâíèòü âûøåäøèå ïðèìåðíî â îäíî âðåìÿ «âàñêóëÿðíî-îï-
òèìèñòè÷åñêóþ» ðàáîòó R. Melville (1962) è ðåçêî ïðîòèâîïîëîæíóþ åé ðàáîòó
S. Carlquist (1969). Ïîëó÷åííûå â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ äàííûå î ìîëåêóëÿðíîé
ðåãóëÿöèè ðàçâèòèÿ ïðîâîäÿùèõ òêàíåé è ìîðôîãåíåòè÷åñêîé ðîëè ïîòîêîâ àóêñè-
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íîâ è ôîðìèðóþùèõñÿ âäîëü íèõ òÿæåé ïðîêàìáèÿ (íàïðèìåð, Dettmer et al., 2009;
Scarpella, Helariutta, 2010; Aloni, 2013a,b; Lucas et al., 2013; Sawchuk, Scarpella,
2013) íå ìîãóò íå âíåñòè êîððåêòèâû â ïðåäñòàâëåíèÿ î õàðàêòåðå ýâîëþöèè ïðè-
çíàêîâ, ñâÿçàííûõ ñ âàñêóëÿðíîé ñèñòåìîé. Â íàñòîÿùèé ìîìåíò îòñóòñòâóåò åäè-
íàÿ íåïðîòèâîðå÷èâàÿ êàðòèíà, ó÷èòûâàþùàÿ âñå íàêîïëåííûå ôàêòû è ïîçâîëÿþ-
ùàÿ îäíîçíà÷íî âûáðàòü íàèáîëåå âåðíûé èç ïðåäëîæåííûõ ïîäõîäîâ ê ýâîëþöè-
îííîé èíòåðïðåòàöèè âàñêóëàòóðû. Â äàííîì îáçîðå ðàññìàòðèâàåòñÿ èñòîðèÿ
âçãëÿäîâ íà âàñêóëÿðíóþ àíàòîìèþ öâåòêà, ïðèìåðû åå èíòåðïðåòàöèè è ýìïèðè-
÷åñêèå ôàêòû, íåîáõîäèìûå äëÿ ïîíèìàíèÿ ìåõàíèçìîâ ðàçâèòèÿ ñèñòåìû ïðîâî-
äÿùèõ ïó÷êîâ.

Ïðèíöèï âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà è åãî êðèòèêà

Ñòðóêòóðó ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû òðàäèöèîííî ñ÷èòàëè êîíñåðâàòèâíûì ïðèçíà-
êîì â àíàòîìèè ðàñòåíèé ïî ñðàâíåíèþ ïðèçíàêàìè, ñâÿçàííûìè ñ âíåøíåé ôîð-
ìîé ÷àñòåé ðàñòåíèÿ, èõ ôóíêöèÿìè è âçàèìîðàñïîëîæåíèåì äðóãèõ (ïîìèìî êñè-
ëåìû è ôëîýìû) òêàíåé (Eames, 1931; Wilson, Just, 1939; Puri, 1951; Òàõòàäæÿí,
1964; Schmid, 1972b). Ýòî ôàêòè÷åñêè îçíà÷àåò äîïóùåíèå, ÷òî ýâîëþöèîííàÿ ïå-
ðåñòðîéêà âàñêóëàòóðû ïðîèñõîäèò ìåäëåííåå, ÷åì òàêèå ïðåîáðàçîâàíèÿ, êàê èç-
ìåíåíèå âíåøíåé ôîðìû, ñëèÿíèå ÷àñòåé ðàñòåíèÿ äðóã ñ äðóãîì è äð. Â òàêîì àñ-
ïåêòå ïðîâîäÿùèå ïó÷êè ïðåäñòàâëÿëè êàê àðõèòåêòóðíóþ îñíîâó ðàñòåíèÿ, íà êî-
òîðóþ «íàðîùåíû» îñòàëüíûå åãî ÷àñòè, ïî àíàëîãèè ñî ñêåëåòîì ïîçâîíî÷íûõ
æèâîòíûõ (Eyde, 1971; Schmid, 1972b). Ïîñêîëüêó ýòà îñíîâà ìåíÿåòñÿ ìåäëåííåå,
÷åì âíåøíèå çîíû, ñ÷èòàåòñÿ âîçìîæíûì óñòàíîâëåíèå ïðåäêîâîãî îáëèêà òåõ èëè
èíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ ïî îñîáåííîñòÿì èõ ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû (Òèìîíèí, 2005).
Ðàññìîòðèì íåñêîëüêî âàæíåéøèõ ðàáîò, ñâÿçàííûõ ñ âîïðîñîì ñóùåñòâîâàíèÿ âà-
ñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà è ðîëüþ âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè öâåòêà â ýâîëþöèîííîé
ìîðôîëîãèè.

A. J. Eames (1931, 1951) ïîëàãàë, ÷òî â ïðîöåññå ýâîëþöèè áàçîâûå ôîðìû, èç
êîòîðûõ ñîñòîèò òåëî ðàñòåíèÿ, è â ÷àñòíîñòè öâåòîê, èçìåíÿþòñÿ è óñëîæíÿþòñÿ
íàñòîëüêî, ÷òî èõ ìîðôîëîãè÷åñêàÿ ïðèðîäà ñòàíîâèòñÿ ïîëíîñòüþ ñêðûòà. Óñòà-
íîâëåíèå èñòèííîé ìîðôîëîãè÷åñêîé ïðèðîäû âîçìîæíî ïðè èçó÷åíèè âàñêóëÿð-
íîé àíàòîìèè öâåòêà è ñîïîñòàâëåíèè åå ñ îáùèì ðàçíîîáðàçèåì àíàòîìè÷åñêîãî
ñòðîåíèÿ öâåòêîâ, à òàêæå ñ àíàòîìèåé ãåíåðàòèâíûõ ïîáåãîâ, ïîñêîëüêó öâåòîê
ìîðôîëîãè÷åñêè òàêæå ÿâëÿåòñÿ âèäîèçìåíåííûì ïîáåãîì. Ïðîäóêòèâíîñòü òàêîãî
ïîäõîäà îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî âíóòðåííåå ñòðîåíèå öâåòêà, âêëþ÷àÿ âàñêóëàòóðó,
ÿâëÿåòñÿ åãî «ìåäëåííî èçìåíÿþùèìñÿ ñêåëåòîì». Àíàòîìè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ
ïîäòâåðæäàþò ìíîãèå ãèïîòåçû, îñíîâàííûå íà èçó÷åíèè âíåøíåé ìîðôîëîãèè,
òàêñîíîìèè è ìîðôîãåíåçà. Âñå ýòè ïîäõîäû ñëåäóåò èñïîëüçîâàòü â êîìïëåêñå
äðóã ñ äðóãîì (Eames, 1931).

A. J. Eames (1931, 1964) ñóììèðóåò ñâåäåíèÿ êàñàòåëüíî èííåðâàöèè ðàçëè÷íûõ
òèïîâ ýëåìåíòîâ öâåòêà. Îí çàêëþ÷àåò, ÷òî ÷ à ø å ë è ñ ò è ê è ÷àùå âñåãî íàïîìèíà-
þò ïî èííåðâàöèè ëèñòüÿ, òàê êàê ñõîäíû ñ íèìè â ÷èñëå è ïðîèñõîæäåíèè ïó÷êîâ
(íàïðèìåð, èìåþò òðåõïó÷êîâûé ñëåä). Ñëåäîâàòåëüíî, ÷àøåëèñòèêè ïðàêòè÷åñêè
â êàæäîì ñëó÷àå ìîðôîëîãè÷åñêè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé áðàêòåè, ò. å. âèäîèçìåíåííûå
òðîôîôèëëû, à íå ñòåðèëèçîâàííûå ñïîðîôèëëû. Ë å ï å ñ ò ê è, íàïðîòèâ, îáû÷íî
íàïîìèíàþò òû÷èíêè, õîòÿ â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ èìåþò ëèñòîïîäîáíóþ èííåðâà-
öèþ. Ëåïåñòêè ìîãóò èìåòü ïî îäíîìó, òðè èëè íåñêîëüêî ïó÷êîâ, íî ÷àùå âñåãî
èííåðâèðóþòñÿ åäèíñòâåííûì ïó÷êîì, âíå çàâèñèìîñòè îò ñâîèõ ðàçìåðîâ, ôîðìû
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è äîëãîâå÷íîñòè. Ïîýòîìó, ïî ìíåíèþ àâòîðà, â áîëüøèíñòâå ñåìåéñòâ ëåïåñòêè
ÿâëÿþòñÿ âèäîèçìåíåííûìè òû÷èíêàìè, è ëèøü â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ëåïåñòêè ïî-
äîáíî ÷àøåëèñòèêàì ïðîèñõîäÿò îò ëèñòüåâ. Îäíàêî íå âñåãäà óäàåòñÿ íà îñíîâà-
íèè îäíèõ òîëüêî àíàòîìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ñäåëàòü âûâîä î òàêîì ïðîèñõîæäåíèè
ëåïåñòêîâ, ïîñêîëüêó òû÷èíêè, ïî ìíåíèþ àâòîðà, òàêæå ãîìîëîãè÷íû ëèñòüÿì.
Ò û ÷ è í ê è îáû÷íî èìåþò ïî îäíîìó ïó÷êó âíå çàâèñèìîñòè îò èõ ìîðôîëîãèè.
Òû÷èíêè ñ òðåìÿ ñëåäàìè (è ïó÷êàìè) âñòðå÷àþòñÿ â äîâîëüíî ïðèìèòèâíûõ ãðóï-
ïàõ (íàïðèìåð, â ñåìåéñòâàõ Magnoliaceae, Lauraceae), íî îòìå÷åíû è ó ýâîëþöè-
îííî ïðîäâèíóòûõ ôîðì (íàïðèìåð, ó îäíîäîëüíûõ èç ñåìåéñòâ Musaceae, Strelitzia-
ceae è Poaceae—Bambusoideae — Puri, 1951). Ïî ìíåíèþ A. J. Eames, íàèáîëåå âå-
ðîÿòíî, ÷òî îäíîïó÷êîâûå òû÷èíêè ïîÿâèëèñü èç òðåõïó÷êîâûõ ïóòåì ðåäóêöèè
âñëåäñòâèå ñîêðàùåíèÿ øèðèíû òû÷èíî÷íîé íèòè. Äîïîëíèòåëüíûì àðãóìåíòîì â
ïîëüçó ýòîé òî÷êè çðåíèÿ ñòàëî îòêðûòèå Degeneria, ðàñòåíèÿ, îáëàäàþùåãî, êàê
äîëãîå âðåìÿ ñ÷èòàëîñü, îñîáåííî àðõàè÷íî óñòðîåííûìè öâåòêàìè ñ ïëîñêèìè
òðåõïó÷êîâûìè òû÷èíêàìè, íå ïîäðàçäåëåííûìè íà òû÷èíî÷íóþ íèòü è ïûëüíèê
(íàïðèìåð, Canright, 1952; Òàõòàäæÿí, 1964, 1966). Âïðî÷åì, èäåÿ îá èñêëþ÷èòåëü-
íîé ïðèìèòèâíîñòè öâåòêà Degeneria ïîçäíåå áûëà ïîäâåðãíóòà êðèòèêå (Endress,
1994; Takhtajan, 2009). Ï ë î ä î ë è ñ ò è ê ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ñëîæåííûé èëè çà-
âåðíóòûé íà âåíòðàëüíóþ ñòîðîíó ëèñòîïîäîáíûé îðãàí (òàê íàçûâàåìàÿ êîíäóï-
ëèêàòíàÿ ìîäåëü ïëîäîëèñòèêà, ñì.: Òèìîíèí è äð., 2009; Takhtajan, 2009; Øàìðîâ,
2012), è åãî èííåðâàöèÿ â òî÷íîñòè ïîâòîðÿåò òàêîâóþ ëèñòà (Eames, 1931). Êàê è
ëèñò, ïëîäîëèñòèê ìîæåò èìåòü îäèí, òðè, ïÿòü èëè íåñêîëüêî ïó÷êîâ, êàæäûé èç
êîòîðûõ âîçíèêàåò ñ îáðàçîâàíèåì ñîáñòâåííîé ëàêóíû. Ñàìûì ðàñïðîñòðàíåí-
íûì è íàèáîëåå ïðèìèòèâíûì ÿâëÿåòñÿ òðåõïó÷êîâûé ïëîäîëèñòèê. Àâòîð îòìå÷à-
åò, ÷òî îäíîïó÷êîâûé ïëîäîëèñòèê ïðîèçîøåë âñëåäñòâèå ðåäóêöèè òðåõïó÷êîâî-
ãî, îáû÷íî â ñâÿçè ñ ôîðìèðîâàíèåì ïëîäèêà — îðåøêà (Eames, 1931). Ïÿòèïó÷êî-
âûå ïëîäîëèñòèêè òàêæå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû. Âñòðå÷àåìîñòü ïëîäîëèñòèêîâ ñ
áîëüøèì ÷èñëîì ïó÷êîâ ïîñòåïåííî ïàäàåò ñ óâåëè÷åíèåì ýòîãî ÷èñëà. Ìåäèàí-
íûé ïó÷îê ïëîäîëèñòèêà íàçûâàþò äîðñàëüíûì ñîîòâåòñòâåííî åãî ðàñïîëîæåíèþ
íà äîðñàëüíîé ñòîðîíå ïëîäîëèñòèêà ïðè åãî ðàññìîòðåíèè êàê ñëîæåííîãî âäîëü
ôèëëîìà. Ïî ìíåíèþ A. J. Eames, îí âîçíèêàåò èç ñòåëû öâåòîëîæà íèæå îñòàëü-
íûõ è íåçàâèñèìî îò íèõ. Îäíàêî èçâåñòíû ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû âîçíèêíîâå-
íèÿ äîðñàëüíîãî ïó÷êà, îáúåäèíåííîãî ñ äðóãèìè ïó÷êàìè ïëîäîëèñòèêîâ (Melvil-
le, 1962), â òîì ÷èñëå ñðåäè îäíîäîëüíûõ ñî ñâîáîäíûì çàëîæåíèåì ïëîäîëèñòèêîâ
(Utech, 1978, 1984; Remizowa et al., 2008, 2010; Ðåìèçîâà, 2011). Êðàéíèå ëàòåðàëü-
íûå ïó÷êè ïëîäîëèñòèêà ïî ñõîäíûì ïðè÷èíàì íàçûâàþò âåíòðàëüíûìè èëè ìàð-
ãèíàëüíûìè. Èç-çà çàâåðíóòîãî ïîëîæåíèÿ êðàåâ ïëîäîëèñòèêà âåíòðàëüíûå ïó÷êè
èíâåðòèðîâàíû, ò. å. îðèåíòèðîâàíû ôëîýìîé ê öåíòðó öâåòêà, â îòëè÷èå îò äîð-
ñàëüíîãî ïó÷êà, ôëîýìà êîòîðîãî îáðàùåíà ê ïåðèôåðèè öâåòêà. Îò âåíòðàëüíûõ
ïó÷êîâ áåðóò íà÷àëî ïó÷êè ñåìÿçà÷àòêîâ. Ó ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ôîðì ìîãóò ïîÿâ-
ëÿòüñÿ äîïîëíèòåëüíûå ïó÷êè, îòâåòâëÿþùèåñÿ îò äîðñàëüíûõ èëè âõîäÿùèå â
öâåòîê ñàìîñòîÿòåëüíî. Òàêæå ïó÷êè ìîãóò ñëèâàòüñÿ äðóã ñ äðóãîì èëè ðåäóöèðî-
âàòüñÿ. Ïðè ðåäóêöèè âåíòðàëüíûõ ïó÷êîâ ñåìÿçà÷àòêè èííåðâèðóþòñÿ îò äðóãèõ
ïó÷êîâ ãèíåöåÿ, íàïðèìåð äîðñàëüíûõ (Puri, 1952b).

Â êà÷åñòâå îñíîâíûõ ýâîëþöèîííûõ ñîáûòèé, ñâÿçàííûõ ñî ñïåöèàëèçàöèåé
ñòðîåíèÿ öâåòêà, A. J. Eames (1931) ðàññìàòðèâàåò ðåäóêöèþ è ñðàñòàíèå îðãàíîâ.
Ïî åãî ìíåíèþ, ïðè ñðàñòàíèè (â ýâîëþöèîííîì ïîíèìàíèè) âíà÷àëå ïðîèñõîäèò
âíåøíåå îáúåäèíåíèå îðãàíîâ, áåç èçìåíåíèÿ èõ âíóòðåííåãî ñòðîåíèÿ. Çàòåì ñðà-
ñòàíèå ñòàíîâèòñÿ áîëåå ãëóáîêèì è çàòðàãèâàåò â òîì ÷èñëå ïðîâîäÿùóþ ñèñòåìó,
ò. å. ïðîâîäÿùèå ïó÷êè íà÷èíàþò ðàñïîëàãàòüñÿ äîñòàòî÷íî áëèçêî äðóã ê äðóãó.
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Âàðèàíòû ñðàñòàíèÿ îðãàíîâ öâåòêà A. J. Eames ïîäðàçäåëÿåò íà êîãåçèþ (òàíãåí-
òàëüíîå ñðàñòàíèå) è àäíàöèþ (ðàäèàëüíîå ñðàñòàíèå) (Verbeke, 1992). Ïðè ê î ã å-
ç è è îáúåäèíÿþòñÿ ñîñåäíèå îðãàíû îäíîãî êðóãà öâåòêà (òàêæå ýòîò òåðìèí óïî-
òðåáëÿåòñÿ äëÿ ñðàñòàíèÿ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ îäíîãî êðóãà â ïðåäåëàõ êàêîé-ëèáî
÷àñòè öâåòêà). Ðåçóëüòàòàìè êîãåçèè, èìåþùåé ìåñòî â öåëîì êðóãå, ÿâëÿþòñÿ, íà-
ïðèìåð, òðóáêè ÷àøå÷êè è âåí÷èêà, à òàêæå ñèíêàðïíûé ãèíåöåé; ïðè ýòîì ÷àñòî
ïðîèñõîäèò îáúåäèíåíèå ñîñåäíèõ ïó÷êîâ ñðàñòàþùèõñÿ ýëåìåíòîâ (åñëè ýòè îðãà-
íû íå èííåðâèðóþòñÿ îäíèì ïó÷êîì). Â ãèíåöåå ïîïàðíî îáúåäèíÿþòñÿ âåíòðàëü-
íûå ïó÷êè (îäíîãî èëè, ÷àùå, ñîñåäíèõ ïëîäîëèñòèêîâ) è äîïîëíèòåëüíûå ïó÷êè,
ðàñïîëîæåííûå â ñåïòàõ. Òàêæå ê êîãåçèè îòíîñèòñÿ ñðàñòàíèå êðàåâ ïëîäîëèñòèêà
íà âåíòðàëüíîé ñòîðîíå â àïîêàðïíîì ãèíåöåå; ïðè ýòîì âåíòðàëüíûå ïó÷êè ñáëè-
æàþòñÿ ëèáî ôîðìèðóþò åäèíûé ïó÷îê. Ïðè à ä í à ö è è ïðîèñõîäèò ñëèÿíèå îðãà-
íîâ, ïðèíàäëåæàùèõ ê ðàçíûì êðóãàì. Ïî ñòàäèÿì ñðàñòàíèÿ è ÷àñòîòå âñòðå÷àåìî-
ñòè àäíàöèÿ íå îòëè÷àåòñÿ îò êîãåçèè. Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûå ïðèìåðû àäíà-
öèè — ïðèðàñòàíèå òû÷èíîê ê âåí÷èêó è ñëèÿíèå ïó÷êîâ ëåïåñòêà è òû÷èíêè
(ïîñëåäíåå âîçìîæíî äàæå ïðè îòñóòñòâèè î÷åâèäíîãî ñðàñòàíèÿ ñàìèõ îðãàíîâ,
íàïðèìåð, â ñòåíêå íèæíåé çàâÿçè) (Eames, 1931). Âûâîäû A. J. Eames (1931) î ðàñ-
ïðîñòðàíåííîñòè êîãåçèè è àäíàöèè ñîãëàñóþòñÿ ñ ìíîæåñòâîì èññëåäîâàíèé ðàñ-
òåíèé ðàçëè÷íîãî òàêñîíîìè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ, íà îñíîâàíèè êîòîðûõ òàêæå ìîæ-
íî óòî÷íèòü, ÷òî àäíàöèÿ ïðîèñõîäèò òîëüêî ìåæäó ýëåìåíòàìè/ïó÷êàìè, ðàñïîëî-
æåííûìè íà îäíîì ðàäèóñå (Henslow, 1890; Êîçî-Ïîëÿíñêèé, 1926; Jackson, 1933;
Dawson, 1936; Dickson, 1936; Douglas, 1936; Tillson, 1940; Thomson, 1942; Puri,
1951; Subramanyam, 1955; Theobald, 1967a, b, c; Philipson, 1967, 1970; Dickison,
1975; Magin, 1977; Philipson, Stone, 1980; Narayana, Radhakrishnaiah, 1982; Gustafs-
son, 1995; Zhou et al., 2005; Íóðàëèåâ è äð., 2009; Nuraliev et al., 2011; Remizowa et
al., 2012). Ðàçäåëåíèå îðãàíîâ íà îòíîñÿùèåñÿ ê îäíîìó èëè ðàçíûì êðóãàì, ïðèíÿ-
òîå ïðè ðàçäåëåíèè ïîíÿòèé êîãåçèè è àäíàöèè, ïðåäïîëàãàåò, ÷òî öâåòîê ÿâëÿåòñÿ
öèêëè÷åñêèì. Ñðàñòàíèÿ îðãàíîâ â ñïèðàëüíûõ öâåòêàõ çàòðóäíåíû â ñèëó îòñóòñò-
âèÿ êðóãîâ è îðòîñòèõ (Endress, 1990). Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà òàêèå ñðàñòàíèÿ, âîç-
ìîæíî, èìåþò ìåñòî â ñïèðàëüíûõ öâåòêàõ, èõ òðóäíî îòëè÷èòü îò îáúåäèíåíèÿ îð-
ãàíîâ ñ ó÷àñòèåì öâåòîëîæà.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî, ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì âçãëÿäàì, ïîäðàçäåëÿþùèì ïëî-
äîëèñòèê íà àñöèäèàòíóþ è ïëèêàòíóþ çîíû (íàïðèìåð, Leins, Erbar, 2010; Endress,
2011), íàëè÷èå â öåíîêàðïíîì ãèíåöåå âåíòðàëüíûõ ïó÷êîâ, ÷èñëî êîòîðûõ ñîâïà-
äàåò ñ ÷èñëîì ïëîäîëèñòèêîâ, à íå ïðåâûøàåò åãî äâàæäû, íå ñâÿçàíî ñ êîãåçèåé,
ïîñêîëüêó â àñöèäèàòíîé çîíå íå íàáëþäàåòñÿ ýâîëþöèîííîãî (êîíãåíèòàëüíîãî)
ñðàñòàíèÿ êðàåâ ïëîäîëèñòèêîâ.

R. Schmid (1972b) îáñóæäàåò òðè ïîëîæåíèÿ òàê íàçûâàåìîãî âàñêóëÿðíîãî
êîíñåðâàòèçìà, êîòîðûé, ïî åãî ìíåíèþ, ÿâëÿåòñÿ êðàåóãîëüíûì êàìíåì ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ è àíàòîìè÷åñêèõ ðàáîò: 1) ñòåïåíü îáúåäèíåíèÿ ïó÷êîâ ðàçëè÷íûõ ñòðóê-
òóð ãîâîðèò î ñòåïåíè ýâîëþöèîííîé ïðîäâèíóòîñòè òàêñîíà, ïîñêîëüêó ïó÷êè ìî-
ãóò îñòàâàòüñÿ ïîëíîñòüþ èëè ÷àñòè÷íî ñâîáîäíûìè ïðè îáúåäèíåíèè èííåðâèðóå-
ìûõ èìè ñòðóêòóð; 2) «ðóäèìåíòàðíûå» ñëåäû ñâèäåòåëüñòâóþò îá èñ÷åçíóâøèõ
ïðåäêîâûõ îðãàíàõ; 3) âçàèìîðàñïîëîæåíèå è îðèåíòàöèÿ ïó÷êîâ ïîçâîëÿþò ïðî-
âîäèòü ãîìîëîãèè ìåæäó îðãàíàìè. Àâòîð êðèòè÷åñêè ïåðåñìàòðèâàåò ýòè ïîëîæå-
íèÿ, îñíîâûâàÿñü íà áîëåå ðàííèõ ïðèìåðàõ è ñîáñòâåííûõ èññëåäîâàíèÿõ. Â ÷àñò-
íîñòè, àâòîð ïîäâåðã ñåðüåçíîé êðèòèêå ïðèìåíåíèå âàñêóëÿðíîãî àíàëèçà â öåëÿõ
ïðîÿñíåíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêîé ïðèðîäû ïëàöåíòû. Ïî åãî ìíåíèþ, ñòðîåíèå è âçàè-
ìîðàñïîëîæåíèå ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ êàê ôóíêöèîíèðóþùèõ ÷àñòåé îðãàíîâ ðàñ-
òåíèÿ áîëåå çàâèñÿò îò äåéñòâóþùèõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ, ÷åì îò ïðåäûñòî-
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ðèè èõ ïîÿâëåíèÿ. ×èñëî ïó÷êîâ è èõ ðàñïîëîæåíèå íå ìîãóò íå çàâèñåòü îò ðàçìåðà
è ôîðìû èííåðâèðóåìîãî èìè îðãàíà. Â îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ (íàïðèìåð, ïðè
áîëüøîì ðàçìåðå îðãàíà èëè â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ âàñêóëàòóðû áóäóùåãî ïëîäà)
ìîãóò âîçíèêàòü îáèëüíî âåòâÿùèåñÿ è àíàñòîìîçèðóþùèå ïó÷êè, êîòîðûå çàòðóä-
íèòåëüíî òðàêòîâàòü ñ òî÷êè çðåíèÿ óêàçàííûõ ïîëîæåíèé. Ìíîãèå ïðèìåðû (îá-
çîð èõ äàí â ðàáîòå Schmid, 1972b) ãîâîðÿò î òîì, ÷òî äàëåêî íå âñåãäà ñóùåñòâóåò
ñâÿçü ìåæäó íàëè÷èåì/îòñóòñòâèåì îðãàíà è ñîîòâåòñòâóþùåãî ïðîâîäÿùåãî ïó÷-
êà. Îðèåíòàöèÿ ïó÷êîâ ìîæåò ìåíÿòüñÿ â õîäå ìîðôîãåíåçà. Íàêîíåö, èñïîëüçîâà-
íèå âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè ïîä÷àñ îñëîæíåíî òðóäíîñòÿìè íàõîæäåíèÿ è èíòåðï-
ðåòàöèè ñàìèõ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ. Â öâåòêàõ ïó÷êè íåðåäêî èìåþò ñëàáî ðàçâè-
òóþ ôëîýìó è ìîãóò íå èìåòü êñèëåìû, ÷òî äåëàåò íåâîçìîæíûì èõ âûÿâëåíèå
ïóòåì ðåàêöèè íà ëèãíèôèêàöèþ.

Èñïîëüçîâàíèå âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè îñëîæíÿåòñÿ èçìåí÷èâîñòüþ ïðèçíàêîâ,
â òîì ÷èñëå â ïðåäåëàõ îäíîãî öâåòêà. Ïîñêîëüêó ðåïðîäóêòèâíûå ñòðóêòóðû ñ÷è-
òàþò áîëåå êîíñåðâàòèâíûìè, ÷åì âåãåòàòèâíûå, âàñêóëàòóðà öâåòêà îêàçûâàåòñÿ
êàê áû «âäâîéíå» êîíñåðâàòèâíûì ïðèçíàêîì. Èç-çà ýòîãî íàëè÷èå èçìåí÷èâîñòè
÷àñòî íå ó÷èòûâàåòñÿ (Schmid, 1972b). Àâòîð çàêëþ÷àåò, ÷òî êîíñåðâàòèçì âàñêóëà-
òóðû öâåòêà íåðåäêî èñïîëüçîâàëñÿ êàê íå òðåáóþùèé äîêàçàòåëüñòâà ïîñòóëàò, è
÷òî íà îñíîâå îäíèõ òîëüêî âàñêóëÿðíûõ ïðèçíàêîâ ìîãóò áûòü ñäåëàíû îøèáî÷-
íûå âûâîäû î ôèëîãåíèè ãðóïïû (ñì. òàêæå: Arber, 1933b).

×òîáû ïðîâåðèòü ïîëîæåíèå îá ýâîëþöèîííîé ïðîäâèíóòîñòè îáúåäèíåíèÿ
ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ (êîòîðîå áûëî âûñêàçàíî â ðàáîòàõ Sterling, 1964; Eyde, 1968,
1971; Eyde, Tseng, 1969, 1971), R. Schmid (1972b) èçó÷èë âàñêóëÿðíóþ àíàòîìèþ
öâåòêà ÷åòûðåõ âèäîâ Syzygium s. l. (Myrtaceae). Öåëüþ èññëåäîâàíèÿ áûëî èçìåðå-
íèå ñòåïåíè ñëèÿíèÿ äîðñàëüíûõ ïó÷êîâ ïëîäîëèñòèêîâ ñ ïåðèôåðè÷åñêèìè ïó÷êà-
ìè â áîêàëå íèæíåé çàâÿçè. Âûáîðêà ñîñòàâèëà 38 öâåòêîâ íà ñòàäèÿõ îò áóòîíà äî
ìîëîäîãî ïëîäà. Àâòîð âûÿâèë ñèëüíóþ èçìåí÷èâîñòü óðîâíÿ ðàñõîæäåíèÿ äîðñà-
ëüíûõ è ïåðèôåðè÷åñêèõ ïó÷êîâ, êàê âíóòðèâèäîâóþ, òàê è â ïðåäåëàõ îäíîãî öâåò-
êà. Óðîâåíü ðàñõîæäåíèÿ ïó÷êîâ êîëåáàëñÿ îò îñíîâàíèÿ öâåòêà äî âåðõíåé ÷àñòè
ãíåçä çàâÿçè. ×àùå âñåãî îáúåäèíåííûé ïó÷îê ïðîñòî ðàçäåëÿëñÿ íà äîðñàëüíûé è
ïåðèôåðè÷åñêèé ïó÷êè, îäíàêî â íåêîòîðûõ öâåòêàõ äîðñàëüíûé ïó÷îê îáðàçîâû-
âàëñÿ â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ äâóõ èëè íåñêîëüêèõ âåòâåé, îòõîäÿùèõ îò îäíîãî è òîãî
æå èëè îò ðàçíûõ îáúåäèíåííûõ ïó÷êîâ. Ñïåêòðû èçìåí÷èâîñòè èçó÷åííîãî ïðè-
çíàêà ó ðàçíûõ âèäîâ çíà÷èòåëüíî ïåðåêðûâàëàñü. Âûâîäû, ñäåëàííûå R. Schmid,
çàñòàâëÿþò óñîìíèòüñÿ â öåííîñòè ýòîãî ïðèçíàêà äëÿ îïðåäåëåíèÿ îòíîñèòåëüíî-
ãî óðîâíÿ ýâîëþöèîííîé ïðîäâèíóòîñòè òàêñîíîâ (ïî êðàéíåé ìåðå â ñåì. Myrta-

ceae) è ãîâîðÿò î òîì, ÷òî äàííûå âàñêóëàòóðû äîëæíû îáÿçàòåëüíî áûòü ïîëó÷åíû
íà îñíîâå ðåïðåçåíòàòèâíîé âûáîðêè è ñîïîñòàâëÿòüñÿ ñ äðóãèìè òèïàìè äàííûõ.
Âìåñòå ñ òåì àâòîð äàëåê îò ìûñëè îá îòêàçå îò èñïîëüçîâàíèÿ ïðèçíàêîâ âàñêóëà-
òóðû â ñèñòåìàòèêå. Îí ñ÷èòàë òèï ïðîõîæäåíèÿ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ ê ñåìÿçà÷àò-
êàì âàæíåéøèì äëÿ ïðåäëîæåííîãî èì ðåøåíèÿ âîïðîñà î ðàçãðàíè÷åíèè ðîäîâ
Syzygium è Eugenia (Schmid, 1972c).

R. H. Eyde (1971, 1975) îòìå÷àåò, ÷òî äëÿ íåêîòîðûõ òàêñîíîâ õàðàêòåðíà ñèëü-
íàÿ âàðèàáåëüíîñòü âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû öâåòêà, îäíàêî â ðÿäå ãðóïï «âàñêóëÿð-
íûå îñîáåííîñòè öâåòêà èìåþò ôèëîãåíåòè÷åñêîå çíà÷åíèå». Àâòîð ïîëàãàë, ÷òî
ïðîêàìáèàëüíûå òÿæè ìîãóò èãðàòü ðîëü «îðãàíèçàòîðîâ» âçàèìíîãî ðàñïîëîæå-
íèÿ ýëåìåíòîâ öâåòêà (ñì. òàêæå îáîñíîâàíèå ýòîãî ïîëîæåíèÿ â áîëåå ðàííèõ ðà-
áîòàõ — Tucker, 1961; Dengler, 1972). Ïîñêîëüêó ýòà ðîëü êðàéíå âàæíà äëÿ ìîðôî-
ãåíåçà, ðàñïîëîæåíèå ñàìèõ ïó÷êîâ ìîãëî «çàêîíñåðâèðîâàòüñÿ» â ýâîëþöèè. Íà
êîíñåðâàòèâíîñòü ñèñòåì ìîðôîãåíåçà ó ðàñòåíèé òàêæå óêàçûâàë T. Sachs (1982).
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Òåì íå ìåíåå èñïîëüçîâàòü âàñêóëÿðíûé êîíñåðâàòèçì êàê îñíîâó äëÿ ôèëîãåíåòè-
÷åñêèõ ïîñòðîåíèé, ñîãëàñíî R. H. Eyde (1975), ñëåäóåò òîëüêî ïðè íàëè÷èè äîïîë-
íèòåëüíûõ ñâèäåòåëüñòâ, òàê êàê âçàèìîäåéñòâèå ïó÷êîâ â öâåòêå íåðåäêî ñâÿçàíî ñ
èõ áëèçîñòüþ ïðè ðàçâèòèè öâåòêà, à íå ñ ôèëîãåíåòè÷åñêèì ïîëîæåíèåì òàêñîíà.
Eyde (1971) ïîëàãàë, ÷òî îáúåäèíåíèå ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ â ýâîëþöèè ïðåîáëàäàåò
íàä èõ îáîñîáëåíèåì. Îäíàêî îí ñ÷èòàë âîçìîæíûìè ðåäêèå ñëó÷àè ðåâåðñèè, ïî-
ñêîëüêó ðåâåðñèÿ ñâîéñòâåííà ïðàêòè÷åñêè ëþáîìó ìîðôîëîãè÷åñêîìó ïðèçíàêó.
Òðàäèöèîííî èíâåðòèðîâàííîñòü ÷àñòè ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ ðàññìàòðèâàëàñü êàê
èñòî÷íèê âàæíîé èíôîðìàöèè äëÿ ïðîâåäåíèÿ ãîìîëîãèé è ðåøåíèÿ ñïîðíûõ ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ âîïðîñîâ, íàïðèìåð, ïðè óñòàíîâëåíèè ïðèðîäû áîêàëà íèæíåé çà-
âÿçè èëè öâåòî÷íîé òðóáêè, ãäå èíâåðòèðîâàííîñòü ïó÷êîâ âíóòðåííåãî êðóãà ñòåí-
êè çàâÿçè èíòåðïðåòèðîâàëîñü êàê èíäèêàòîð èíâàãèíàöèè öâåòîëîæà (Jackson,
1934; Smith, Smith, 1942). Êðîìå òîãî, ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî åñëè ïðîõîäÿùèå â öåí-
òðå öåíîêàðïíîãî ãèíåöåÿ ïó÷êè èìåþò íîðìàëüíóþ îðèåíòàöèþ, îíè ìîãóò ïðè-
íàäëåæàòü èíêîðïîðèðîâàííîé â ñîñòàâ ïåñòèêà îñè öâåòêà, à åñëè ýòè ïó÷êè èí-
âåðòèðîâàíû, òî ýòî áðþøíûå ïó÷êè ïëîäîëèñòèêîâ (Eames, 1931). Eyde (1975) ïî-
êàçàë, ÷òî èíâåðòèðîâàííîñòü ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ ïîçäíèì ðàçâèòèåì ïó÷êà,
ïðîòåêàþùèì íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ áåç ñâÿçè ñ îñòàëüíûìè ïó÷êàìè öâåòêà. Òà-
êèì îáðàçîì, àâòîðîì ïðèçíàåòñÿ ðîëü ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ â ôîðìèðîâà-
íèè âàñêóëàòóðû. Àâòîð óêàçûâàåò íà ñëîæíîñòè, ïðåïÿòñòâóþùèå èíòåðïðåòàöèè
âàñêóëàòóðû âñåõ öâåòêîâ â ðàìêàõ åäèíîãî ïëàíà.

S. Carlquist (1969) — íàèáîëåå óáåæäåííûé ïðîòèâíèê êàê êîíöåïöèè âàñêó-
ëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà, òàê è âîîáùå èñïîëüçîâàíèÿ îäíèõ òîëüêî àíàòîìè÷åñêèõ
äàííûõ äëÿ ðåøåíèÿ âîïðîñîâ î ìîðôîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè öâåòêîâ è ïëîäîâ è
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçÿõ ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé. Ïî ìíåíèþ àâòîðà, âûñîêèå
ïëàñòè÷íîñòü è ðàçíîîáðàçèå ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé äàþò âîçìîæíîñòü íàéòè
ñðåäè íèõ ïðèìåðû, ïîäòâåðæäàþùèå ëþáóþ òåîðèþ, âñëåäñòâèå ÷åãî ïîÿâëÿåòñÿ
âñå áîëüøå òåîðèé êàñàòåëüíî ýâîëþöèè ñòðîåíèÿ öâåòêà, â òî âðåìÿ êàê îïðîâåð-
æåíèÿ è ïðîÿñíåíèÿ òàêèõ òåîðèé ïðàêòè÷åñêè íå ïðîèñõîäèò. Äëÿ ðåøåíèÿ îçíà-
÷åííûõ âîïðîñîâ S. Carlquist ïðåäëàãàåò èñïîëüçîâàòü îñîáåííîñòè âíåøíåãî ñòðî-
åíèÿ ðåïðîäóêòèâíûõ ñòðóêòóð ðàñòåíèé â êîíòåêñòå èõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ, ò. å.
ðàññìàòðèâàòü ìîðôîëîãè÷åñêèå è àíàòîìè÷åñêèå ïðèçíàêè êàê àäàïòàöèè ê ñïîñî-
áó îïûëåíèÿ, ðàñïðîñòðàíåíèÿ è äðóãèì ôóíêöèÿì. Ïîñêîëüêó èìåííî âíåøíèå
ïðèçíàêè íàèáîëåå âàæíû äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ ýòèõ ôóíêöèé, àâòîð ñ÷èòàåò èõ íàè-
áîëåå öåííûìè äëÿ ïîíèìàíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè, â òî âðåìÿ êàê âíóò-
ðåííèå ïðèçíàêè ëèøü ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè âíåøíèõ è, òàêèì îáðàçîì, ÿâ-
ëÿþòñÿ âòîðè÷íûìè ïî îòíîøåíèþ ê íèì. Òàêæå ìîðôîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ
ñëåäóåò ñîîòíîñèòü ñ ðîäñòâåííûìè ñâÿçÿìè òàêñîíà. Ðàññìàòðèâàÿ öâåòîê êàê
ôóíêöèîíèðóþùóþ ñèñòåìó (à íå ðåëèêòîâóþ ñòðóêòóðó), àâòîð ñ÷èòàåò íåâîç-
ìîæíûì íàëè÷èå â íåì ðóäèìåíòîâ, ïîñêîëüêó «íåíóæíûå» ñòðóêòóðû áûñòðî
óòðà÷èâàþòñÿ â õîäå ýâîëþöèè. Â ÷àñòíîñòè, ñòðîåíèå âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû îáó-
ñëîâëåíî òîëüêî âûïîëíÿåìûìè åþ â öâåòêå «ñîâðåìåííûìè» ôóíêöèÿìè. Çà íå-
ìíîãèìè èñêëþ÷åíèÿìè, íåò íèêàêîãî îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü åå ýâîëþöèîííî êîíñåð-
âàòèâíîé. Îòëè÷èòü ðóäèìåíòàðíûé ïðîâîäÿùèé ïó÷îê îò íåðóäèìåíòàðíîãî ìîæ-
íî òîëüêî èíòóèòèâíî, íî ñòðîãî íàó÷íî ñäåëàòü ýòî íåëüçÿ. Òàêèì îáðàçîì, íåëüçÿ
ïðîâîäèòü àíàëîãèþ ìåæäó âàñêóëÿðíîé ñèñòåìîé ðàñòåíèé è ñêåëåòîì ïîçâîíî÷-
íûõ æèâîòíûõ; â öâåòêå âàñêóëÿðíàÿ ñèñòåìà ýâîëþöèîíèðóåò ñ òîé æå ñêîðîñòüþ,
÷òî è äðóãèå àíàòîìè÷åñêèå è ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè. Åäèíñòâåííî âîçìîæ-
íûé ñëó÷àé âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà, ïî S. Carlquist, — èçìåíåíèå ñòåïåíè ñðà-
ñòàíèÿ ñîñåäíèõ ïó÷êîâ ïðè íåèçìåííîì êîëè÷åñòâå ïó÷êîâ è âûïîëíÿåìîé èìè
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ôóíêöèè. Ïðè ýòîì íå íàáëþäàåòñÿ êîíñåðâàòèçìà â ïðÿìîì ñìûñëå, à ïðîèñõîäèò
çàäåðæêà ñðàñòàíèÿ, îáóñëîâëåííàÿ íàèáîëåå ýôôåêòèâíûì ïðîòåêàíèåì ìîðôîãå-
íåçà. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà àâòîð ïðèâîäèò ïó÷êè ñèíêàðïíîãî ãèíåöåÿ (â òîì ÷èñëå
âåíòðàëüíûå), ÷àñòî èìåþùèå ðàçíóþ ñòåïåíü ñðàñòàíèÿ ó áëèçêèõ âèäîâ. Ýòîò âû-
âîä ñõîäåí ñ ðåçóëüòàòàìè èññëåäîâàíèé R. Schmid (1972b, ñì. âûøå).

Ïî ìíåíèþ S. Carlquist, îáîãàùåíèå âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû öâåòêà ïðîèñõîäèò
òàê æå ÷àñòî, êàê è ðåäóêöèÿ ïó÷êîâ. Íåñìîòðÿ íà ýòî, â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå
èññëåäîâàíèé ìîðôîëîãè÷åñêèé ðÿä ðàññìàòðèâàåòñÿ èìåííî êàê ðåäóêöèîííûé
(Òèìîíèí, 1993). Îäíàêî, ñîãëàñíî S. Carlquist, åñëè äîïóñòèòü ïðåîáëàäàíèå ðå-
äóêöèè, áîëüøèíñòâî öâåòêîâ áûëè áû ìåëêèìè è ñ ìåëêèìè ýëåìåíòàìè, ÷òî íå
ñîîòâåòñòâóåò äåéñòâèòåëüíîñòè: ðàçìåð öâåòêîâ îáû÷íî çàâèñèò îò ðàçìåðà îïû-
ëèòåëåé. Ñîâðåìåííûå äàííûå ïîäòâåðæäàþò ïðåäñòàâëåíèÿ î âòîðè÷íîì õàðàêòå-
ðå ãèãàíòèçìà öâåòêîâ ó ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé, íî íå åãî ñâÿçü ñ ðàçìåðàìè
îïûëèòåëåé (Davis et al., 2008). Â ñâîþ î÷åðåäü, ÷èñëî ïó÷êîâ çàâèñèò îò ðàçìåðà
öâåòêà è åãî ýëåìåíòîâ, à òàêæå îò îñîáåííîñòåé ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïîñëåäíèõ.
Òàêæå âñòðå÷àþòñÿ ýëåìåíòû öâåòêà ñ ïîëíîñòüþ óòðà÷åííûìè â ýâîëþöèè ïó÷êàìè.
S. Carlquist óòâåðæäàåò, ÷òî íàëè÷èå ïó÷êîâ ñâÿçàíî òîëüêî ñ îïðåäåëåííîé ôèçèî-
ëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ, à èõ äèôôåðåíöèàöèÿ ñîîòâåòñòâóåò ïðèíöèïàì ìîðôî-
ãåíåçà. Ïðè òàêîì ïîäõîäå îòðèöàåòñÿ âîçìîæíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ íåôóíêöèîíè-
ðóþùåãî ïó÷êà, ïðèíàäëåæàùåãî íåñóùåñòâóþùåìó îðãàíó. Ïåðåñìîòðåâ ìíîãèå
ñâèäåòåëüñòâà íàëè÷èÿ â öâåòêàõ ðóäèìåíòàðíûõ ïó÷êîâ, S. Carlquist íàøåë òàêèì
ñëó÷àÿì äðóãèå îáúÿñíåíèÿ, îïèðàþùèåñÿ íà îñîáåííîñòè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ
öâåòêîâ. Îí ïîêàçàë, ÷òî äëÿ ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé öâåòêà íàëè÷èå äëè-
òåëüíî ñóùåñòâóþùèõ ïðîìåæóòî÷íûõ ñòàäèé íå ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíûì. Êðîìå
òîãî, ïðè òàêèõ ïðåîáðàçîâàíèÿõ îáÿçàòåëüíî ïðîèñõîäÿò èçìåíåíèÿ â ìîðôîãåíåçå
öâåòêà, èç-çà ÷åãî îí íå îòðàæàåò ïðåäêîâîå ñîñòîÿíèå; òàêèì îáðàçîì, ó ðàñòåíèé
îíòîãåíåç íå ÿâëÿåòñÿ îòðàæåíèåì ôèëîãåíåçà, à ïðîòåêàåò íàèáîëåå ýôôåêòèâíûì
ñïîñîáîì. Ïðè ýòîì íåðåäêî äîñòàòî÷íûìè ÿâëÿþòñÿ íåáîëüøèå ïåðåñòðîéêè ìîð-
ôîãåíåçà, ÷òî äåëàåò âîçìîæíîé áûñòðóþ ìîðôîëîãè÷åñêóþ ýâîëþöèþ öâåòêà,
âêëþ÷àþùóþ ðåâåðñèè. Â ÷àñòíîñòè, àâòîð ïðåäïîëàãàë, ÷òî óâåëè÷åíèå è óìåíü-
øåíèå ÷èñëà ýëåìåíòîâ öâåòêà, êàê è ñìåíà ñèììåòðèè öâåòêà è òèïà çàâÿçè, ñîïðÿ-
æåíû ñ î÷åíü íåáîëüøèìè èçìåíåíèÿìè â ãåíîìå ðàñòåíèÿ. Ïðåäñêàçàíèÿ S. Carl-
quist ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ ïîäòâåðäèëèñü ðàáîòàìè ïî ãåíåòè÷åñêîé ðåãóëÿöèè
ôëîðàëüíîãî ìîðôîãåíåçà. Íàèáîëåå ÿðêèì ïðèìåðîì ÿâëÿåòñÿ ABC/ABCDE-ìî-
äåëü îïðåäåëåíèÿ òèïà ðàçâèâàþùåãîñÿ îðãàíà (organ identity) (Coen, 1991; Coen,
Meyerowitz, 1991; Meyerowitz et al., 1991; Weigel, Meyerowitz, 1994; Davies et al.,
2006; Soltis et al., 2006, 2007; Zahn et al., 2006; Causier et al., 2010; Rijpkema et al.,
2010). Òàêæå èçâåñòíû ãåíû, êîíòðîëèðóþùèå îáúåì ìåðèñòåìû, îò êîòîðîãî çàâè-
ñèò ìåðíîñòü öâåòêà (Coen, 1991; Clark et al., 1993, 1995, 1996; Laux et al., 1996; May-
er et al., 1998; Fletcher et al., 1999; Schoof et al., 2000; Kayes, Clark, 2003; Leibfried et
al., 2005), è ãåíû, îòâå÷àþùèå çà òèï ñèììåòðèè öâåòêà (Coen, 1991, 1996; Coen et
al., 1995; Luo et al., 1996, 1999; Cubas et al., 2001; Hileman et al., 2003; Rudall, Bate-
man, 2003; Cubas, 2004; Davies et al., 2006; Busch, Zachgo, 2009; Jabbour et al., 2009;
Preston, Hileman, 2009; Citerne et al., 2010).

Ïî ìíåíèþ S. Carlquist, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ áîëüøîå ÷èñëî òåõ èëè èíûõ ÷àñòåé
öâåòêà îáúÿñíÿåòñÿ îñîáåííîñòÿìè ðåïðîäóêòèâíîé áèîëîãèè ðàñòåíèé. Ìîðôîëî-
ãî-àíàòîìè÷åñêèå îñîáåííîñòè ýëåìåíòîâ öâåòêà, òðàäèöèîííî ðàññìàòðèâàþùèå-
ñÿ êàê ñâèäåòåëüñòâà èõ ïðîèñõîæäåíèÿ îò òåõ èëè èíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ
(ñì.: Eames, 1931; Puri, 1951; Hiepko, 1965; Ïåðâóõèíà, 1979), S. Carlquist òàêæå
òðàêòóåò êàê ÷èñòî àäàïòèâíûå: ñõîæåñòü èííåðâàöèè è îáùåãî îáëèêà ÷àøåëèñòè-
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êîâ è ëèñòüåâ ñâÿçàíû ñ èõ ôóíêöèåé çàùèòû, ôîòîñèíòåçà è òðàíñïèðàöèè, ïî-
ñêîëüêó îíè ÿâëÿþòñÿ âíåøíèìè ýëåìåíòàìè â áóòîíå, à òàêæå èõ äîëãîâå÷íîñòüþ,
òàê êàê îíè íåðåäêî îñòàþòñÿ ïðè ïëîäå. Íàëè÷èå åäèíñòâåííîãî ïó÷êà â ëåïåñòêå
ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ëåïåñòîê îòíîñèòåëüíî òîíêèé, íå ôîòîñèíòåçèðóåò è áûñòðî
îïàäàåò. Ïðè ýòîì ïó÷îê íåðåäêî âåòâèòñÿ ñîîòâåòñòâåííî øèðèíå ëåïåñòêà; ó áî-
ëåå ìîùíûõ è äîëãîæèâóùèõ ëåïåñòêîâ îáû÷íî áîëåå îäíîãî ïó÷êà. Àâòîð óêà-
çûâàåò íà íåîáõîäèìîñòü èçó÷åíèÿ èííåðâàöèè ëåïåñòêîâ â ñðàâíåíèè ñ èõ âíåø-
íèìè ïàðàìåòðàìè è äîëãîâå÷íîñòüþ. Î÷åíü ïîõîæèõ âçãëÿäîâ íà ìîðôîëîãè-
÷åñêèå îñîáåííîñòè ýëåìåíòîâ îêîëîöâåòíèêà ïðèäåðæèâàþòñÿ è äðóãèå àâòîðû
(Endress, 1994; Endress, Matthews, 2012). Íåêîòîðûå àâòîðû òàêæå îòìå÷àëè, ÷òî
òðåõ- è ìíîãîïó÷êîâûå ëåïåñòêè ÷àùå âñåãî áûñòðî ðàñòóùèå (è, ñëåäîâàòåëüíî,
âûïîëíÿþò çàùèòíóþ ôóíêöèþ) è ñ øèðîêèì îñíîâàíèåì (Henslow, 1890; Ronse
De Craene, 2007, 2008). Ñõîäíûì îáðàçîì, ïî S. Carlquist, ÷èñëî ïó÷êîâ â òû÷èíêàõ
òàêæå ñîîòâåòñòâóåò èõ äîëãîâå÷íîñòè è òîëùèíå òû÷èíî÷íîé íèòè (êîòîðûå, â
ñâîþ î÷åðåäü, çàâèñÿò îò îñîáåííîñòåé îïûëåíèÿ). Ïðè ýòîì èçâåñòíû ýâîëþöèîí-
íûå ïåðåõîäû êàê îò øèðîêèõ òû÷èíîê ê óçêèì, òàê è îò óçêèõ ê øèðîêèì. Ïîñêîëü-
êó ñòðîåíèå ïëîäà ýâîëþöèîííî ëàáèëüíî, èííåðâàöèÿ ãèíåöåÿ òàêæå áûñòðî ìå-
íÿåòñÿ â ýâîëþöèè. Òàêèì îáðàçîì, S. Carlquist (1969) åäèíñòâåííîé ïðè÷èíîé
èìåþùåãîñÿ ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ öâåòêîâ ñ÷èòàåò èõ ñîîòâåòñòâèå
áèîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì è àäàïòàöèÿì òåõ èëè èíûõ âèäîâ. Âûñîêàÿ èçìåí÷è-
âîñòü ñïîñîáîâ îïûëåíèÿ è ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñåìÿí àâòîìàòè÷åñêè âåäåò ê ñòîëü æå
÷àñòûì ìîðôîëîãè÷åñêèì ïåðåñòðîéêàì, çàòðàãèâàþùèì îäíîâðåìåííî âñå òêàíè
öâåòêà.

Èñòîðèÿ èçó÷åíèÿ âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè öâåòêà

Íàèáîëåå ïîëíûé êðèòè÷åñêèé îáçîð èñòîðèè èçó÷åíèÿ âàñêóëàòóðû öâåòêà
ñäåëàí V. Puri (1951). Õîòÿ íåñêîëüêî âàæíûõ ðàáîò ñ èñïîëüçîâàíèåì äàííûõ ïî
ïðîâîäÿùåé ñèñòåìå öâåòêà áûëî âûïîëíåíî è ðàíåå, íà÷àëî ôëîðàëüíîé âàñêóëÿð-
íîé àíàòîìèè êàê îòäåëüíîãî ôóíäàìåíòàëüíîãî íàó÷íîãî íàïðàâëåíèÿ áûëî ïîëî-
æåíî P. van Tieghem (1868) â åãî äåòàëüíîì îáçîðå î ñòðóêòóðå ïåñòèêîâ. Ðàáîòà
áûëà âûïîëíåíà â î÷åíü êîðîòêèå ñðîêè â îòâåò íà êîíêóðñ ïðîâåäåíèÿ èññëåäîâà-
íèÿ íà äàííóþ òåìó, îáúÿâëåííûé â 1866 ã. Ïàðèæñêîé Àêàäåìèåé íàóê. P. van Ti-
eghem áëåñòÿùå ñïðàâèëñÿ ñ ðåøåíèåì ïîñòàâëåííîé çàäà÷è è ïîëó÷èë îáúÿâëåí-
íóþ Àêàäåìèåé ïðåìèþ. Îäèí èç îñíîâíûõ âîïðîñîâ, ïîñòàâëåííûõ íà îáñóæäå-
íèå, ñîñòîÿë â âûÿâëåíèè ñîîòíîøåíèÿ îñåâûõ è àïïåíäèêóëÿðíûõ ñòðóêòóð â
ñîñòàâå ïåñòèêà, íàõîäÿùåãîñÿ íà âåðõóøêå öâåòêà. Ñ ó÷åòîì äàííûõ î õîäå ïðîâî-
äÿùèõ ïó÷êîâ áûëà ïîêàçàíà àïïåíäèêóëÿðíàÿ ïðèðîäà ïëîäîëèñòèêîâ. Êàê îòìå-
÷àåò À. Ë. Òàõòàäæÿí (1964), õîòÿ P. van Tieghem óêàçàë íà òî, êàêèì îáðàçîì ìîæ-
íî ðàçëè÷èòü òêàíè áîêàëà íèæíåé çàâÿçè àïïåíäèêóëÿðíîãî è îñåâîãî ïðîèñõîæ-
äåíèÿ íà îñíîâàíèè äàííûõ âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè, îáîñíîâàííûå ïðèìåðû
çàâÿçåé âòîðîãî òèïà áûëè îïèñàíû ëèøü â XX â. (Smith, Smith, 1942). Ðàçðàáîòêà
îñíîâ âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè öâåòêà áûëà ïðîäîëæåíà G. Henslow (1888, 1890), êî-
òîðûé ðàññìàòðèâàë òðè óðîâíÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, íåîáõîäèìûå äëÿ
ïîíèìàíèÿ ñòðóêòóðû ðàñòåíèÿ: ìîðôîëîãèÿ äåôèíèòèâíûõ ñòðóêòóð, èõ ìîðôîãå-
íåç è ñòðîåíèå ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû. G. Henslow (1890) ïðîâåë ñðàâíèòåëüíîå èñ-
ñëåäîâàíèå ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû öâåòêà áîëüøîãî ÷èñëà âèäîâ èç ðàçëè÷íûõ ñå-
ìåéñòâ ïîêðûòîñåìåííûõ è ïðåäëîæèë åå èíòåðïðåòàöèþ è ýâîëþöèîííûå òðåí-
äû. Ïðè ýòîì îí ôîðìóëèðîâàë âûÿâëåííûå èì çàêîíîìåðíîñòè ãîðàçäî ìåíåå
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ñòðîãî è ïîäðàçóìåâàë ãîðàçäî á*îëüøóþ ëàáèëüíîñòü àíàòîìèè è ìîðôîëîãèè
öâåòêà (îñíîâàííóþ íà èçâåñòíîì èõ ðàçíîîáðàçèè), ÷åì áîëåå ïîçäíèå àâòîðû —
ñòîðîííèêè êîíöåïöèè âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà (íàïðèìåð, Eames, 1931). Òàê-
æå G. Henslow (1888) ââåë îñíîâíûå ïðèíöèïû îïèñàíèÿ èçìåí÷èâîñòè ñòðîåíèÿ
öâåòêà (êàê åãî ýëåìåíòîâ, òàê è ïó÷êîâ): ÷èñëî, ðàñïîëîæåíèå, êîãåçèÿ, àäãåçèÿ
(= àäíàöèÿ) è ôîðìà. Ïðè ýòîì ïðåäêîâûì ñîñòîÿíèåì îí ñ÷èòàë ñâîáîäíîå ðàñïî-
ëîæåíèå ýëåìåíòîâ, êîòîðîå ìîæåò áûòü òàêæå äîñòèãíóòî ïðè ðåâåðñèè: ðàçäåëå-
íèå ýëåìåíòîâ, ïðîòèâîïîëîæíîå êîãåçèè, àâòîð íàçûâàë äèàëèçîì (dialysis), à ïðî-
òèâîïîëîæíîå àäãåçèè — ðàçðûâîì (solution) (Henslow, 1888), ïðè ýòîì àäãåçèþ
ïîëàãàë áîëåå ïðîäâèíóòûì ñîñòîÿíèåì, ÷åì êîãåçèÿ è îáà ýòèõ ÿâëåíèÿ ñâÿçûâàë ñ
ýíòîìîôèëèåé. Îí âïåðâûå ïðîâîçãëàñèë âîçìîæíîñòü îòñòàâàíèÿ âàñêóëÿðíîé ñè-
ñòåìû â åå ýâîëþöèîííîì èçìåíåíèè ïî ñðàâíåíèþ ñ âíåøíèì ñòðîåíèåì îðãàíà.
Îí îòìå÷àë, ÷òî äàæå ïðè ïîëíîì èñ÷åçíîâåíèè îðãàíà â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ íà-
áëþäàåòñÿ ïðèíàäëåæàùèé åìó ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, êîòîðûé èñ÷åçàåò ëèøü ïîçä-
íåå. G. Henslow (1888, 1890) ïðèâåë ðÿä ïðè÷èí, ïðåïÿòñòâóþùèõ èñïîëüçîâàíèþ
òàêîãî ïðèçíàêà, êàê èíâåðòèðîâàííîñòü ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ, â êà÷åñòâå åäèíñò-
âåííîãî êðèòåðèÿ âåíòðàëüíûõ ïó÷êîâ ïëîäîëèñòèêîâ.

Â îòëè÷èå îò G. Henslow è P. van Tieghem, êîòîðûå ñòîÿëè ó èñòîêîâ ïîëîæåíèÿ
î âàñêóëÿðíîì êîíñåðâàòèçìå, P. Grélot (1897), à âñëåä çà íèì è ðÿä äðóãèõ àâòîðîâ
ïðåäëàãàëè ðàññìàòðèâàòü ïðîâîäÿùèå òêàíè ñ ôèçèîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ, ò. å.
êàê èçìåíÿþùèåñÿ ñîîòâåòñòâåííî íóæäàì èííåðâèðóåìûõ èìè îðãàíîâ è, ñëåäî-
âàòåëüíî, îäíîâðåìåííî ñ íèìè. Ôóíäàìåíòàëüíàÿ ðàáîòà P. Grélot (1897) ñîäåð-
æèò äàííûå î âàñêóëàòóðå 88 âèäîâ èç 17 ñåìåéñòâ «ñïàéíîëåïåñòíûõ áèêàðïåë-
ëÿòíûõ» äâóäîëüíûõ, êîòîðûå ñòàëè îñíîâîé äëÿ êðèòè÷åñêîãî àíàëèçà âàñêóëÿð-
íîãî ìåòîäà. Àâòîð óêàçûâàåò íà ïðîäóêòèâíîñòü ñðàâíåíèÿ âàñêóëàòóðû ÷àñòåé
öâåòêà è âåãåòàòèâíûõ ëèñòüåâ êàê â ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîì, òàê è â ìîðôî-
ãåíåòè÷åñêîì àñïåêòàõ. Îí ðàññìàòðèâàåò âîïðîñ îá îòíîñèòåëüíîì ïîðÿäêå ðàç-
âèòèÿ òÿæåé ïðîêàìáèÿ è äèôôåðåíöèàöèè ïðîâîäÿùèõ ýëåìåíòîâ êñèëåìû.
A. S. Horne (1914), èçó÷èâøèé áîëüøîå ÷èñëî âèäîâ äâóäîëüíûõ, çàêëþ÷èë, ÷òî îò-
äåëüíûå ïðèçíàêè ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû íå èìåþò ôèëîãåíåòè÷åñêîãî çíà÷åíèÿ,
îäíàêî îñîáåííîñòè âàñêóëàòóðû ìîãóò áûòü ïîëåçíû â èíòåðïðåòàöèè ìîðôîëî-
ãè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ÷àñòåé öâåòêà (Horne, 1909), ïðè ýòîì èõ èñïîëüçîâàíèå
òðåáóåò ïðåäåëüíîé îñòîðîæíîñòè.

Á. Ì. Êîçî-Ïîëÿíñêèé (1936) ïîëàãàë, ÷òî àíàòîìè÷åñêèå ñòðóêòóðû îáëàäàþò
îòíîñèòåëüíîé êîíñåðâàòèâíîñòüþ, è ðàññìîòðåíèå ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû êàê «ñêå-
ëåòà» ðàñòåíèÿ ìîæåò äàâàòü õîðîøèå ðåçóëüòàòû ñ âûñîêîé ñòåïåíüþ äîñòîâåðíî-
ñòè. Îäíàêî ñëåäóåò ñ÷èòàòüñÿ ñ âîçìîæíîñòüþ ïîÿâëåíèÿ â íåé «ïåðåñòðîåê» è
«íîâîîáðàçîâàíèé», ÿâëÿþùèõñÿ ïðè÷èíîé «ôèçèîëîãèçìà ñêåëåòà» (Êîçî-Ïîëÿí-
ñêèé, 1926; Kozo-Poljanski, 1936). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî òàêàÿ ïîçèöèÿ äîëãîå âðå-
ìÿ íå ïîëó÷àëà ïîääåðæêè è áûëà âîçðîæäåíà çíà÷èòåëüíî ïîçäíåå (Carlquist,
1969). Îäíèì èç íàèáîëåå óáåæäåííûõ ïðèâåðæåíöåâ âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà
áûë A. J. Eames (1931, 1951). Êðîìå òîãî, ñõîäíûõ âçãëÿäîâ ïðèäåðæèâàëàñü A. Ar-
ber (1913, 1915) íà ðàííèõ ýòàïàõ ñâîèõ èññëåäîâàíèé (ñì. òàêæå: Puri, 1951; Schmid,
1972b). Â ñâîèõ áîëåå ïîçäíèõ ðàáîòàõ A. Arber (1933a, b) èçìåíèëà ñâîå ìíåíèå:
íà îñíîâàíèè ìíîãî÷èñëåííûõ ïðèìåðîâ îíà ñäåëàëà âûâîä î òîì, ÷òî èñ÷åçíîâå-
íèå ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ ïðîèñõîäèò â ýâîëþöèè îäíîâðåìåííî èëè äàæå áûñòðåå,
÷åì ðåäóêöèÿ èííåðâèðóåìûõ èìè ÷àñòåé ðàñòåíèÿ, è, ñëåäîâàòåëüíî, êîíñåðâàòèç-
ìà ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ íå ñóùåñòâóåò. Îòðèöàÿ êîíöåïöèþ âàñêóëÿðíîãî êîíñåð-
âàòèçìà, A. Arber, îäíàêî, ïðèçíàâàëà, ÷òî èçó÷åíèå «îáùåé ñõåìû» ïðîâîäÿùåé
ñèñòåìû ìîæåò áûòü ïîëåçíî äëÿ âûÿâëåíèÿ íàïðàâëåíèé ýâîëþöèè òåõ èëè èíûõ
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ãðóïï (Arber, 1933a) è ïðåäëàãàëà àíàëèçèðîâàòü ìîðôîëîãèþ îòäåëüíî îò ôèëîãå-
íèè (Arber, 1937; Puri, 1951).

A. Arber (1950; ñì. òàêæå: Ïåðâóõèíà, 1970) ðàçðàáîòàëà ïðåäñòàâëåíèÿ î òîì,
÷òî ôèëëîì ÿâëÿåòñÿ íå îòäåëüíûì òèïîì îðãàíà ðàñòåíèÿ, à îñîáûì âàðèàíòîì ïî-
áåãà (partial-shoot). Âñëåäñòâèå ýòîãî ðàçíûå ôèëëîìû èìåþò ðàçëè÷íîå ïðîèñõîæ-
äåíèå. Ïî âñåé âèäèìîñòè, â ðàìêàõ ýòîé òåîðèè ãîìîëîãèçàöèÿ ôèëëîìîâ öâåòêà
äðóã ñ äðóãîì è ñ âåãåòàòèâíûìè ëèñòüÿìè âîîáùå íåïðàâîìåðíà, ïîñêîëüêó âñå
îíè îäèíàêîâî áëèçêè äðóã äðóãó è ïîáåãó. A. Arber óêàçûâàåò íà îòñóòñòâèå ÷åò-
êèõ îòëè÷èé ìåæäó ïîáåãîì è ëèñòîì; êàê ñëåäóåò èç åå ïðåäñòàâëåíèé, ñòðîåíèå
ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû ðàçëè÷íûõ ÷àñòåé öâåòêà íå ìîæåò áûòü ñâèäåòåëüñòâîì èõ
«àêñèàëüíîé» èëè «àïïåíäèêóëÿðíîé» ïðèðîäû.

V. Puri (1951) îáîáùèë ôàêòè÷åñêèé ìàòåðèàë è ðàçëè÷íûå èíòåðïðåòàöèè âàñ-
êóëàòóðû öâåòêà, ïîÿâèâøèåñÿ êî âðåìåíè íàïèñàíèÿ åãî îáçîðà. Â êà÷åñòâå òèïè÷-
íîãî öâåòêà äëÿ ñðàâíåíèÿ ñ ðåàëüíûìè ñëó÷àÿìè îí ïðåäëàãàåò ðàññìàòðèâàòü
ïåíòàìåðíûé ïåíòàöèêëè÷åñêèé öâåòîê (ò. å. ñ äâóìÿ êðóãàìè àíäðîöåÿ), â êîòîðîì
êàæäûé ÷àøåëèñòèê èííåðâèðóåòñÿ òðåìÿ îòõîäÿùèìè îò ñòåëû öâåòîëîæà ñëåäà-
ìè, ëåïåñòîê è òû÷èíêà — åäèíñòâåííûì ñëåäîì, à ïëîäîëèñòèê — âõîäÿùèìè îò-
äåëüíî äîðñàëüíûì è äâóìÿ âåíòðàëüíûìè ïó÷êàìè. Âûøå îòõîæäåíèÿ ñëåäîâ ìî-
æåò íàõîäèòüñÿ îñòàòî÷íàÿ òêàíü ñòåëû. Îïèñàííàÿ èííåðâàöèÿ îðãàíîâ öâåòêà, ïî
V. Puri, ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííîé ñðåäè ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé.
Â òàêîì «òèïè÷íîì» öâåòêå îòñóòñòâóþò êîãåçèÿ è àäíàöèÿ, ò. å. íå íàáëþäàåòñÿ
îáúåäèíåíèÿ ïó÷êîâ. Ïðè ñïåöèàëèçàöèè öâåòêà åãî ÷àñòè ïðåòåðïåâàþò ðàçëè÷-
íûå ïðåîáðàçîâàíèÿ, êîòîðûå ìîãóò îòðàæàòüñÿ íà åãî âàñêóëÿðíîé ñèñòåìå â áîëü-
øåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè. Áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé
ñòðîåíèÿ öâåòêà âìåñòå ñ åãî ïðîâîäÿùåé ñèñòåìîé ìîæíî, ñîãëàñíî V. Puri (1951,
1962b), ñâåñòè ê ñëåäóþùèì ìîäóñàì: 1) ð å ä ó ê ö è è (óìåíüøåíèå ÷èñëà ýëåìåí-
òîâ), 2) àìïëèôèêàöèè (óâåëè÷åíèå ÷èñëà ýëåìåíòîâ), 3) êîãåçèè è 4) àäíàöèè.
Óìåíüøåíèå ÷èñëà ïó÷êîâ (1, ð å ä ó ê ö è ÿ) ìîæåò ïðîèñõîäèòü â ðåçóëüòàòå èñ÷åç-
íîâåíèÿ îðãàíà, ëèáî èñ÷åçíîâåíèÿ åãî âàñêóëàòóðû èëè ñëèÿíèÿ ñ äðóãèìè ïó÷êàìè.
Ïðè ïîëíîì èñ÷åçíîâåíèè êðóãà îðãàíîâ íåðåäêî òåðÿþòñÿ âñå ñëåäû èõ íàëè÷èÿ, â
òîì ÷èñëå è ñîîòâåòñòâóþùèå ïðîâîäÿùèå ïó÷êè. Îäíàêî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ â
öâåòîëîæå îáíàðóæèâàþòñÿ ñëåïî îêàí÷èâàþùèåñÿ ïó÷êè, íå èííåðâèðóþùèå
íèêàêèå îðãàíû. ×àùå èõ òðàêòóþò êàê ñâèäåòåëüñòâî ðåäóêöèè îðãàíîâ, õîòÿ ëîãè-
÷åñêè îíè ìîãóò îêàçàòüñÿ è ðåçóëüòàòîì àìïëèôèêàöèè ïó÷êîâ. Îá à ì ï ë è ô è ê à-
ö è è ïó÷êîâ (2) ãîâîðÿò â òîì ñëó÷àå, åñëè îáíàðóæèâàþò â êàêîì-ëèáî îðãàíå íåî-
áû÷íî áîëüøîå èõ ÷èñëî (ïîìèìî ñëó÷àåâ âåòâëåíèÿ ïó÷êîâ ýòîãî îðãàíà). Ñëèÿ-
íèå ýëåìåíòîâ öâåòêà (3, ê î ã å ç è ÿ) ÷àùå âñåãî ïðîèñõîäèò â ïðåäåëàõ îäíîãî êðó-
ãà; ïðè ýòîì ÷èñëî ïó÷êîâ â ýòîì êðóãå ìîæåò çíà÷èòåëüíî èçìåíèòüñÿ. Îñîáåííî
ñåðüåçíûå èçìåíåíèÿ ïðîèñõîäÿò â âàñêóëàòóðå öåíîêàðïíîãî ãèíåöåÿ. Ñàìûì ÷àñ-
òûì ñëó÷àåì êîãåçèè ÿâëÿåòñÿ îáúåäèíåíèå ìàðãèíàëüíûõ (= âåíòðàëüíûõ) ïó÷êîâ
ïëîäîëèñòèêîâ (ãîìî- èëè ãåòåðîêàðïåëëÿòíûå ïó÷êè, ïî: Eyde, Tseng, 1971). Îáúå-
äèíåíèå ïó÷êîâ ìîæåò òàêæå ïðîèñõîäèòü ìåæäó ñîñåäíèìè êðóãàìè îðãàíîâ (4,
à ä í à ö è ÿ), åñëè ïó÷êè îêàçûâàþòñÿ ðàñïîëîæåííûìè áëèçêî äðóã ê äðóãó, ðà-
äèàëüíî èëè òàíãåíòàëüíî. Êîãåçèÿ è àäíàöèÿ ìîãóò ïðîèñõîäèòü êàê òîëüêî â
îñíîâàíèè îðãàíîâ, òàê è íà âñåì èõ ïðîòÿæåíèè. V. Puri (1962b) ïðèâîäèò íåñêîëü-
êî ïðèìåðîâ òîãî, êàê âàñêóëÿðíàÿ àíàòîìèÿ öâåòêà óäà÷íî ïðèìåíÿëàñü â öåëÿõ
ñèñòåìàòèêè íåêîòîðûõ ðîäîâ è ñåìåéñòâ äâóäîëüíûõ. Àâòîð ïðåäëàãàåò èñïîëüçî-
âàòü äàííûå ýòîãî òèïà äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ðîäñòâà ìåæäó ñåìåéñòâàìè è âûÿâëåíèÿ
ïîðÿäêîâ. Âìåñòå ñ òåì îòìå÷àåòñÿ, ÷òî â íåêîòîðûõ òàêñîíàõ âàñêóëàòóðà öâåòêà
íå èìååò íèêàêîé òàêñîíîìè÷åñêîé çíà÷èìîñòè (Puri, 1962b).
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Â êà÷åñòâå äîêàçàòåëüñòâ ñóùåñòâîâàíèÿ âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà ðàññìàò-
ðèâàþòñÿ ïðèìåðû, îòíîñÿùèåñÿ ê ñëåäóþùèì ãðóïïàì: ñðàâíåíèå ñ âåãåòàòèâíû-
ìè îðãàíàìè (èìåþùèìè êîíñåðâàòèâíóþ àíàòîìèþ), êîãåçèÿ è àäíàöèÿ, îñîáåí-
íîñòÿì ïðîõîæäåíèÿ ïó÷êîâ è íàëè÷èþ ñëåïî îêàí÷èâàþùèõñÿ ïó÷êîâ óòðà÷åí-
íûõ îðãàíîâ. Õîòÿ â öåëîì ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïó÷îê íå ìîæåò ñóùåñòâîâàòü, íå
èííåðâèðóÿ êàêîé-ëèáî îðãàí, îñíîâàíèå ïó÷êà ëþáîãî îðãàíà ïðîõîäèò ÷åðåç êîð-
òåêñ öâåòîëîæà, íå èííåðâèðóÿ åãî, ÷òî, ïî ìíåíèþ àâòîðà, ãîâîðèò î ñóùåñòâîâà-
íèè ðóäèìåíòàðíûõ ïó÷êîâ. Îòìå÷àåòñÿ òàêæå, ÷òî îáû÷íî èíäèâèäóàëüíàÿ ïðè-
ðîäà îðãàíà, ó÷àñòâóþùåãî â ñðàñòàíèè ñ äðóãèìè îðãàíàìè, îòðàæåíà â åãî èííåð-
âàöèè, îäíàêî èçâåñòíû ñëó÷àè ôîðìèðîâàíèÿ åäèíîé ñåòè ïó÷êîâ (Puri, 1951).

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ïîëîæåíèå î êîíñåðâàòèçìå ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû ñòàâèòñÿ
ïîä ñîìíåíèå, âàñêóëàòóðà ÿâëÿåòñÿ âàæíûì àíàòîìè÷åñêèì ïðèçíàêîì, ïîçâîëÿþ-
ùèì âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïðîâåñòè ñîîòâåòñòâèÿ è óñòàíîâèòü ÷åðòû ñõîäñòâà ìåæäó
òåìè èëè èíûìè ñòðóêòóðàìè (Puri, 1951, 1962b). Êàê ñ÷èòàåò V. Puri (1962a), èçó-
÷àÿ ïðèçíàêè âàñêóëàòóðû, ìû èìååì äåëî ñî ñòðóêòóðàìè â îïðåäåëåííûé ìîìåíò
âðåìåíè, ïîýòîìó çàêëþ÷åíèÿ î «ïðåäêîâîì ñîñòîÿíèè», à òàêæå î ïðèìèòèâíîñòè
è ïðîäâèíóòîñòè òåõ èëè èíûõ ïðèçíàêîâ ìû äåëàåì ëèøü óìîçðèòåëüíî. Ïðè ýòîì
ìû ðóêîâîäñòâóåìñÿ íàáîðîì ìîäóñîâ ïðåîáðàçîâàíèÿ ñòðóêòóð, êîòîðûå òàêæå
íåëüçÿ íàáëþäàòü âî âðåìåíè è ìîæíî ëèøü ïðåäïîëàãàòü. Íåâîçìîæíî óñòàíî-
âèòü ýìïèðè÷åñêèì ïóòåì ñàì ôàêò ýòèõ ïðåîáðàçîâàíèé, à ãëàâíîå, èõ íàïðàâëåí-
íîñòü. Ñîîòâåòñòâåííî ñóæäåíèÿ î ñòåïåíè îòíîñèòåëüíîé äðåâíîñòè òàêñîíîâ,
ñäåëàííûå íà îñíîâå ýòèõ ïðèçíàêîâ, åñòü íå áîëåå ÷åì ãèïîòåçû, îñíîâàííûå íà
îáùèõ ïðåäïîëîæåíèÿõ î ñïîñîáàõ è íàïðàâëåíèÿõ ïðåîáðàçîâàíèÿ ñòðóêòóð (Puri,
1962a). V. Puri (1951) ïðèõîäèò ê âûâîäó, ÷òî õîòÿ ÷èñëî è ðàñïîëîæåíèå ïó÷êîâ â
öâåòêå ìîæåò â êàêîé-òî ñòåïåíè ìåíÿòüñÿ ïî ôèçèîëîãè÷åñêèì ïðè÷èíàì, îáùèé
ïëàí ñòðîåíèÿ âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû îñòàåòñÿ ïîñòîÿííûì. Ïî V. Puri (1951), ðàç-
âèòèå ïó÷êîâ ñâÿçàíî ñ ðàçâèòèåì îðãàíîâ, íî ïîñëå ôîðìèðîâàíèÿ ïó÷êè ïðèîáðå-
òàþò çíà÷èòåëüíóþ àâòîíîìèþ, ïîñêîëüêó íå ñâÿçàíû íàïðÿìóþ ñ âíåøíåé ñðå-
äîé. Áëàãîäàðÿ ýòîìó âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ âàñêóëàòóðà öâåòêà êàê åäèíîå öåëîå ïî-
ìîãàåò óñòàíîâèòü èñòèííóþ ïðèðîäó îðãàíà, íî ïðèìåíÿòü ýòîò ìåòîä ñëåäóåò ñ
îñòîðîæíîñòüþ. Â ÷àñòíîñòè, èñïîëüçîâàíèå âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè íå ïîìîãàåò â
ðåøåíèè âîïðîñîâ î ïðèðîäå íèæíåé çàâÿçè (Puri, 1951, 1952a). Â öåëîì V. Puri ÿâ-
ëÿåòñÿ «óìåðåííûì» ñòîðîííèêîì ïðèíöèïà âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà, ïðèçíà-
þùèì íàëè÷èå ìíîæåñòâà ôàêòîðîâ, ïðèâîäÿùèõ ê îòêëîíåíèÿì îò ýòîãî ïðàâèëà.

Â îòíîøåíèè èçó÷åíèÿ íèæíåé çàâÿçè G. E. Douglas (1944, 1957) ïðèøëà ê ïðî-
òèâîïîëîæíîìó âûâîäó. Íà îñíîâàíèè îáçîðà ðàáîò ïî ýòîé òåìå îíà çàêëþ÷àåò,
÷òî âàñêóëÿðíàÿ àíàòîìèÿ ïðè èñïîëüçîâàíèè â ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèÿõ ÿâ-
ëÿåòñÿ íàèáîëåå öåííûì èíñòðóìåíòîì äëÿ ðåêîíñòðóêöèè ðîäñòâåííûõ ñâÿçåé
ðàñòåíèé, â òîì ÷èñëå äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ïðèðîäû ñòåíêè íèæíåé çàâÿçè (Çàìÿòíèí,
1951; Òàõòàäæÿí, 1964). Ñâîå íåñîãëàñèå ñî ñêåïòèöèçìîì V. Puri îòíîñèòåëüíî
ýòîãî âîïðîñà âûðàæàåò òàêæå Ã. À. Êîìàð (1972). Âàñêóëàòóðà öâåòêà èñïîëüçóåò-
ñÿ Í. Â. Ïåðâóõèíîé (1953, 1962) äëÿ âûÿñíåíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêîé ïðèðîäû çàâÿçè
â ñåì. Apiaceae, êîòîðàÿ ÷àñòè÷íî ñîãëàøàåòñÿ ñ âûâîäàìè G. E. Douglas è ÷àñòè÷-
íî ñ êðèòèêîé V. Puri (Ïåðâóõèíà, 1962).

Ðàçâèòèå ò å ë î ì í î é ò å î ð è è, îñíîâîïîëîæíèêîì êîòîðîé ÿâëÿåòñÿ W. Zim-
merman (1930), ñûãðàëî îãðîìíóþ ðîëü â îáñóæäåíèè ïðîáëåìû âîçíèêíîâåíèÿ è
ýâîëþöèè öâåòêà è ñîîòâåòñòâåííî èìååò íåïîñðåäñòâåííîå îòíîøåíèå ê âîïðîñó
îá ýâîëþöèîííîì çíà÷åíèè ïðèçíàêîâ âàñêóëàòóðû. Ðàçâåðíóòîå êðèòè÷åñêîå îá-
ñóæäåíèå âçãëÿäîâ ñòîðîííèêîâ òåëîìíîé òåîðèè äàíî Í. Â. Ïåðâóõèíîé (1970).
Ñîãëàñíî òåëîìíîé òåîðèè, ñâîéñòâåííàÿ ïñèëîôèòàì îðãàíèçàöèÿ òåëà ðàñòåíèÿ
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ÿâëÿåòñÿ èñõîäíîé äëÿ âñåõ âûñøèõ ðàñòåíèé, è âñå áîëåå ñëîæíûå îðãàíû ÿâëÿþò-
ñÿ âèäîèçìåíåííûìè ñèñòåìàìè òåëîìîâ. Öâåòîê, ïî W. Zimmermann (1930), ÿâëÿ-
åòñÿ ñìåøàííûì ñèíòåëîìîì, ò. å. ðåçóëüòàòîì ñëèÿíèÿ íåñêîëüêèõ ñòåðèëüíûõ òå-
ëîìîâ è òåëîìîâ, íåñóùèõ ñïîðàíãèè. Âàñêóëÿðíàÿ ñèñòåìà öâåòêà ðàññìàòðèâàåò-
ñÿ êàê ñëåä ñèñòåìû òåëîìîâ, ñîñòàâëÿþùèõ öâåòîê. Ôîðìèðîâàíèå öâåòêà â
ýâîëþöèè ïðîèñõîäèëî ïàðàëëåëüíî ôîðìèðîâàíèþ âåãåòàòèâíîãî ïîáåãà, ÷òî äå-
ëàåò íåâîçìîæíûì ãîìîëîãèçàöèþ ÷àñòåé öâåòêà ñ ÷àñòÿìè âåãåòàòèâíîãî ïîáåãà.
Â ÷àñòíîñòè, â ðàìêàõ òåëîìíîé òåîðèè íåâîçìîæíî îïèñàíèå ýëåìåíòîâ öâåòêà
êàê ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ëèñòüåâ (ôèëëîìîâ), à ñàìîãî öâåòêà — êàê ìåòàìîðôèçè-
ðîâàííîãî âåãåòàòèâíîãî ïîáåãà (Ïåðâóõèíà, 1970).

R. Melville (1960, 1962, 1963) íà îñíîâå êîíöåïöèè âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà
ñîçäàë îðèãèíàëüíóþ òåîðèþ ïðîèñõîæäåíèÿ öâåòêà ïîêðûòîñåìåííûõ — ò å î-
ð è þ ã î í î ô è ë ë à. Îí ïîëàãàë, ÷òî öâåòîê âîçíèê â ýâîëþöèè âûñøèõ ðàñòåíèé
íåïîñðåäñòâåííî èç ðåïðîäóêòèâíûõ ñòðóêòóð òåëîìíûõ ôîðì ñ òåðìèíàëüíûìè
ñïîðàíãèÿìè íàïîäîáèå ïñèëîôèòîâ. Â ïðîöåññå ïðåîáðàçîâàíèé èõ îñåâûõ ñèñòåì
ïîÿâèëñÿ ãîíîôèëë — ëèñò ñ ðàñïîëîæåííîé íà íåì (ò. å. ýïèôèëëüíîé) äèõîòîìè-
÷åñêè âåòâÿùåéñÿ âåòâüþ, íåñóùåé òåðìèíàëüíûå ñïîðàíãèè. Ãîíîôèëë, ïî R. Mel-
ville, ÿâëÿåòñÿ èñõîäíîé ñòðóêòóðîé äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ âñåõ òèïîâ ôåðòèëüíûõ ÷àñ-
òåé öâåòêà. Âàñêóëÿðíóþ ñèñòåìó ñîâðåìåííûõ öâåòêîâ àâòîð èíòåðïðåòèðóåò êàê
ñòåëû òåëîìîâ, êîòîðûå ñîõðàíÿþò èñõîäíîå ðàñïîëîæåíèå ïðè ðàçëè÷íûõ ïðåîá-
ðàçîâàíèÿõ (â òîì ÷èñëå ñëèÿíèè) ÷àñòåé ðàñòåíèÿ, è ïîòîìó îòðàæàþò ïðåäêîâîå
ñòðîåíèå ïîáåãîâîé ñèñòåìû ðàñòåíèÿ. Â ýòîì òåîðèÿ ãîíîôèëëà î÷åíü áëèçêà ê òå-
ëîìíîé òåîðèè. Â ÷àñòíîñòè, R. Melville (1962) ïðåäëàãàåò äâà ïðèíöèïèàëüíî ðàç-
íûõ ïóòè ôîðìèðîâàíèÿ öåíîêàðïíîãî ãèíåöåÿ. Â ïåðâîì ñëó÷àå êàæäûé ãîíîôèëë
ôîðìèðóåò îäèí ïëîäîëèñòèê ïóòåì çàâîðà÷èâàíèÿ ëèñòîâîé ÷àñòè íà âåíòðàëü-
íóþ ñòîðîíó è çàêëþ÷åíèÿ â íåå âåòâè ñî ñïîðàíãèÿìè (êîòîðûå ñòàíîâÿòñÿ ñåìÿçà-
÷àòêàìè). Ïðè ýòîì ôåðòèëüíàÿ âåòâü ðåäóöèðóåòñÿ äî îäíàæäû ðàçâåòâëåííîé
îñè, ñòåëû ðàçâåòâëåíèé êîòîðîé ñòàíîâÿòñÿ äâóìÿ âåíòðàëüíûìè ïó÷êàìè ïëîäî-
ëèñòèêà. Âñëåäñòâèå ýòîãî ïðè äàëüíåéøåé ðåäóêöèè ôåðòèëüíîé îñè è óòðàòå åå
ðàçâåòâëåíèÿ âåíòðàëüíûé ïó÷îê îêàçûâàåòñÿ ðàñïîëîæåííûì íà ðàäèóñå ãíåçäà
çàâÿçè, ò. å. ãîìîêàðïåëëÿòíî. Âî âòîðîì ñëó÷àå ãîíîôèëëû â äâóõ ñîñåäíèõ êðóãàõ
(÷åðåäóþùèåñÿ äðóã ñ äðóãîì) äèôôåðåíöèðóþòñÿ òàêèì îáðàçîì, ÷òî ó âíåøíèõ
èñ÷åçàåò ôåðòèëüíàÿ âåòâü, à ó âíóòðåííèõ — ëèñòîâàÿ ÷àñòü. Ôîðìèðîâàíèå çàâÿ-
çè ïðîèñõîäèò ïóòåì ñëèÿíèÿ îáîèõ êðóãîâ ãîíîôèëëîâ, è ñòåëû âíóòðåííèõ ãîíî-
ôèëëîâ (ëèøåííûõ ëèñòîâîé ÷àñòè) ñòàíîâÿòñÿ âåíòðàëüíûìè ïó÷êàìè. Â ýòîì
ñëó÷àå ïðè ðåäóêöèè êàæäîãî âíóòðåííåãî ãîíîôèëëà äî åäèíñòâåííîé îñè âåíò-
ðàëüíûé ïó÷îê ðàñïîëîæåí ìåæäó äâóìÿ âíåøíèìè ãîíîôèëëàìè, îáðàçóþùè-
ìè ñòåíêó çàâÿçè, ò. å. ãåòåðîêàðïåëëÿòíî (Melville, 1962; Òèõîìèðîâ, 1965). Òàêèì
îáðàçîì, ñîãëàñíî âçãëÿäàì R. Melville, âàñêóëÿðíàÿ ñèñòåìà ðàñòåíèÿ îáëàäàåò àá-
ñîëþòíûì êîíñåðâàòèçìîì, è â íåé íå ïðîèñõîäèò òåõ ïðåîáðàçîâàíèé, êîòîðûå
ïîëàãàëèñü áîëåå ðàííèìè àâòîðàìè (Eames, 1931; Puri, 1951). Â ñâåòå ýòèõ ïðåä-
ñòàâëåíèé ãîìî- è ãåòåðîêàðïåëëÿòíîå ðàñïîëîæåíèå âåíòðàëüíûõ ïó÷êîâ ïðèîá-
ðåòàåò ñîâåðøåííî èíîé ñìûñë. Â. Í. Òèõîìèðîâ (1965) ñïðàâåäëèâî îòìå÷àåò, ÷òî
òåîðèÿ R. Melville «îãðàíè÷èâàåòñÿ ôîðìàëüíûì âûâåäåíèåì îäíîãî òèïà ñòðîå-
íèÿ èç äðóãîãî», è ïî ýòîé è äðóãèì ïðè÷èíàì âûñêàçûâàåò ñîìíåíèÿ â åå ïðèåìëå-
ìîñòè.

Çàñëóæèâàåò âíèìàíèå ðàññóæäåíèå R. Melville â åãî áîëåå ïîçäíåé ðàáîòå
(1969) î âàðèàáåëüíîñòè íåêîòîðûõ ïðèçíàêîâ âàñêóëàòóðû è çàêîíîìåðíîñòÿõ åå
ýâîëþöèè. Ïî ïðåäïîëîæåíèþ àâòîðà, ïîñëå òîãî êàê â ýâîëþöèè öâåòêà ïðåäêîâ
Magnoliaceae ïðîèçîøëî îáúåäèíåíèå âåíòðàëüíîé ÷àñòè ïëîäîëèñòèêà ñ îñüþ
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öâåòêà, ëàòåðàëüíûå ïó÷êè ïëîäîëèñòèêà ñòàëè îòõîäèòü íåïîñðåäñòâåííî îò êîð-
òèêàëüíîé ñèñòåìû ãèíîôîðà, à íå îò äîðñàëüíîãî ïó÷êà ïëîäîëèñòèêà. Ýòî ïðîè-
çîøëî, êàê ïðåäïîëàãàåò àâòîð, ïî ïðè÷èíå òîãî, ÷òî ïó÷êè, ÿâëÿÿñü ïóòÿìè ïåðå-
äâèæåíèÿ ìåòàáîëèòîâ, èìåþò òåíäåíöèþ ïðîëåãàòü íàèáîëåå êîðîòêèì ïóòåì,
âñëåäñòâèå ÷åãî êðóïíûé ïîòîê çàõâàòûâàåò áîëåå ìåëêèé.

Èçó÷åíèå ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ
âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû öâåòêà

Ìíîãèå àâòîðû óêàçûâàëè íà íåîáõîäèìîñòü ñîâìåùàòü àíàòîìè÷åñêèå èññëå-
äîâàíèÿ ñ ìîðôîãåíåòè÷åñêèìè (Grélot, 1897; Puri, 1951). Ñîãëàñíî H. Bancroft
(1935), «èçó÷àòü âàñêóëàòóðó ñëåäóåò íà ïîëíîé ñåðèè ñòàäèé ðàçâèòèÿ». Ðÿä âàæ-
íûõ ðàáîò â ýòîé îáëàñòè áûë âûïîëíåí âî âòîðîé ïîëîâèíå XX â. Àâòîðû ñîîòâåò-
ñòâóþùèõ ðàáîò ïðåïîäíîñÿò ñâîè ðåçóëüòàòû êàê ñåðüåçíûå äîâîäû ïðîòèâ ñóùå-
ñòâîâàíèÿ âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà. Ðàçâèâàþòñÿ ïðåäñòàâëåíèÿ î òîì, ÷òî
ïðîêàìáèàëüíûå òÿæè äèôôåðåíöèðóþòñÿ â ðåçóëüòàòå çàëîæåíèÿ ïðèìîðäèÿ, à
òàêæå â îòâåò íà óâåëè÷åíèå ðàçìåðà ïðèìîðäèÿ (Singh, Sattler, 1972; Singh, Jain,
1975; Sharma, Singh, 1980). Ýòà ãèïîòåçà äîïóñêàåò âîçìîæíîñòü çàëîæåíèÿ ïðè-
ìîðäèÿ áåç äèôôåðåíöèàöèè ïðîâîäÿùåãî ïó÷êà, ÷òî ñîãëàñóåòñÿ ñî ìíîãèìè ïðè-
ìåðàìè (è ñ÷èòàåòñÿ ïðîòèâîðå÷àùåé êîíöåïöèè âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà —
Cheung, Sattler, 1967). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, äèôôåðåíöèàöèÿ ïðîêàìáèàëüíîãî òÿæà
ìîæåò ïðîèñõîäèòü íå òîëüêî â ðåçóëüòàòå çàëîæåíèÿ ïðèìîðäèÿ: äîïîëíèòåëüíûå
òÿæè ìîãóò ïîÿâëÿòüñÿ íà áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ïðè ðàçðàñòàíèè ÷àñòåé öâåòêà,
âñëåäñòâèå êîòîðîãî ðàññòîÿíèå ìåæäó ïåðâè÷íûìè òÿæàìè óâåëè÷èâàåòñÿ è äî-
ñòèãàåò îïðåäåëåííîãî ïîðîãîâîãî çíà÷åíèÿ (Singh, Sattler, 1972). Ïîëó÷åííûå ðå-
çóëüòàòû ïðîòèâîðå÷àò èäåå íàëè÷èÿ ðóäèìåíòàðíûõ ïó÷êîâ è íàõîäÿòñÿ â ñîãëà-
ñèè ñ ïðåäñòàâëåíèÿìè S. Carlquist (1969) î ïîëíîì ñîîòâåòñòâèè ìåæäó âíåøíèìè
ïàðàìåòðàìè îðãàíà è ñòåïåíüþ ðàçâèòîñòè åãî ïðîâîäÿùåãî ïó÷êà. Ïîêàçàíî, ÷òî
äèôôåðåíöèàöèÿ ïðîêàìáèÿ ìîæåò ïðîèñõîäèòü êàê çíà÷èòåëüíî ïîñëå, òàê è äî
ïîäíÿòèÿ ñîîòâåòñòâóþùåãî ïðèìîðäèÿ íàä îêðóæàþùèìè êëåòêàìè (Boke, 1948,
1949; Cheung, Sattler, 1967; Kaplan, 1968; Kaul, 1968; Singh, Jain, 1975; Sharma,
Singh, 1980).

Ðîëü âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè â ðàçâèòèè ñòðóêòóðíîé áîòàíèêè

Ïèê èñïîëüçîâàíèÿ âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè â öåëÿõ óñòàíîâëåíèÿ ôèëîãåíåòè÷å-
ñêîé áëèçîñòè òàêñîíîâ è ãîìîëîãèè ñòðóêòóð öâåòêà ïðèøåëñÿ íà 40—60-å ãîäû
XX â. Ýòîò ïåðèîä ìîæíî ñ÷èòàòü ðàñöâåòîì êîíöåïöèè âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâà-
òèçìà, êîòîðàÿ áåçîãîâîðî÷íî ïðèíèìàëàñü ïîäàâëÿþùèì áîëüøèíñòâîì èññëåäî-
âàòåëåé. Íà÷èíàÿ ñ êîíöà 1960-õ ãîäîâ àêòèâíî ôîðìèðîâàëîñü ïîíèìàíèå ìíîæå-
ñòâåííîñòè ôàêòîðîâ, âëèÿþùèõ íà ñòðîåíèå ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû. Ïîÿâèëèñü
ïåðâûå ýêñïåðèìåíòàëüíûå ïîäòâåðæäåíèÿ ýòîé ãèïîòåçû. Â ðåçóëüòàòå â ïðåä-
ñòàâëåíèè àâòîðîâ î ãðàíèöàõ ïðèìåíèìîñòè âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè öâåòêà ïðîè-
çîøåë âîçâðàò ê âçãëÿäàì, êîòîðûå ðàçäåëÿëè ìíîãèå ó÷åíûå íà÷àëà XX â., êîãäà
ïðîâîäÿùàÿ ñèñòåìà ñ÷èòàëàñü íå ìåíåå âàðèàáåëüíîé, ÷åì äðóãèå ñòðóêòóðû, è
áûëà ëèøü îäíèì èç ïàðàìåòðîâ, ïðèíèìàâøèõñÿ âî âíèìàíèå ïðè ñðàâíèòåëüíîì
àíàëèçå. Â öåëîì äàííûå âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè ñûãðàëè îãðîìíóþ ðîëü â ñòàíîâ-
ëåíèè ýâîëþöèîííîé ìîðôîëîãèè öâåòêà (Endress et al., 2000). Ìíîãèå ãèïîòåçû,
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îáîñíîâàííûå ñ ó÷åòîì äàííûõ ïî âàñêóëàòóðå, â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå ïðèíèìàþòñÿ
áîëüøèíñòâîì ó÷åíûõ, îäíàêî ïîäâåðãàåìûå íûíå êðèòèêå ðàáîòû (íàïðèìåð, Sa-
unders, 1925) èìåëè áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ ðàçâèòèÿ áîòàíèêè, òàê êàê èõ ïîÿâëåíèå
ñòèìóëèðîâàëî äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ. Çàìå÷àòåëüíûì ïðèìåðîì ìîæåò ñëó-
æèòü äèññåðòàöèÿ N. W. Uhl (1947), â êîòîðîé íà îñíîâàíèè äàííûõ ïî âàñêóëàòóðå
îáîñíîâûâàåòñÿ èäåÿ î òîì, ÷òî òàê íàçûâàåìûå öâåòêè Helobiae (= Alismatidae) —
íà ñàìîì äåëå ïñåâäàíòèè èç îäíîïîëûõ ýëåìåíòàðíûõ öâåòêîâ. Ýòà ðàáîòà íèêîãäà
íå áûëà îïóáëèêîâàíà (à åå àâòîð â äàëüíåéøåì çàíèìàëàñü ïàëüìàìè è ñåé÷àñ ÿâ-
ëÿåòñÿ îäíèì èç êëàññèêîâ â ýòîé îáëàñòè). Òåì íå ìåíåå îíà áûëà îäíèì èç îòïðàâíûõ
ïóíêòîâ äëÿ ñåðèè áëåñòÿùèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé R. Sattler, U. Poslus-
zny, V. Singh, W. A. Charlton, P. B. Tomlinson (ñì. îáçîð: Posluszny, Charlton, 1993).

Ïðèìåðû èçó÷åíèÿ âàñêóëàòóðû öâåòêà è åå èíòåðïðåòàöèè

R. Eyde (1967) ñîîáùàåò, ÷òî ïðè ñèíêàðïíîé íèæíåé çàâÿçè âûñîêà ñòåïåíü
ñðàñòàíèÿ ýëåìåíòîâ öâåòêà, è èìååòñÿ âîçìîæíîñòü äëÿ îáúåäèíåíèÿ ïðîâîäÿùèõ
ïó÷êîâ ðàçëè÷íûõ îðãàíîâ: íàïðèìåð, ñëèÿíèå âåíòðàëüíûõ ïó÷êîâ ïëîäîëèñòèêîâ
(ãîìî-, ãåòåðîêàðïåëëÿòíîå, åäèíûé àíàñòîìîçèðóþùèé êîìïëåêñ èëè åäèíûé
âåíòðàëüíûé ïó÷îê) è ñëèÿíèå äîðñàëüíûõ ïó÷êîâ ñ ïåðèôåðè÷åñêèìè ïó÷êàìè
(ò. å. ïó÷êàìè àíäðîöåÿ è îêîëîöâåòíèêà). Èçó÷àÿ âàñêóëÿðíóþ àíàòîìèþ öâåòêà
âèäîâ ðîäà Cornus (Cornaceae), R. Eyde (1967) âûÿâèë íåîáû÷íîå ïîëîæåíèå ïó÷-
êîâ, ïèòàþùèõ ñåìÿçà÷àòêè: îíè ïîÿâëÿþòñÿ èç ñòåíêè çàâÿçè íàïðîòèâ ñåïò, ïðè
ýòîì â öåíòðå öâåòêà, ò. å. â âåíòðàëüíîì ïîëîæåíèè, ïðîâîäÿùèå ïó÷êè îòñóòñòâó-
þò. Òàêîå ñòðîåíèå íå äàåò âîçìîæíîñòè óêàçàòü, êàêèå ïó÷êè ñëåäóåò ñ÷èòàòü âåí-
òðàëüíûìè. R. Eyde ïðåäëîæèë ÷åòûðå ãèïîòåçû, îáúÿñíÿþùèå ýòî ïîëîæåíèå, íî
íè îäíà èç íèõ íå ïîëó÷èëà ÷åòêèõ ïîäòâåðæäåíèé. Òàêèì îáðàçîì, ïðîèñõîæäåíèå
ïó÷êîâ â öâåòêå íå âñåãäà ìîæåò áûòü òî÷íî óñòàíîâëåíî, è ïðîâåäåíèå ãîìîëîãèé
íåðåäêî ñèëüíî çàòðóäíåíî. Ïðîáëåìíûì â îòíîøåíèè êëàññèôèêàöèè ïó÷êîâ òàê-
ñîíîì ÿâëÿåòñÿ ñåì. Magnoliaceae, ó ïðåäñòàâèòåëåé êîòîðîãî ïó÷îê, îïðåäåëÿå-
ìûé êàê âåíòðàëüíûé (îäíàêî ñì.: Melville, 1963), íå èìååò íåïîñðåäñòâåííîé ñâÿ-
çè ñ ïó÷êàìè ïëàöåíòû (Canright, 1960). Èìåþòñÿ è äðóãèå ñõîäíûå ïðèìåðû
(Eames, 1931; Eyde, 1963; Sterling, 1964).

R. Eyde è C. Tseng (1971) ñ÷èòàëè îáúåäèíåíèå ïó÷êîâ âíåøíèõ ýëåìåíòîâ
öâåòêà ñ äîðñàëüíûìè ïó÷êàìè ïëîäîëèñòèêîâ, à òàêæå îáúåäèíåíèå âåíòðàëüíûõ
ïó÷êîâ äðóã ñ äðóãîì îäíèì èç îñíîâíûõ íàïðàâëåíèé â ýâîëþöèè öâåòêà ñåì. Ara-
liaceae. Ýòà çàêîíîìåðíîñòü ñîãëàñóåòñÿ ñ ïðèíÿòûì a priori â èõ ðàáîòå ïîñòóëà-
òîì î âòîðè÷íîñòè äèìåðíîãî ãèíåöåÿ â äàííîì ñåìåéñòâå. Íà îñíîâàíèè ñðàâíèòå-
ëüíîãî àíàëèçà âàñêóëàòóðû öâåòêà àâòîðû äåëàþò âûâîä î ïðèìèòèâíîñòè âèäîâ ñ
óìåðåííî ïîëèìåðíûìè öâåòêàìè. Ïîçäíåå âçãëÿäû íà ýâîëþöèþ öâåòêà â ýòîì ñå-
ìåéñòâå áûëè ïåðåñìîòðåíû, â ñâÿçè ñ ÷åì áûëî âûäâèíóòî ïðåäïîëîæåíèå î ðàâ-
íîâåðîÿòíîì îáúåäèíåíèè è îáîñîáëåíèè ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ öâåòêà â ýâîëþöèè
ñåì. Araliaceae (Íóðàëèåâ è äð., 2009; Nuraliev et al., 2011).

Èçó÷àÿ ðàçíîîáðàçèå îðãàíèçàöèè âåíòðàëüíûõ ïó÷êîâ ó ðàçëè÷íûõ ïðåäñòàâè-
òåëåé Araliaceae, R. Eyde è C. Tseng (1971) çàêëþ÷àþò, ÷òî ïðè÷èíàìè âàðèàöèé
ñòðîåíèÿ âåíòðàëüíîé ñèñòåìû öâåòêà ÿâëÿþòñÿ ãåíåòè÷åñêèå ïðåîáðàçîâàíèÿ íà-
ïðàâëåíèÿ äèôôåðåíöèàöèè ïðîâîäÿùèõ òêàíåé. Ïðè ýòîì ïðèìèòèâíûì äëÿ ñå-
ìåéñòâà Araliaceae (êàê è äëÿ ïîêðûòîñåìåííûõ â öåëîì) ÿâëÿåòñÿ àêðîïåòàëüíîå
çàëîæåíèå ïðîêàìáèÿ, êîòîðîå â ðàçíûõ ýâîëþöèîííûõ ëèíèÿõ òåì èëè èíûì îá-
ðàçîì ñìåíÿëîñü áàçèïåòàëüíûì. Ïðè àêðîïåòàëüíîì çàëîæåíèè îáðàçóþòñÿ ãåòå-
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ðîêàðïåëëÿòíûå ïó÷êè, à ïðè áàçèïåòàëüíîì — ãîìîêàðïåëëÿòíûå, ïîñêîëüêó â ïî-
ñëåäíåì ñëó÷àå îíè íà÷èíàþò ðàçâèâàòüñÿ îò ñåìÿçà÷àòêîâ. Ïðè äâóíàïðàâëåííîì
çàëîæåíèè â ìåñòå ïåðåõîäà ãåòåðîêàðïåëëÿòíûõ ïó÷êîâ â ãîìîêàðïåëëÿòíûå íå-
ìèíóåìî îáðàçóåòñÿ çîíà àñèììåòðè÷íîãî ðàñïîëîæåíèÿ èëè àíàñòîìîçîâ. Ýòà èí-
òåðåñíàÿ ãèïîòåçà îñòàåòñÿ óìîçðèòåëüíîé â ñèëó îòñóòñòâèÿ ïðÿìûõ äàííûõ î íà-
ïðàâëåíèè äèôôåðåíöèàöèè òÿæåé ïðîêàìáèÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé Araliaceae. Ïîëó-
÷åíèå òàêèõ äàííûõ ïîçâîëèò òåñòèðîâàòü ýòó ãèïîòåçó.

R. Eyde (1981) îïèñûâàåò âûñîêîå ðàçíîîáðàçèå âàñêóëàòóðû öâåòêà â ðîäå Lud-
wigia è ó äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Onagraceae, êîòîðîå ÷àñòè÷íî ñâÿçûâàåò ñ
ðàçëè÷èåì â îáùåì ïëàíå ñòðîåíèÿ öâåòêà è â åãî ðàçìåðíûõ õàðàêòåðèñòèêàõ, ñ
ôóíêöèîíàëüíûìè îñîáåííîñòÿìè ïó÷êîâ â öâåòêàõ è ïëîäàõ, à òàêæå ñ îñîáåííî-
ñòÿìè ìîðôîãåíåçà, âêëþ÷àÿ ïîðÿäîê çàëîæåíèÿ ïðèìîðäèåâ è ïðåäïîëîæèòåëü-
íûå íàïðàâëåíèÿ è âðåìÿ äåéñòâèÿ ãðàäèåíòîâ àóêñèíà, âäîëü êîòîðûõ äèôôåðåí-
öèðóþòñÿ ïó÷êè. Èñòî÷íèêàìè àóêñèíà, ïî ìíåíèþ àâòîðà, ÿâëÿþòñÿ ïðèìîðäèè ñ
äèñòàëüíîé ñòîðîíû ãðàäèåíòà è çàëîæèâøèåñÿ, íî åùå äèôôåðåíöèðóþùèåñÿ
ïðîâîäÿùèå ïó÷êè ñ ïðîêñèìàëüíîé; ýòî ìîæåò ÿâëÿòüñÿ ïðè÷èíîé ðàçíîíàïðàâ-
ëåííîãî ðàçâèòèÿ ïó÷êîâ. Îñòàëüíûå ïðèçíàêè âàñêóëàòóðû R. Eyde ïîëàãàåò «íà-
ñëåäèåì ïðåäêîâîãî ñîñòîÿíèÿ».

Ïðè èçó÷åíèè öâåòêîâ ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Nyssaceae R. Eyde (1963) îáíàðó-
æèë ñóùåñòâåííóþ âíóòðèâèäîâóþ èçìåí÷èâîñòü â ñòðîåíèè âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû
íèæíåé çàâÿçè ó Nyssa sylvatica. Ýòà èçìåí÷èâîñòü íàáëþäàåòñÿ äàæå â ïðåäåëàõ
îäíîãî è òîãî æå öâåòêà, ÷òî ïðèâîäèò ê àñèììåòðèè â ïðîõîæäåíèè ïó÷êîâ â ñòåí-
êå çàâÿçè. Ïîÿâëåíèå íîâûõ ïó÷êîâ â âåíòðàëüíîé ñèñòåìå àêòèâíî ïðîäîëæàåòñÿ
ïðè ñîçðåâàíèè ïëîäà. Ó ýòîãî âèäà âñòðå÷àþòñÿ îäíî- è äâóãíåçäíûå ïëîäû. Àâ-
òîð îáíàðóæèë â îäíîãíåçäíûõ ïëîäàõ ñëåïî îêàí÷èâàþùèåñÿ ïó÷êè ãèíåöåÿ, êî-
òîðûå îí èíòåðïðåòèðóåò êàê ðóäèìåíòû âàñêóëàòóðû âòîðîãî (îòñóòñòâóþùåãî)
ïëîäîëèñòèêà. Òàêæå èì áûëè îáíàðóæåíû òàêèå ðóäèìåíòû â îäíîãíåçäíîé çàâÿ-
çè N. aquatica è N. ogeche. Õàðàêòåð èííåðâàöèè ÷àøåëèñòèêîâ, ëåïåñòêîâ è òû÷è-
íîê ó âèäîâ Nyssa ñêîððåëèðîâàí ñ èõ ðàçìåðàìè (Eyde, 1963).

D. R. Kaplan (1967), èçó÷àÿ ïðèðîäó çàâÿçè Downingia bacigalupii (Lobeliaceae),
ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî ñôîðìèðîâàííàÿ ïðîâîäÿùàÿ ñèñòåìà îòðàæàåò îñîáåííîñòè
ïðîöåññîâ ðîñòà îðãàíîâ öâåòêà, à èìåííî èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü è èíòåíñèâíîñòü.
Ñëåäîâàòåëüíî, âàñêóëàòóðà íå ÿâëÿåòñÿ ïðîñòûì çåðêàëîì ïðåäêîâîãî ñîñòîÿíèÿ
ôëîðàëüíîé ìîðôîëîãèè. Àâòîð ïðåäëàãàåò íàðÿäó ñ âàñêóëÿðíîé àíàòîìèåé ïðè-
ìåíÿòü ñðàâíèòåëüíóþ ìîðôîëîãèþ, äàííûå ðàçâèòèÿ è ãèñòîãåíåçà öâåòêà.

B. A. Hall (1954) ñîîáùàåò î âûñîêîé âàðèàáåëüíîñòè ïðèçíàêîâ âàñêóëàòóðû
öâåòêà Acer negundo (Aceraceae). Êðîìå òîãî, ïðè èçó÷åíèè àíîìàëüíûõ ïî ÷èñëó è
ñîñòàâó ýëåìåíòîâ öâåòêîâ îí íå îáíàðóæèë ðóäèìåíòàðíûõ ïó÷êîâ, êîòîðûå, ñî-
ãëàñíî ïðèíöèïó âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà, äîëæíû áûëè áû ñîîòâåòñòâîâàòü
óòðà÷åííûì ýëåìåíòàì. Àâòîð çàêëþ÷èë, ÷òî âàñêóëÿðíàÿ ñèñòåìà íå áîëåå è íå ìå-
íåå êîíñåðâàòèâíà, ÷åì äðóãèå ïðèçíàêè ðàñòåíèÿ. Òàêæå îí îòìå÷àåò, ÷òî ñòåïåíü
êîíñåðâàòèâíîñòè òîãî èëè èíîãî ïðèçíàêà, â òîì ÷èñëå âàñêóëÿðíîãî, ìîæåò âàðü-
èðîâàòü îò ãðóïïû ê ãðóïïå. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ðàíåå òîò æå àâòîð (Hall, 1951) íà
îñíîâàíèè äàííûõ âàñêóëàòóðû öâåòêà ðàñïîëîæèë íåñêîëüêî âèäîâ ðîäà Acer â
åäèíûé «ôèëîãåíåòè÷åñêèé ðåäóêöèîííûé ðÿä», êîòîðûé ñîãëàñóåòñÿ ñ äðóãèìè
ìîðôîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè öâåòêîâ è ñîöâåòèé.

Ñõîäíûå ñ B. A. Hall (1954) ðåçóëüòàòû ïîëó÷èëà A. M. Wilkinson (1944), îáíà-
ðóæèâøàÿ êðàéíå âûñîêîå ðàçíîîáðàçèå âàñêóëàòóðû öâåòêà â ðîäå Cornus (Corna-
ceae), ñî÷åòàþùååñÿ ñ ñèëüíûì ñõîäñòâîì â îáùåì ïëàíå ñòðîåíèÿ öâåòêà. Ðàçëè-
÷èÿ â âàñêóëàòóðå çàòðàãèâàþò îñîáåííîñòè èííåðâàöèè ÷àøå÷êè, âåí÷èêà, ïëîäî-
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ëèñòèêîâ è ñåìÿçà÷àòêîâ. Íà îñíîâàíèè àíàëèçà ýòîãî ðàçíîîáðàçèÿ àâòîð ñòðîèò
ïðåäïîëîæåíèå î ïëàíå ñòðîåíèÿ è àíàòîìèè ïðåäêîâîãî äëÿ âñåãî ðîäà Cornus
öâåòêà, ïîëàãàÿ ñòåïåíü âàñêóëÿðèçîâàííîñòè ÷àñòåé öâåòêà íûíå æèâóùèõ âèäîâ
èíäèêàòîðîì ÷èñëà è ðàçìåðîâ ñîîòâåòñòâóþùèõ ýëåìåíòîâ öâåòêà ó ïðåäêîâûõ
ôîðì. A. M. Wilkinson âûðàæàåò ñâîå íåñîãëàñèå ñ E. Martel (1908), êîòîðûé ïîëà-
ãàë ÷àøå÷êó Cornus ïðÿìûì ïðîäîëæåíèåì öâåòîëîæà (êîòîðîå, ïî åãî ìíåíèþ,
ïîêðûâàåò çàâÿçü ñíàðóæè) íà îñíîâàíèè èõ ãèñòîëîãè÷åñêîãî ñõîäñòâà. Ñîîòâåò-
ñòâåííî E. Martel èíòåðïðåòèðîâàë ðàçäåëåíèå âíåøíåãî êðóãà ïó÷êîâ çàâÿçè è
ïó÷êîâ ïëîäîëèñòèêîâ êàê ðàçäåëåíèå öâåòîëîæà è ãèíåöåÿ.

Â ðÿäå ðàáîò (Philipson, 1967, 1970; Philipson, Stone, 1980) îáñóæäàåòñÿ ðàçíîîá-
ðàçèå ïðèçíàêîâ âàñêóëàòóðû öâåòêà â ïîðÿäêå Apiales è â ñáëèæàåìûõ ñ íèì òàêñî-
íàõ â êîíòåêñòå ìîðôîëîãè÷åñêîé è ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè èõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé. Â ÷àñòíîñòè (Philipson, 1967), ñðàâíèâàåòñÿ îáùèé ïëàí ñòðîåíèÿ ïðîâîäÿùåé
ñèñòåìû Griselinia è ðàçëè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâ Cornaceae, Araliaceae è
Escalloniaceae. Ñäåëàí âûâîä î òîì, ÷òî â ñèëó ÷àñòè÷íîãî ñõîäñòâà ñ êàæäûì èç
ýòèõ ñåìåéñòâ ýòîò ðîä íåâîçìîæíî âêëþ÷èòü íè â îäíî èç íèõ. Ðîä Aralidium (Phi-
lipson, Stone, 1980) íà îñíîâàíèè êîìïëåêñà àíàòîìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ âûäåëÿåòñÿ
â ñåì. Aralidiaceae.

R. B. Kaul (1967a, b), èçó÷èâøèé àíàòîìèþ öâåòêà ó ðÿäà ïðåäñòàâèòåëåé ïî-
ðÿäêà Alismatales, çàêëþ÷èë, ÷òî ýâîëþöèîííûå èçìåíåíèÿ îáùåãî ïëàíà ñòðîåíèÿ
öâåòêà, à èìåííî óìåíüøåíèå ÷èñëà òû÷èíîê è ïëîäîëèñòèêîâ è óêîðî÷åíèå öâåòî-
ëîæà, ñîïðîâîæäàëèñü ñîîòâåòñòâóþùèìè ðåäóêöèÿìè â ïðîâîäÿùåé ñèñòåìå.
Äðóãèìè ñëîâàìè, â äàííîì ïðèìåðå íå îáíàðóæèâàåòñÿ ðóäèìåíòàðíûõ ïó÷êîâ
óòðà÷åííûõ ñòðóêòóð.

S. C. Tucker (1961), âûñêàçàâøàÿ ïðåäïîëîæåíèå î âëèÿíèè òÿæåé ïðîêàìáèÿ íà
ðàñïîëîæåíèå ïðèìîðäèåâ ýëåìåíòîâ öâåòêà (ñì. âûøå), òàêæå ðàçâèâàëà èäåþ çà-
âèñèìîñòè äèôôåðåíöèàöèè ñàìèõ ïðîêàìáèàëüíûõ òÿæåé îò îêðóæàþùèõ ñòðóêòóð,
÷òî ÿâëÿåòñÿ, ïî åå ìíåíèþ, ïðè÷èíîé ðàçëè÷èé â èííåðâàöèè ñåìÿçà÷àòêîâ, ñôîð-
ìèðîâàâøèõñÿ â ðàçíîå âðåìÿ â õîäå ìîðôîãåíåçà. Îíà òàêæå ñ÷èòàëà íåîäíîâðå-
ìåííîñòü çàëîæåíèÿ ïðèìîðäèåâ âîçìîæíûì ìåõàíèçìîì îáðàçîâàíèÿ ñòâîëîâûõ
ïó÷êîâ àíäðîöåÿ ïðè öåíòðèôóãàëüíîì çàëîæåíèè òû÷èíîê, ðàñïîëîæåííûõ â ïó÷-
êàõ (Tucker, 1975). N. G. Dengler (1972) âûäâèíóëà ïðåäïîëîæåíèå î «êîíòðîëå ðàç-
âèòèÿ ïðîêàìáèÿ òàêèìè ôàêòîðàìè, êàê ïîëîæåíèå íà ôëîðàëüíîì àïåêñå è áëè-
çîñòü äðóãèõ ïðîêàìáèàëüíûõ òÿæåé». Â ñâîþ î÷åðåäü, ïîëîæåíèå íîâûõ ïðèìîð-
äèåâ ýëåìåíòîâ öâåòêà íàõîäèòñÿ, ïî åå ìíåíèþ, ïîä âëèÿíèåì ðàñïîëîæåííûõ
ïîáëèçîñòè ïðîêàìáèàëüíûõ òÿæåé çàëîæèâøèõñÿ ðàíåå ôèëëîìîâ.

H. Tobe (1980) íà îñíîâàíèè èçó÷åíèÿ èííåðâàöèè ÷àøå÷êè â ðîäñòâå Clematis
(Ranunculaceae) çàêëþ÷èë, ÷òî ñòåïåíü îáúåäèíåíèÿ ïó÷êîâ ÷àøåëèñòèêîâ ñâÿçàíà
ñ ïîëîæåíèåì ÷àøåëèñòèêîâ â áóòîíå.

R. Sattler ñ ñîàâò. íåîäíîêðàòíî îòìå÷àëè, ÷òî îñîáåííîñòè èííåðâàöèè òåõ èëè
èíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ äàëåêî íå âñåãäà ãîâîðÿò îá èõ ìîðôîëîãè÷åñêîé ïðèðîäå.
Íàïðèìåð, ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Utricularia (Lentibulariaceae) îáíàðóæåíî ñõîä-
íîå ñòðîåíèå ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû â ìåñòå îòõîæäåíèÿ ìóòîâêè ëèñòüåâ îò ñòåáëÿ
(ò. å. â óçëå) è â ìåñòå îòõîæäåíèÿ áîêîâûõ «ïåðûøåê» îò ðàõèñà ëèñòà: â îáîèõ
ñëó÷àÿõ â êàæäóþ èç áîêîâûõ ñòðóêòóð îòõîäèò îäèí ñëåä áåç îáðàçîâàíèÿ ëàêóíû
(Rutishauser, Sattler, 1989). Âïðî÷åì, ðîä Utricularia ÿâëÿåòñÿ àáåððàíòíûì â ìîð-
ôîëîãè÷åñêîì îòíîøåíèè òàêñîíîì, è òàêîé ïðèìåð íå ñëåäóåò âîñïðèíèìàòü êàê
äîâîä ïðîòèâ âàñêóëÿðíîãî ìåòîäà. Ñêîðåå, íàîáîðîò, óïîìÿíóòûå âûøå äàííûå
ÿâëÿþòñÿ îäíèì èç âàæíûõ äîêàçàòåëüñòâ «ðàçìûâàíèÿ» ãðàíèö ìåæäó îñíîâíûìè
îðãàíàìè ðàñòåíèÿ ó Utricularia, êîòîðîå îáîñíîâûâàþò àâòîðû. Ó ðàñòåíèé ñ ìó-
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òîâ÷àòûì ëèñòîðàñïîëîæåíèåì èçâåñòíû ðàçíûå ñïîñîáû èííåðâàöèè ëèñòüåâ: íà-
ðÿäó ñ èííåðâàöèåé êàæäîãî ëèñòà îäíèì ëèñòîâûì ñëåäîì îïèñàíî îòõîæäåíèå
êàê äâóõ ñëåäîâ ê îäíîìó ëèñòó, òàê è íàîáîðîò — èííåðâàöèÿ äâóõ ëèñòüåâ îäíèì
ñëåäîì, êîòîðûé âåòâèòñÿ ïåðåä âõîäîì â ëèñòüÿ. Òàêîå ðàçíîîáðàçèå âñòðå÷àåòñÿ â
ïðåäåëàõ îäíîé ìóòîâêè (Rutishauser, Sattler, 1987). Ó Basella rubra (Basellaceae) â
ãèíåöåå èç òðåõ ïëîäîëèñòèêîâ èìååòñÿ åäèíñòâåííûé ñåìÿçà÷àòîê, çàíèìàþùèé
öåíòðàëüíîå ïîëîæåíèå. Îí èííåðâèðóåòñÿ ïó÷êîì, îáðàçóþùèìñÿ â ðåçóëüòàòå
ñëèÿíèÿ ñèììåòðè÷íûõ âåòâåé âñåõ øåñòè ïó÷êîâ ãèíåöåÿ (îòíîñÿùèõñÿ ê òðåì
ïëîäîëèñòèêàì) — òðåõ ãëàâíûõ è òðåõ äîïîëíèòåëüíûõ (Sattler, Lacroix, 1988).
Ïðè òàêîé èííåðâàöèè ñåìÿçà÷àòêà çàòðóäíèòåëüíî âûäåëèòü ïó÷îê èëè ïó÷êè, ñî-
îòâåòñòâóþùèå âåíòðàëüíûì ïó÷êàì ãèíåöåÿ. Ïî ìíåíèþ R. Sattler (1978), âàñêó-
ëàòóðà, òàê æå êàê è íàëè÷èå ïðîìåæóòî÷íûõ ôîðì, íå îáÿçàòåëüíî ÿâëÿåòñÿ äîñòî-
âåðíûì èíäèêàòîðîì ñðàñòàíèÿ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ.

D. W. Stevenson è S. J. Owens (1978), èçó÷àÿ ñòðîåíèå öâåòêà Gibasis venustula
(Commelinaceae), ïðåäïðèíÿëè ïîïûòêó âûÿâèòü ñâÿçü ìåæäó îñîáåííîñòÿìè ñòðî-
åíèÿ è ðàçâèòèÿ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ àíäðîöåÿ è ãèíåöåÿ è âûïîëíÿåìûìè ýòèìè
ïó÷êàìè ôóíêöèÿìè. Àâòîðû ñâÿçûâàþò ðàííåå ðàçâèòèå ñèòîâèäíûõ ýëåìåíòîâ â
òû÷èíêàõ (ñì. òàêæå: Schmid, 1976; Hardy, Stevenson, 2000) ñ ôîðìèðîâàíèåì ñïî-
ðîãåííîé òêàíè è ïûëüöû, ïîñêîëüêó ýòîò ïðîöåññ òðåáóåò ïðèòîêà ïèòàòåëüíûõ
âåùåñòâ. Àíàëîãè÷íî â ãèíåöåå ñèòîâèäíûå ýëåìåíòû äîðñàëüíîãî ïó÷êà ðàçâèâà-
þòñÿ â ñâÿçè ñ ôîðìèðîâàíèåì ðûëüöà è ñòîëáèêà, äëÿ òêàíåé êîòîðûõ õàðàêòåðíà
âûñîêàÿ ìåòàáîëè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü. Íèçêîå ÷èñëî òðàõåèä â òû÷èíêàõ è ãèíåöåå
áóòîíà, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, îòðàæàåò îñëàáëåííóþ òðàíñïèðàöèþ â óñëîâèÿõ ïî-
âûøåííîé âëàæíîñòè â ïëîòíî çàêðûòîì áóòîíå. Â ñåìÿçà÷àòêàõ êàê êñèëåìà, òàê è
ôëîýìà ðàçâèâàþòñÿ ïîçäíî, ñèíõðîíèçèðîâàííî ñ ðàçâèòèåì ñàìèõ ýòèõ îðãàíîâ
(Stevenson, Owens, 1978). R. Schmid (1976) îòìå÷àåò, ÷òî ñëàáîå ðàçâèòèå êñèëåìû
â òû÷èíî÷íûõ íèòÿõ ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ èõ áûñòðûì óäëèíåíèåì ïðè ðàñïóñêà-
íèè öâåòêà, ïîñêîëüêó òðàõåèäû íå ñïîñîáíû ê ðàñòÿæåíèþ. Íàëè÷èå óâåëè÷åííî-
ãî êîëè÷åñòâà ïðîâîäÿùèõ òêàíåé â ñâÿçíèêå îí îáúÿñíÿåò èõ ó÷àñòèåì â ïðåäîõðà-
íåíèè ïûëüíèêà îò ïðåæäåâðåìåííîãî âñêðûâàíèÿ, è íàõîäèò ìîðôîãåíåòè÷åñêèå
ïðè÷èíû ìåçàðõíîãî ðàçâèòèÿ òêàíåé â ïó÷êàõ òû÷èíîê. R. Schmid (1976) çàêëþ÷à-
åò, ÷òî ñòðîåíèå ïó÷êîâ, êàê è äðóãèõ ñòðóêòóð, èìååò ôóíêöèîíàëüíóþ îñíîâó, íî
ïðèçíàåò, ÷òî ýêñïåðèìåíòàëüíûå ñâèäåòåëüñòâà ýòèõ âçàèìîñâÿçåé îãðàíè÷åíû.
Áîëåå ïîçäíèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî ñèëüíîå ðàçâèòèå ïðîâîäÿùèõ ïó÷-
êîâ èëè èõ êñèëåìíîé ÷àñòè â îòäåëüíûõ ÷àñòÿõ öâåòêà (íàïðèìåð, ïîä ðûëüöåì ó
Arabidopsis) ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì âëèÿíèÿ âûñîêèõ êîíöåíòðàöèé àóêñèíà íà
ðàííèõ ñòàäèÿõ ìîðôîãåíåçà (Aloni et al., 2006).

Âñåñòîðîííåå àíàòîìè÷åñêîå èññëåäîâàíèå öâåòêîâ ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Phyto-
laccaceae (Âîëãèí, 1986) ïîçâîëèëî âûÿñíèòü, ÷òî ó âèäîâ ñ ìîíîìåðíûì ãèíåöååì
â õîäå ýâîëþöèè ïðîèçîøëà ðåäóêöèÿ ÷èñëà ïëîäîëèñòèêîâ îò íåñêîëüêèõ äî îäíî-
ãî, ïðè÷åì èñõîäíûì òèïîì ãèíåöåÿ â ýòîì ñåìåéñòâå ÿâëÿåòñÿ ïîëèìåðíûé ñèí-
êàðïíûé. Ïðè ýòîì ðåäóêöèÿ ïðîèñõîäèëà íå ïîñòåïåííî, à â ðåçóëüòàòå ñàëüòàöèè,
ïðèâåäøåé ê òîìó, ÷òî íà ìåñòå íåñêîëüêèõ ïëîäîëèñòèêîâ ñòàë çàêëàäûâàòüñÿ
îäèí. Â èòîãå îò ïîëèìåðíîãî ãèíåöåÿ ïðîèçîøåë èñòèííî ìîíîìåðíûé.

Ñîïîñòàâëåíèå ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû öâåòêà ïðåäñòàâèòåëåé ðàçëè÷íûõ ïîäñå-
ìåéñòâ Cactaceae (Volgin, 1988) ïîçâîëèëî ðåêîíñòðóèðîâàòü ýâîëþöèþ ìîðôîëî-
ãèè öâåòêà â ýòîì ñåìåéñòâå. Ïîêàçàíî, ÷òî ðåêóððåíòíûå ïó÷êè îñè öâåòêà, âîç-
íèêøèå â ðåçóëüòàòå ôîðìèðîâàíèÿ íèæíåé çàâÿçè ïóòåì èíâàãèíàöèè öâåòîëîæà
è âûÿâëÿþùèåñÿ ó ïðèìèòèâíûõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà, ó áîëåå ïðîäâèíóòûõ
èñ÷åçàþò áëàãîäàðÿ ñîêðàùåíèþ ïóòè «äîñòàâêè» ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ ê ñåìÿçà-
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÷àòêàì ïîñðåäñòâîì àíàñòîìîçîâ ìåæäó âîñõîäÿùèìè ïó÷êàìè öâåòîëîæà è âåíò-
ðàëüíûìè ïó÷êàìè ïëîäîëèñòèêîâ. Òàêèì îáðàçîì, ó Cactaceae íàáëþäàåòñÿ ðå-
äóêöèÿ ïåòåëü ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ â öâåòîëîæå, ÷òî âåäåò ê ðàöèîíàëèçàöèè ïðîâî-
äÿùåé ñèñòåìû öâåòêà. Ýòîò ïðèìåð ïîêàçûâàåò, ÷òî ñòðîåíèå ïðîâîäÿùåé
ñèñòåìû çàâèñèò êàê îò åãî ïðåäêîâîãî ñîñòîÿíèÿ, òàê è îò âûïîëíÿåìûõ åå ñîñòàâ-
ëÿþùèìè ôóíêöèé. Ïðîâîäÿùèå ïó÷êè ìîãóò, íî íå îáÿçàíû ñâèäåòåëüñòâîâàòü î
êàêèõ-ëèáî óòðà÷åííûõ ñòðóêòóðàõ. Â ýòîì è ñîñòîèò îãðàíè÷åíèå ïðèìåíèìîñòè
ïðèíöèïà âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà.

Ó Podophyllum peltatum (Berberidaceae) â åäèíñòâåííîì ïëîäîëèñòèêå èìååòñÿ
êîìïëåêñ âåíòðàëüíûõ ïó÷êîâ, ïèòàþùèõ ñåìÿçà÷àòêè, à òàêæå ðàñïîëîæåííûå
âíóòðü îò âåíòðàëüíûõ (ò. å. «âåíòðàëüíåå» èõ) ïàðíûå ìåäóëëÿðíûå ïó÷êè. Ïðåä-
ïîëàãàåòñÿ, ÷òî ìåäóëëÿðíûå ïó÷êè ìîãóò ÿâëÿòüñÿ âåíòðàëüíûìè ïó÷êàìè ðåäó-
öèðîâàííîãî âòîðîãî ïëîäîëèñòèêà (DeMaggio, Wilson, 1986). Ñëåäóåò, îäíàêî, îò-
ìåòèòü, ÷òî èíòåðïðåòàöèÿ ãèíåöåÿ áàðáàðèñîâûõ êàê ìîíîìåðíîãî èëè ïñåâäîìî-
íîìåðíîãî — îäèí èç íàèáîëåå ñëîæíûõ âîïðîñîâ ìîðôîëîãèè öâåòêà (Chapman,
1936; Terabayashi, 1983; Áàðûêèíà, ×óáàòîâà, 1985; Endress, 1995; Ìåëèêÿí, ×åð-
íûõ, 1997, 1998). Â ñåì. Cunoniaceae ó íåêîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé òàêæå èìååòñÿ
áîëåå äâóõ ïó÷êîâ ïëîäîëèñòèêîâ â âåíòðàëüíîì ïîëîæåíèè, íå âñå èç êîòîðûõ
ó÷àñòâóþò â èííåðâàöèè ñåìÿçà÷àòêîâ (Dickison, 1975), íî ó ýòèõ âèäîâ, â îòëè÷èå
îò Podophyllum peltatum, âñå ïó÷êè ãðóïïû èíòåðïðåòèðóåòñÿ êàê âåíòðàëüíûå.
Êðîìå òîãî, ó íåêîòîðûõ äðóãèõ Cunoniaceae âñÿ âåíòðàëüíàÿ ñèñòåìà ãèíåöåÿ èç
÷åòûðåõ ïëîäîëèñòèêîâ îáúåäèíåíà â åäèíñòâåííûé öåíòðàëüíûé ïó÷îê. Ýòî ñðàâ-
íèìî ñ ñèòóàöèåé Basella (Sattler, Lacroix, 1988; ñì. âûøå).

L. P. Ronse De Craene è E. F. Smets (1992, ñì. òàêæå: 1987, 1993) óñòàíîâèëè
êîððåëÿöèþ ìåæäó êîìïëåêñíûì õàðàêòåðîì ïîëèàíäðèè, ò. å. çàëîæåíèåì òû÷è-
íîê íà îáùèõ ïðèìîðäèÿõ, è íàëè÷èåì ñòâîëîâûõ ïó÷êîâ òû÷èíîê, à òàêæå îòñóò-
ñòâèåì ãèïàíòèÿ (ïðè íàëè÷èè ãèïàíòèÿ ïó÷êè òû÷èíîê îáúåäèíÿþòñÿ â êðóïíûå
ïó÷êè âìåñòå ñ ïó÷êàìè îêîëîöâåòíèêà). Ïðè íàëè÷èè îáùåãî êîëüöåâîãî ïðèìîð-
äèÿ àíäðîöåÿ ñòâîëîâûå ïó÷êè íå âûÿâëÿþòñÿ. Ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, ýòîò ôàêò ïîä-
òâåðæäàåò íåîáõîäèìîñòü ñ îñòîðîæíîñòüþ èñïîëüçîâàòü âàñêóëÿðíóþ àíàòîìèþ,
ïîñêîëüêó ïðîèñõîæäåíèå ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ ýâîëþöèîíèðóåò ñîîòâåòñòâåííî
îñîáåííîñòÿì ðàçâèòèÿ ÷àñòåé öâåòêà. Ñõîäíîå ñòðîåíèå âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû ìî-
æåò ÿâëÿòüñÿ êàê ñëåäñòâèåì ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè òàêñîíîâ, òàê è ðåçóëüòà-
òîì êîíâåðãåíöèè. Ýòî, îäíàêî, íå ïðèóìåíüøàåò çíà÷åíèÿ âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè,
à ëèøü ñâèäåòåëüñòâóåò î âàæíîñòè åå èñïîëüçîâàíèÿ â êîìïëåêñå ñ äðóãèìè ìåòî-
äàìè. Ýòè æå àâòîðû (Ronse De Craene, Smets, 1993) óêàçûâàþò íà íàëè÷èå ó ïîëè-
ìåðíûõ öâåòêîâ âàñêóëàòóðû îñîáîãî òèïà, ñîñòîÿùåé èç òàê íàçûâàåìûõ àêñèàëü-
íîé è êîðòèêàëüíîé ñèñòåì. Îíè âõîäÿò â öâåòîê íåçàâèñèìî ëèáî îáðàçóþò â öâå-
òîëîæå ïëåêñóñ. Àêñèàëüíàÿ ñèñòåìà èííåðâèðóåò îêîëîöâåòíèê è õîòÿ áû ÷àñòü
òû÷èíîê, êîðòèêàëüíàÿ — ãèíåöåé è îñòàëüíûå òû÷èíêè.

Ïî ìíåíèþ M. H. G. Gustafsson (1995), õàðàêòåð èííåðâàöèè ëåïåñòêîâ ÿâëÿ-
åòñÿ âàæíûì ïðèçíàêîì, õàðàêòåðèçóþùèì òàêñîíû âûñîêîãî ðàíãà â ïðåäåëàõ
ãðóïïû asterids. Êàê ñ÷èòàåò àâòîð, òàêîé ïðèçíàê, êàê íàëè÷èå ëàòåðàëüíûõ
ïó÷êîâ, âõîäÿùèõ â ëåïåñòîê íåçàâèñèìî îò ìåäèàííîãî, ÿâëÿåòñÿ óíèêàëüíûì
ñâîéñòâîì ñåìåéñòâ Asteraceae, Calyceraceae, Goodeniaceae è Menyanthaceae è íå
âñòðå÷àåòñÿ íè â îäíîì äðóãîì ñåìåéñòâå ýòîé ãðóïïû. Ìíåíèþ M. H. G. Gustafs-
son ñîîòâåòñòâóåò îáçîð J. Kårehed (2003), ñîãëàñíî êîòîðîìó ÷èñëî æèëîê â
ëåïåñòêå (áåç óêàçàíèÿ ÷èñëà ëåïåñòêîâûõ ñëåäîâ) ÿâëÿåòñÿ âàæíûì ïðèçíàêîì, õà-
ðàêòåðèçóþùèì ñåìåéñòâà ïîðÿäêà Apiales è ðàçäåëÿþùèì èõ íà äâå ãðóïïû. Ñ
äðóãîé ñòîðîíû, èññëåäîâàíèÿ ðàçíîîáðàçèÿ âàñêóëàòóðû öâåòêà â ðàçëè÷íûõ
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ãðóïïàõ asterids (íàïðèìåð, Nuraliev et al., 2011) ñòàâÿò ïîä ñîìíåíèå ýòè îáîá-
ùåíèÿ.

Â õîäå èçó÷åíèÿ àíàòîìèè öâåòêà ðÿäà àçèàòñêèõ âèäîâ ðîäà Schefflera s. l. (Ara-
liaceae) áûëî âûÿâëåíî çíà÷èòåëüíîå ðàçíîîáðàçèå â ñòðîåíèè âàñêóëÿðíîé ñèñòå-
ìû, â òîì ÷èñëå ñðåäè âèäîâ ñ îäèíàêîâûì ïëàíîì ñòðîåíèÿ öâåòêà (Íóðàëèåâ è
äð., 2009; Nuraliev et al., 2011), ÷òî ñîãëàñóåòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè èçó÷åíèÿ âèäîâ Acer
(Hall, 1954), Cornus (Wilkinson, 1944) è Myrtaceae (Schmid, 1972a, b, c). Íàèáîëåå
ñåðüåçíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó âèäàìè Schefflera íàáëþäàþòñÿ â îáëàñòè âåíòðàëüíîé
ñèñòåìû ïó÷êîâ (ò. å. â èííåðâàöèè ñåìÿçà÷àòêîâ) è â ñïîñîáå èííåðâàöèè ëåïåñò-
êîâ. Àâòîðàì íå óäàëîñü îáíàðóæèòü ïðÿìóþ ñâÿçü ýòîãî ðàçíîîáðàçèÿ ñ ôèëîãåíå-
òè÷åñêèì ïîëîæåíèåì èçó÷åííûõ òàêñîíîâ. Îíè îáúÿñíÿþò îñîáåííîñòè âàñêóëà-
òóðû öâåòêîâ èñõîäÿ èç èõ òîïîãðàôèè è îòíîñèòåëüíûõ ðàçìåðîâ èõ ÷àñòåé. Íà
îñíîâàíèè äàííûõ âàñêóëàòóðû ïðåäëîæåíà ãèïîòåçà î ðàñïðåäåëåíèè ïîòîêîâ
àóêñèíîâ â õîäå ðàçâèòèÿ öâåòêîâ. Òàêæå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïðè ïîëèìåðèçàöèè
öâåòêà â äàííîé ãðóïïå ñåì. Araliaceae ïðîèñõîäèò ïîòåðÿ èíäèâèäóàëüíîñòè èí-
íåðâàöèè êàê ìèíèìóì íåêîòîðûõ òèïîâ ýëåìåíòîâ, è âàñêóëÿðíàÿ ñèñòåìà âñåãî
öâåòêà ñòàíîâèòñÿ íåóïîðÿäî÷åííîé (Sokoloff et al., 2007; Íóðàëèåâ è äð., 2009).

T. Deroin (2010) íà îñíîâàíèè àíàëèçà âàñêóëàòóðû öâåòêà âûÿâèë ÷àñòè÷íóþ
ïåíòàìåðèþ åãî êðóãîâ ó Magnolia decidua (Magnoliaceae), ÷òî, ïî åãî ìíåíèþ, ñó-
ùåñòâåííî îòëè÷àåò ýòîò âèä îò âñåõ îñòàëüíûõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà. Ðàíåå
ýòîò àâòîð (Deroin, 1999) îòìå÷àë îáóñëîâëåííîñòü íåêîòîðûõ ïðèçíàêîâ ïðîâîäÿ-
ùåé ñèñòåìû öâåòêà îñîáåííîñòÿìè ïðîöåññîâ îïûëåíèÿ è ôîðìèðîâàíèÿ ïëîäîâ ó
Annonaceae è Magnoliaceae. Ïðè ýòîì îí ïðèçíàâàë êîíñåðâàòèâíîñòü âàñêóëÿð-
íûõ ïðèçíàêîâ è íàõîäèë â íèõ ïîäòâåðæäåíèå áëèçêîìó ðîäñòâó ýòèõ äâóõ ñå-
ìåéñòâ.

Ïðèçíàêè èííåðâàöèè ãèíåöåÿ áûëè èñïîëüçîâàíû È. È. Øàìðîâûì è Í. Ñ. Êî-
òåëüíèêîâîé (2011) äëÿ èçó÷åíèÿ åãî ìîðôîëîãèè ó Coronaria flos-cuculi (Caryop-
hyllaceae). Ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, äëÿ ýòîãî âèäà (îáëàäàþùåãî âåðõíåé çàâÿçüþ) õà-
ðàêòåðíà öåíòðàëüíî-îñåâàÿ èííåðâàöèÿ ñåìÿçà÷àòêîâ ñ íåêîòîðûìè èçìåíåíèÿìè,
õàðàêòåðíûìè äëÿ ðàñòåíèé ñ íèæíåé çàâÿçüþ.

Ì. Â. Ðåìèçîâà è È. Ý. Ëîêê (2012) ïðîâåëè ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç âàñêóëàòóðû
ñîöâåòèé 12 âèäîâ áàçàëüíûõ îäíîäîëüíûõ èç 9 ðîäîâ è ïðèøëè ê çàêëþ÷åíèþ, ÷òî
âûÿâëåííûå ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ îòðàæàþò ðàçìåðíûå õàðàêòåðèñòèêè öâåòêîâ è
áðàêòåé è íå ñâÿçàíû ñ ôèëîãåíèåé òàêñîíîâ. Íà îñíîâàíèè îñîáåííîñòåé âàñêóëà-
òóðû àâòîðû äåëàþò ïðåäïîëîæåíèå î ïîðÿäêå ðàçìåòêè îðãàíîâ â èçó÷åííûõ ñî-
öâåòèÿõ. Òàêæå Ì. Â. Ðåìèçîâà ñ ñîàâò. (Remizowa et al., 2010) èçó÷èëè ñòðîåíèå
ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû öâåòêà íåñêîëüêèõ âèäîâ ðîäà Tofieldia (Tofieldiaceae) è îáíà-
ðóæèëè, ÷òî ðàçëè÷èÿ â îðãàíèçàöèè ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû îòðàæàþò ðàçëè÷èÿ âî
âíåøíåì ñòðîåíèè öâåòêà. Ìîðôîëîãè÷åñêîå ñâîåîáðàçèå öâåòêà Maundia triglo-
chinoides (Alismatales), âêëþ÷àþùåå ðÿä îñîáåííîñòåé ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû, ïîä-
òâåðäèëî îáîñíîâàííîñòü îòíåñåíèÿ ýòîãî âèäà ê îòäåëüíîìó ñåì. Maundiaceae
(Sokoloff et al., 2013).

Èçó÷åíèå àíàòîìèè öâåòêà Xyris grandis (Xyridaceae — Remizowa et al., 2012)
âûÿâèëî ðåäêóþ ñðåäè îäíîäîëüíûõ ñëîæíóþ èííåðâàöèþ ýëåìåíòîâ îêîëîöâåò-
íèêà. ×àøåëèñòèêè ýòîãî âèäà èìåþò ïî îäíîìó ïó÷êó, à ëåïåñòêè èííåðâèðîâàíû
òðåìÿ ïó÷êàìè, ïðè÷åì ìåäèàííûå è ëàòåðàëüíûå ïó÷êè èìåþò íåçàâèñèìîå ïðî-
èñõîæäåíèå. ×èñëî ïó÷êîâ â ýëåìåíòàõ îêîëîöâåòíèêà êîððåëèðóåò ñ îòíîñèòåëü-
íûìè ðàçìåðàìè ýëåìåíòîâ: ÷àøåëèñòèêè íå íåñóò ÿðêîé îêðàñêè, èìåþò øèðîêîå
îñíîâàíèå è âûïîëíÿþò ôóíêöèþ çàùèòû âíóòðåííèõ êðóãîâ öâåòêà â áóòîíå; ëå-
ïåñòêè èìåþò óçêîå îñíîâàíèå è ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå êðóïíûìè è çàìåòíûìè ÷àñòÿ-
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ìè öâåòêà. Ñõîäíûé õàðàêòåð èííåðâàöèè âíóòðåííèõ ëèñòî÷êîâ îêîëîöâåòíèêà
íåäàâíî îáíàðóæåí ó Fritillaria montana (Liliaceae — Novikoff, Kazemirska, 2012).

C. R. Hardy ñ ñîàâò. (Hardy et al., 2000), èçó÷èâøèå âàñêóëàòóðó öâåòêà Dichori-
sandra thyrsiflora (Commelinaceae), çàêëþ÷èëè, ÷òî îñîáåííîñòè èííåðâàöèè ïëî-
äîëèñòèêîâ ìîãóò áûòü ñâÿçàíû êàê ñ ôóíêöèîíàëüíûìè, òàê è ñ ôèëîãåíåòè÷åñêè-
ìè ïðè÷èíàìè.

Ðàáîòà L. S. Souto è D. M. T. Oliveira (2013) ÿâëÿåòñÿ ñðàâíèòåëüíî ðåäêèì ïðè-
ìåðîì áåçîãîâîðî÷íîãî ïðèíÿòèÿ ïðèíöèïà âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà â ñîâðå-
ìåííîé íàóêå. Íà îñíîâàíèè äàííûõ ïî âàñêóëàòóðå öâåòêà àâòîðû ïîñòðîèëè ãè-
ïîòåçó îá ýâîëþöèè ÷èñëà æåëåçîê ÷àøå÷êè â ñåì. Malpighiaceae. Â ïåíòàìåðíîì
öâåòêå Mascagnia cordifolia â êàæäûé ÷àøåëèñòèê, èìåþùèé ïàðíûå æåëåçêè, âõî-
äèò äâà ëàòåðàëüíûõ ïó÷êà, à ó åäèíñòâåííîãî ÷àøåëèñòèêà áåç æåëåçîê ýòè ïó÷êè
îòñóòñòâóþò, íî ñîîòâåòñòâóþùèå èì ïó÷êè îòõîäÿò â ñîñåäíèå ñ íèì ÷àøåëèñòèêè
(êîòîðûå, òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷àþò äîáàâî÷íûå ëàòåðàëüíûå ïó÷êè). Àâòîðû çà-
êëþ÷àþò, ÷òî òàêîå ñòðîåíèå ñâèäåòåëüñòâóåò î êîííàöèè «íåäîñòàþùèõ» æåëåçîê
ñ ñîñåäíèìè ÷àøåëèñòèêàìè. Ýòî îòëè÷àåò èçó÷åííûé âèä îò äðóãèõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé ñåìåéñòâà ñ òåì æå âíåøíèì ñòðîåíèåì ÷àøå÷êè, íî èìåþùèõ ïî äâà ëàòåðàëü-
íûõ ïó÷êà â êàæäîì èç ïÿòè ÷àøåëèñòèêîâ (âêëþ÷àÿ ÷àøåëèñòèê áåç æåëåçîê), ÷òî
ñâèäåòåëüñòâóåò, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, î ïîëíîé ðåäóêöèè «íåäîñòàþùèõ» æåëåçîê
ó ïîñëåäíèõ. Àâòîðû ðàññìàòðèâàþò äàííûé ïðèìåð êàê õîðîøóþ èëëþñòðàöèþ
òîãî, ÷òî âíåøíåå ñòðîåíèå îðãàíîâ ðàñòåíèÿ èçìåíÿåòñÿ â ýâîëþöèè áûñòðåå, ÷åì
âíóòðåííåå. Îíè íå äåëàþò ïîïûòîê îáúÿñíèòü ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ñ òî÷êè
çðåíèÿ àäàïòèâíîñòè ñòðóêòóð (Carlquist, 1969) èëè ñîïîñòàâèòü èõ ñ èçâåñòíûìè
çàêîíîìåðíîñòÿìè ðàçâèòèÿ âàñêóëàòóðû (ñì. íèæå).

Âàñêóëÿðíàÿ ñèñòåìà öâåòêà êàê îòðàæåíèå ïðîöåññîâ ìîðôîãåíåçà

Îñîáåííîñòè ïðîöåññà ôîðìèðîâàíèÿ ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû â ìîðôîãåíåçå ðàñ-
òåíèÿ ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî åå ñòðóêòóðà òåñíî ñâÿçàíà ñ ôóíêöèîíèðîâàíèåì
ðàñòèòåëüíûõ òêàíåé. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî òÿæè ïðîêàìáèÿ, èç êîòîðûõ ïîçæå ðàçâèâà-
þòñÿ ïðîâîäÿùèå ïó÷êè, äèôôåðåíöèðóþòñÿ âáëèçè àïåêñà ïîáåãà (â òîì ÷èñëå è
öâåòêà), ñëåäóÿ íàïðàâëåíèÿì ïîòîêîâ àóêñèíîâ (Dengler, Kang, 2001; Aloni, 2004;
Dengler, 2006; Scarpella et al., 2006, 2010; Scarpella, Helariutta, 2010; Sawchuk, Scar-
pella, 2013). Ïðè ýòîì ðàñïðåäåëåíèå è èíòåíñèâíîñòü ïîòîêîâ àóêñèíîâ èãðàþò
êëþ÷åâóþ ðîëü è â îïðåäåëåíèè ïîçèöèé çàëîæåíèÿ ïðèìîðäèåâ (Reinhardt et al.,
2000, 2003; Benková et al., 2003; Aloni et al., 2006; Cheng et al., 2006; ×óá, 2010). Ñî-
ãëàñíî ýòèì ïðåäñòàâëåíèÿì, çàëîæåíèå ýëåìåíòîâ öâåòêà ñêîððåëèðîâàíî ñ ïîÿâ-
ëåíèåì èííåðâèðóþùèõ èõ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ, ïîñêîëüêó ðåãóëèðóåòñÿ îäíèì è
òåì æå ìåõàíèçìîì. Â ïðîöåññå ìîðôîãåíåçà ôîðìèðîâàíèå íàïðàâëåííûõ ïîòî-
êîâ àóêñèíîâ ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå ñàìîîðãàíèçàöèè áåç ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðî-
ëÿ ñî ñòîðîíû ó÷àñòâóþùèõ â íåì êëåòîê è âîçìîæíî äàæå â ãåíåòè÷åñêè ãåòåðî-
ãåííûõ òêàíÿõ (Sachs, 1991; Vernoux et al., 2000; ×óá, 2010). Ñ îäíîé ñòîðîíû, ýòî
èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòü ïðÿìîãî âëèÿíèÿ «ïðåäêîâîãî ñîñòîÿíèÿ» öâåòêà, êîòîðîå
ãèïîòåòè÷åñêè ìîæåò áûòü îòðàæåíî â ãåíîòèïå ðàñòåíèÿ, íà ñòðîåíèå åãî ïðîâîäÿ-
ùåé ñèñòåìû. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, â äàííîé ìîäåëè âàæíûì äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïðî-
âîäÿùèõ ïó÷êîâ îêàçûâàåòñÿ íå äåôèíèòèâíîå ñòðîåíèå öâåòêà, à ÷èñëî è âçàèìî-
ðàñïîëîæåíèå ïðèìîðäèåâ èëè äàæå ñàéòîâ ðàçìåòêè (ò. å. ðàçìå÷åííûõ ó÷àñòêîâ
ôëîðàëüíîé ìåðèñòåìû, íà êîòîðûõ âîçíèêíóò ïðèìîðäèè), èìåþùèõñÿ â ñàìîì
íà÷àëå åãî ðàçâèòèÿ. Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî «ëèøíèå» ïó÷êè, òðàäèöèîííî òðàêòóþ-
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ùèåñÿ êàê «ðóäèìåíòàðíûå», ìîãóò ÿâëÿòüñÿ èíäèêàòîðàìè àáëàñòèðîâàííûõ îðãà-
íîâ (ò. å. íå çàêëàäûâàþùèõñÿ â îíòîãåíåçå, íî ðàáîòàþùèõ êàê èñòî÷íèêè àóêñè-
íîâ — ×óá, 2010) è ìîãóò íå îòðàæàòü ñòåïåíü ðàçâèòîñòè ýòèõ îðãàíîâ â ôèëîãåíå-
òè÷åñêîì ïðîøëîì òîãî èëè èíîãî òàêñîíà. Ñîîòâåòñòâåííî â ðàìêàõ äàííîé
òåîðèè ðåäóêöèÿ îðãàíà âìåñòå ñ ïó÷êîì ïðîèñõîäèò ëèøü ïðè ïîëíîé ïîòåðå îðãà-
íà, âìåñòå ñ ñàéòîì ðàçìåòêè. Íàðÿäó ñ ýòèì èçâåñòíî ìíîæåñòâî ïðèìåðîâ íàëè-
÷èÿ â öâåòêå èëè ñîöâåòèè ýëåìåíòîâ, ëèøåííûõ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ, ÷òî, åñòåñò-
âåííî, íå îçíà÷àåò, ÷òî ïðèìîðäèè ýòèõ ýëåìåíòîâ íå ÿâëÿþòñÿ èñòî÷íèêàìè ïîçè-
öèîííîé èíôîðìàöèè — íàïðèìåð, Remizowa et al. (2013). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî
îòëè÷èòü àáëàñò îðãàíà îò åãî ïîëíîãî îòñóòñòâèÿ òðàäèöèîííûìè ìîðôîëîãî-àíà-
òîìè÷åñêèìè ìåòîäàìè íåâîçìîæíî íè íà îäíîé èç ñòàäèé ðàçâèòèÿ, ïîñêîëüêó
ïðîöåññ ðàçìåòêè (êàê è îáîçíà÷åíèå áóäóùèõ ïðîêàìáèàëüíûõ òÿæåé â öâåòîëî-
æå) ïðîèñõîäèò íà ìîëåêóëÿðíîì è ôèçèîëîãè÷åñêîì óðîâíå äî íà÷àëà äåëåíèÿ
êëåòîê ïðèìîðäèåâ. Ïîëåçíûì â äàííîì ñëó÷àå îêàçûâàåòñÿ ðàçðàáîòàííûé
Â. Â. ×óáîì (2010) ôàíòîìíûé àíàëèç, îñíîâàííûé íà èçó÷åíèè âëèÿíèÿ îðãàíà íà
ðàñïîëîæåíèå îêðóæàþùèõ åãî ñòðóêòóð.

Ñõîäíûå ñîîáðàæåíèÿ áûëè âûñêàçàíû R. Schmid (1972b), êîòîðûé íà îñíîâà-
íèè ñîîòâåòñòâóþùèõ ïðèìåðîâ ïîëàãàë, ÷òî òàê íàçûâàåìûå ðóäèìåíòàðíûå ïó÷-
êè ÷àùå âñåãî àññîöèèðîâàíû ñ ïðèìîðäèÿìè, ðàíî îñòàíàâëèâàþùèìèñÿ â ðàçâè-
òèè. Ôàêòè÷åñêè ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ðóäèìåíòàðíûå ïó÷êè ÿâëÿþòñÿ èíäèêàòîðàìè
àáîðòèðîâàííûõ îðãàíîâ (ñì. òàêæå: ×óá, 2010). Ïîíÿòèå àáëàñòà R. Schmid íå èñ-
ïîëüçîâàë â ñâîèõ ðàññóæäåíèÿõ, õîòÿ îíî íà òîò ìîìåíò óæå áûëî èçâåñòíî.

Ïðîõîæäåíèå ïó÷êîâ îáúåäèíåííûìè äðóã ñ äðóãîì íà íåêîòîðîì ïðîòÿæåíèè
(ðàññìàòðèâàâøååñÿ ìíîãèìè àâòîðàìè êàê «êîãåçèÿ» è «àäíàöèÿ», ò. å. îáúåäèíå-
íèå ïó÷êîâ â ýâîëþöèîííîì ñìûñëå) îáúÿñíÿåòñÿ â ðàìêàõ äàííûõ ïðåäñòàâëåíèé
ñïîñîáíîñòüþ ðàâíîöåííûõ ïîòîêîâ àóêñèíîâ ñëèâàòüñÿ â îäèí â ïðîöåññå ìîðôî-
ãåíåçà. Òàêàÿ èíòåðïðåòàöèÿ ëèøàåò ñëèÿíèå ïó÷êîâ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ñìûñëà.
Ðàçâèòèå àíàñòîìîçîâ ìåæäó îñíîâíûìè ïó÷êàìè ïðîèñõîäèò, êàê ìîæíî ïðåäïî-
ëîæèòü, ïî àíàëîãèè ñ îáðàçîâàíèåì æèëîê âòîðîãî ïîðÿäêà â ëèñòå Arabidopsis
(Cheng et al., 2006; Sawchuk et al., 2008; Scarpella et al., 2010), â ðåçóëüòàòå ëîêàëüíî-
ãî ïîâûøåíèÿ êîíöåíòðàöèè àóêñèíîâ â ýòèõ ìåñòàõ ïîñëå çàëîæåíèÿ îñíîâíûõ
ïó÷êîâ.

Çàêëþ÷åíèå

Òàêèì îáðàçîì, ôèçèîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ñòðîåíèå ïðîâî-
äÿùåé ñèñòåìû öâåòêà (êàê è ëþáîãî äðóãîãî ïîáåãà) íàïðÿìóþ çàâèñèò îò îñîáåí-
íîñòåé ðàçâèòèÿ äàííîãî öâåòêà è, ñëåäîâàòåëüíî, ýâîëþöèîíèðóåò îäíîâðåìåííî
ñ íèì. Ýòà âçàèìîñâÿçü, îïðåäåëÿþùàÿñÿ ìíîæåñòâåííîé ðîëüþ àóêñèíîâ â ìîðôî-
ãåíåçå ïîáåãà, áûëà õîðîøî ñôîðìóëèðîâàíà óæå R. H. Eyde (1975). Ñîâðåìåííûå
èññëåäîâàíèÿ òàêæå ïîäòâåðäèëè ìíîãèå ïðåäïîëîæåíèÿ àâòîðîâ, âûñêàçûâàâ-
øèõñÿ ïðîòèâ âàñêóëÿðíîãî êîíñåðâàòèçìà, òàêèõ êàê P. Grélot (1897), S. Carlquist
(1969) è R. Schmid (1972b). Ñîãëàñíî äàííûì ôèçèîëîãèè, åñëè â ýâîëþöèè ïðîâî-
äÿùåé ñèñòåìû è óñìàòðèâàþòñÿ êàêèå-ëèáî òðåíäû, ïîçâîëÿþùèå ïó÷êàì íå áûòü
íàïðÿìóþ ñâÿçàííûìè â ðàçâèòèè ñ ïðèìîðäèÿìè ôèëëîìîâ, îíè ãîðàçäî áîëåå
ñëîæíû è ìíîãîîáðàçíû, ÷åì âûäåëÿåìûå ðàíåå ìîäóñû (Eames, 1931; Puri, 1962b).
Òàêîé âûâîä ñîãëàñóåòñÿ ñî âçãëÿäàìè P. K. Endress (1994), ñ÷èòàþùåãî, ÷òî ðàçëè÷èÿ
â âàñêóëàòóðå ýëåìåíòîâ öâåòêà (â ÷àñòíîñòè, ÷àøå÷êè è âåí÷èêà) ìîãóò áûòü ñâÿçà-
íû ñ èõ ïðèíöèïèàëüíî ðàçíîé ôóíêöèåé â öâåòêå è îñîáåííîñòÿìè èõ ðàçâèòèÿ.

149



Ðåçóëüòàòû èçó÷åíèÿ ôèçèîëîãè÷åñêîé ðåãóëÿöèè äèôôåðåíöèàöèè ïðîâîäÿ-
ùèõ ïó÷êîâ íàõîäÿòñÿ â ïîëíîì ñîîòâåòñòâèè ñ âûâîäàìè V. Singh è R. Sattler
(1972), îñíîâàííûìè íà ñðàâíèòåëüíîì àíàëèçå ðàçâèòèÿ ýëåìåíòîâ öâåòêà è ñîîò-
âåòñòâóþùèõ ïðîêàìáèàëüíûõ òÿæåé íà ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñòàäèÿõ ôëîðàëüíîãî
ìîðôîãåíåçà. Âûâîä î òåñíîé ñâÿçè ìåæäó ñòðîåíèåì âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû è çàëî-
æåíèåì ïðèìîðäèåâ â õîäå ôëîðàëüíîãî ìîðôîãåíåçà ïîäòâåðæäàåòñÿ èññëåäîâà-
íèÿìè ïîòîêîâ àóêñèíîâ, êîòîðûå èñõîäÿò îò ïðèìîðäèåâ ôèëëîìîâ è ðåãóëèðóþò
êàê äèôôåðåíöèàöèþ ïðîêàìáèàëüíûõ òÿæåé, òàê è çàëîæåíèå ñëåäóþùèõ ïðè-
ìîðäèåâ (ò. å. îñóùåñòâëÿþò ðàçìåòêó). Ïðåäïîëîæåíèå î íàëè÷èè ïîðîãîâîãî ðàñ-
ñòîÿíèÿ ìåæäó ïðîêàìáèàëüíûìè òÿæàìè, ïðåïÿòñòâóþùåãî äèôôåðåíöèàöèè íî-
âûõ òÿæåé (Singh, Sattler, 1972), ôàêòè÷åñêè ÿâëÿåòñÿ óòâåðæäåíèåì î ñóùåñòâîâà-
íèè ïîçèöèîííîé èíôîðìàöèè, ðåãóëèðóþùåé ìîðôîãåíåç, ðîëü êîòîðîé ñåé÷àñ
òàêæå ïðèïèñûâàþò àóêñèíàì. Ïîÿâëåíèå ïðîêàìáèàëüíûõ òÿæåé äî íà÷àëà ðàçâè-
òèÿ ïðèìîðäèÿ (Boke, 1949) ìîæåò áûòü îáúÿñíåíî ïðè ïîìîùè ÿâëåíèÿ ðàçìåòêè
(ñì.: ×óá, Ïåíèí, 2004), êîòîðîå íå âûÿâëÿåòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêè.

Íàðÿäó ñ ýòèì, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ, íåêîòîðûå èç êîòîðûõ îïèñàíû â äàííîì îá-
çîðå, èçó÷åíèå âàñêóëÿðíîé àíàòîìèè öâåòêà ïîçâîëèëî óñòàíîâèòü ìîðôîëîãè÷å-
ñêóþ ïðèðîäó òåõ èëè èíûõ ñòðóêòóð. Õîðîøèì ïðèìåðîì ÿâëÿþòñÿ ðåêóððåíòíûå
ïó÷êè â çàâÿçè ïðåäñòàâèòåëåé íåêîòîðûõ ðàñòåíèé, ïîäòâåðæäàþùèå åå îñåâóþ
ïðèðîäó. Ñëîæíîñòü çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî íà îñíîâàíèè îäíîãî òîëüêî îòñóòñò-
âèÿ òàêèõ ïó÷êîâ íåâîçìîæíî äîêàçàòü àëüòåðíàòèâíóþ òî÷êó çðåíèÿ. Êðîìå òîãî,
íè÷òî íå ïðîòèâîðå÷èò íàëè÷èþ ðóäèìåíòîâ â ïðîâîäÿùåé ñèñòåìå, êàê è â ëþáîé
äðóãîé ñòðóêòóðå, ïîñêîëüêó ñêîðîñòü ýâîëþöèè ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóðíûõ ïðèçíà-
êîâ íåîäèíàêîâà (Sachs, 1982). Íà ïåðâûé âçãëÿä, òàêèå ïðèìåðû íå óêëàäûâàþòñÿ
â ñîâðåìåííóþ òåîðèþ ðåãóëÿöèè ðàçâèòèÿ ðàñòåíèÿ. Ïîñëå òîãî êàê ñòàëè èçâåñòíû
îñíîâíûå ïðèíöèïû ýòîé òåîðèè, ðàçðàáîòàííîé íà ìîäåëüíûõ îáúåêòàõ, íåîáõî-
äèìûì êàæåòñÿ åå ðàçâèòèå â íàïðàâëåíèè èçó÷åíèÿ ðàçíîîáðàçèÿ ïóòåé ôîðìèðî-
âàíèÿ ðàçëè÷íûõ òèïîâ öâåòêîâ è èõ âàñêóëÿðíîé ñèñòåìû. Ïðè ýòîì âàæíû èññëå-
äîâàíèÿ êàê ôèçèîëîãè÷åñêèõ àñïåêòîâ èõ ðàçâèòèÿ, òàê è ïàðàëëåëüíîå äåòàëüíîå
èçó÷åíèå àíàòîìèè è ìîðôîëîãèè ñàìèõ ðàçâèâàþùèõñÿ ñòðóêòóð. Òàêîå èññëåäî-
âàíèå ïîìîæåò ïîíÿòü ôèçèîëîãè÷åñêèå è ãåíåòè÷åñêèå îñîáåííîñòè ðàçâèòèÿ ðó-
äèìåíòàðíûõ ñòðóêòóð, â ÷àñòíîñòè ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ. Åñëè õàðàêòåð îðãàíèçàöèè
âàñêóëàòóðû â äåôèíèòèâíîì öâåòêå íåñåò â ñåáå îòïå÷àòîê ïðîöåññîâ ðàííåãî ìîð-
ôîãåíåçà, òî ìîæíî îæèäàòü, ÷òî íå âñå îñîáåííîñòè ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû, âûÿâëÿ-
åìûå íà ìîìåíò öâåòåíèÿ, èìåþò âûðàæåííóþ ôóíêöèîíàëüíóþ íàãðóçêó. Ýòî ïîçâî-
ëÿåò îáäóìàòü âîçìîæíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ñâîåãî ðîäà «ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ ðóäè-
ìåíòîâ» ïî àíàëîãèè ñ îáû÷íî îáñóæäàåìûìè «ôèëîãåíåòè÷åñêèìè ðóäèìåíòàìè».

Ïîíèìàíèå âàñêóëàòóðû êàê ôóíêöèîíèðóþùåé ñèñòåìû è îäíîâðåìåííî êàê
îòðàæåíèÿ ïðîöåññîâ ìîðôîãåíåçà â òåîðèè îòêðûâàåò íîâûå àñïåêòû èçó÷åíèÿ âà-
ñêóëàòóðû èñêîïàåìûõ ðàñòåíèé. Òàê, äåòàëüíîå ñðàâíåíèå âàñêóëàòóðû ëèñòüåâ
ðàçëè÷íûõ ïàëåîçîéñêèõ èñêîïàåìûõ â ñðàâíåíèè ñ äàííûìè ïî ìîðôîãåíåçó ëèñ-
òà ñîâðåìåííûõ ðàñòåíèé ïîçâîëèëî âûäâèíóòü ãèïîòåçû îá ýâîëþöèîííûõ ïðåîá-
ðàçîâàíèÿõ ìåðèñòåì â õîäå âîçíèêíîâåíèÿ ëèñòüåâ ìàêðîôèëëüíîãî òèïà (Boyce,
Knoll, 2002). Óðîâåíü ôàêòè÷åñêèõ çíàíèé î âàñêóëàòóðå äðåâíåéøèõ èñêîïàåìûõ
öâåòêîâ ïîêà íåäîñòàòî÷åí äëÿ êàêèõ-ëèáî ñåðüåçíûõ îáîáùåíèé, íî ìîæíî îæè-
äàòü, ÷òî â áóäóùåì äàííûå ïî âàñêóëàòóðå ïîìîãóò ëó÷øå ïîíÿòü ôóíêöèîíàëü-
íûå è ìîðôîãåíåòè÷åñêèå îñîáåííîñòè ðåïðîäóêòèâíûõ îðãàíîâ ïåðâûõ ïîêðûòî-
ñåìåííûõ.

Íàêîíåö, ïåðñïåêòèâíîñòü äàëüíåéøåãî èçó÷åíèÿ âàñêóëàòóðû öâåòêà ñâÿçàíà ñ
òåì, ÷òî îíà ñóùåñòâåííî ðàñøèðÿåò ÷èñëî ñòðóêòóðíûõ ïðèçíàêîâ, êîòîðûå ìîæ-
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íî ïðèâëå÷ü äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà òàêñîíîâ (íàïðèìåð, Remizowa et al.,
2011). Äåôèöèò ÷èñëà äîñòóïíûõ ìîðôîëîãî-àíàòîìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ñòàíîâèòñÿ
îñîáåííî î÷åâèäíûì ïðè ïîïûòêàõ ñðàâíèòü ìîëåêóëÿðíûå è ìîðôîëîãè÷åñêèå
äàííûå êàê èñòî÷íèêè ïîçíàíèÿ ôèëîãåíèè êîíêðåòíîãî òàêñîíà ïóòåì ïðîâåäåíèÿ
êëàäèñòè÷åñêîãî àíàëèçà.

Áëàãîäàðíîñòè

Ìû áëàãîäàðèì Â. Ð. Ôèëèíà çà èäåþ ïóáëèêàöèè äàííîãî ìàòåðèàëà, à
Ì. Â. Ðåìèçîâó, À. À. Îñêîëüñêîãî è À. Ê. Òèìîíèíà çà îáñóæäåíèå ìíîãèõ âîïðî-
ñîâ, ñâÿçàííûõ ñ âàñêóëàòóðîé öâåòêà.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ïîääåðæêå Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëå-
äîâàíèé (ïðîåêòû ¹ 12-04-31073 è 12-04-01070).

ÑÏÈÑÎÊ ËÈÒÅÐÀÒÓÐÛ

Áàðûêèíà Ð. Ï., ×óáàòîâà Í. Â. Ìîðôîëîãèÿ è àíàòîìèÿ öâåòêà Nandina domestica Thunb. (Berbe-
ridaceae) / Âåñòí. Ìîñê. óí-òà. Ñåð. 16. Áèîëîãèÿ. 1985. Ò. 16. ¹ 3. Ñ. 62—68.

Âîëãèí Ñ. À. Ìîðôîëîãèÿ è âàñêóëÿðíàÿ àíàòîìèÿ öâåòêà Trichostigma peruviana (Moq.) H. Walt.
(Phytolaccaceae) / Áþë. ÌÎÈÏ. Îòä. áèîë. 1986. Ò. 91. Âûï. 1. Ñ. 96—102.

Çàìÿòíèí Á. Í. Î íèæíåé çàâÿçè îñåâîãî ïðîèñõîæäåíèÿ / Áîò. æóðí. 1951. Ò. 36. ¹ 1. Ñ. 89—92.
Èìñ À. Ìîðôîëîãèÿ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Ì., 1964. 500 ñ.
Êîçî-Ïîëÿíñêèé Á. Ì. Ê ìîðôîëîãèè öâåòêà Umbelliferae. I / Áþë. Âîðîíåæñêîãî î-âà åñòåñòâîèñ-

ïûòàòåëåé. 1926. Ò. 1. Ñ. 153—168.
Êîçî-Ïîëÿíñêèé Á. Ì. Î ïðèðîäå öâåòêà Angiospermae / Òð. Âîðîíåæñêîãî ãîñ. óí-òà. 1936. Ò. 9.

Âûï. 1. Ñ. 28—63.
Êîìàð Ã. À. Î ïðèðîäå íèæíåé çàâÿçè / Áîò. æóðí. 1972. Ò. 57. ¹ 4. Ñ. 595—604.
Ìåëèêÿí À. Ï., ×åðíûõ À. À. Ñðàâíèòåëüíàÿ êàðïîëîãèÿ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Podophylla-

ceae / Áþë. ÌÎÈÏ. Îòä. áèîë. 1997. Ò. 102. Ñ. 58—61.
Ìåëèêÿí À. Ï., ×åðíûõ À. À. Ñðàâíèòåëüíàÿ êàðïîëîãèÿ ïðåäñòàâèòåëåé ïîäñåìåéñòâà Epimedioi-

deae (Berberidaceae) / Áþë. ÌÎÈÏ. Îòä. áèîë. 1998. Ò. 103. Ñ. 43—48.
Íóðàëèåâ Ì. Ñ., Áåýð À. Ñ., Îñêîëüñêèé À. À. Âàñêóëÿðíàÿ àíàòîìèÿ öâåòêà Tupidanthus calyptratus

è áëèçêèõ âèäîâ Schefflera â ñâÿçè ñ ïðîèñõîæäåíèåì ïîëèìåðíûõ öâåòêîâ Araliaceae / Áîò. æóðí.
2009. Ò. 94. ¹ 5. C. 1—18.

Ïåðâóõèíà Í. Â. Çàâÿçü çîíòè÷íûõ è íîâûå ôàêòû äëÿ âûÿñíåíèÿ åå ïðèðîäû / Áîò. æóðí. 1953.
Ò. 38. ¹ 2. Ñ. 185—205.

Ïåðâóõèíà Í. Â. Ïðèðîäà íèæíåé çàâÿçè çîíòè÷íûõ è íåêîòîðûå âîïðîñû «òåîðèè öâåòêà» / Òð.
ÁÈÍ ÀÍ ÑÑÑÐ. 1962. Âûï. 5. Ñåð. 7. 31—45.

Ïåðâóõèíà Í. Â. Ïðîáëåìû ìîðôîëîãèè è áèîëîãèè öâåòêà. Ë., 1970. 167 ñ.
Ïåðâóõèíà Í. Â. Îêîëîöâåòíèê ïîêðûòîñåìåííûõ. Ë., 1979. 110 ñ.
Ðåìèçîâà Ì. Â. Ñòðóêòóðà öâåòêà ó Japonolirion è Petrosavia (Petrosaviales) / Áîò. æóðí. 2011.

Ò. 96. ¹ 2. C. 199—215.
Ðåìèçîâà Ì. Â., Ëîêê È. Ý. Âàñêóëàòóðà ðàöåìîçíûõ ñîöâåòèé áàçàëüíûõ îäíîäîëüíûõ êàê îòðà-

æåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ è ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ / Áîò. æóðí. 2012. Ò. 97. ¹ 2. C. 183—202.
Òàõòàäæÿí À. Ë. Îñíîâû ýâîëþöèîííîé ìîðôîëîãèè ïîêðûòîñåìåííûõ. Ì.; Ë., 1964. 236 ñ.
Òàõòàäæÿí À. Ë. Ñèñòåìà è ôèëîãåíèÿ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Ì.; Ë., 1966. 610 ñ.
Òèìîíèí À. Ê. Ïî÷åìó â ýâîëþöèîííî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïîñòðîåíèÿõ ìû ñêëîííû çàìå÷àòü ïðåè-

ìóùåñòâåííî ðåäóêöèè? / Æóðí. îáù. áèîë. 1993. Ò. 54. ¹ 1. Ñ. 104—113.
Òèìîíèí À. Ê. Áîëüøîé ïðàêòèêóì ïî áîòàíèêå: ñòðîåíèå öâåòêà. Ó÷åáíî-ìåòîäè÷åñêîå ïîñîáèå.

Ì., 2005. 34 ñ.
Òèìîíèí À. Ê., Ñîêîëîâ Ä. Ä., Øèïóíîâ À. Á. Ñèñòåìàòèêà âûñøèõ ðàñòåíèé / Áîòàíèêà. Ò. 4.

Êí. 2. 2009. 352 ñ.
Òèõîìèðîâ Â. Í. Î íåêîòîðûõ íîâûõ âçãëÿäàõ íà ïðîèñõîæäåíèå öâåòêîâûõ ðàñòåíèé / Òð.

ÌÎÈÏ. Îòä. áèîë. 1965. Ò. 13. Ñ. 175—189.
×óá Â. Â. Ðîëü ïîçèöèîííîé èíôîðìàöèè â ðåãóëÿöèè ðàçâèòèÿ îðãàíîâ öâåòêà è ëèñòîâûõ ñåðèé

ïîáåãîâ. Ì., 2010. 263 ñ.

151



×óá Â. Â., Ïåíèí À. À. Ñòðóêòóðà öâåòêà Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.: ðàçìåòêà ïîëîæåíèÿ îð-
ãàíîâ / Îíòîãåíåç. 2004. Ò. 35. ¹ 4. C. 280—284.

Øàìðîâ È. È. Òèïû ãèíåöåÿ ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé: òåðìèíîëîãèÿ è ïðîáëåìû èíòåðïðåòà-
öèè / Áîò. æóðí. 2012. Ò. 97. ¹ 4. Ñ. 417—451.

Øàìðîâ È. È., Êîòåëüíèêîâà Í. Ñ. Îñîáåííîñòè ôîðìèðîâàíèÿ ãèíåöåÿ ó Coccyganthe flos-cuculi
(Caryophyllaceae) / Áîò. æóðí. 2011. Ò. 96. ¹ 7. Ñ. 826—850.

Aloni R. The induction of vascular tissues by auxin / Plant hormones: biosynthesis, signal transduction,
action / Ed. P. J. Davies. Dordrecht, 2004. P. 471—492.

Aloni R. Role of hormones in controlling vascular differentiation and the mechanism of lateral root initia-
tion / Planta. 2013a. Vol. 238. N 5. P. 819—830.

Aloni R. The role of hormones in controlling vascular differentiation / Cellular aspects of wood formati-
on. Berlin; Heidelberg, 2013b. P. 99—139.

Aloni R., Aloni E., Langhans M., Ullrich C. I. Role of auxin in regulating Arabidopsis flower develop-
ment / Planta. 2006. Vol. 223. N 2. P. 315—328.

Arber A. On the structure of the androecium in Parnassia and its bearing on the affinities of the genus /
Ann. Bot. 1913. Vol. 27. N 107. P. 491—509.

Arber A. The anatomy of the stamens in certain Indian species of Parnassia / Ann. Bot. 1915. Vol. 29.
N 113. P. 159—160.

Arber A. Floral anatomy and its morphological interpretation / New Phytol. 1933a. Vol. 32. N 3.
P. 231—242.

Arber A. Morphological interpretation of floral anatomy / Nature. 1933b. Vol. 132. P. 823. (Letter.)
Arber A. The interpretation of the flower: a study of some aspects of morphological thought / Biol. Rev.

1937. Vol. 12. N 2. P. 157—184.
Arber A. The natural philosophy of plant form. Cambridge, 1950. 246 p.
Bancroft H. A review of researches concerning floral morphology / Bot. Rev. 1935. Vol. 1. N 3.

P. 77—99.
Benková E., Michniewicz M., Sauer M. et al. Local, efflux-dependent auxin gradients as a common mo-

dule for plant organ formation / Cell. 2003. Vol. 115. N 5. P. 591—602.
Boke N. H. Development of the perianth in Vinca rosea L. / Amer. J. Bot. 1948. Vol. 35. N 7.

P. 413—423.
Boke N. H. Development of the stamens and carpels in Vinca rosea L. / Amer. J. Bot. 1949. Vol. 36. N 7.

P. 535—547.
Boyce C. K., Knoll A. H. Evolution of developmental potential and the multiple independent origins of

leaves in Palàeozoic vascular plants / Palàeobiology. 2002. Vol. 28. N 1. P. 70—100.
Busch A., Zachgo S. Flower symmetry evolution: towards understanding the abominable mystery of an-

giosperm radiation / Bioessays. 2009.Vol. 31. N 11. P. 1181—1190.
Canright J. E. The comparative morphology and relationships of the Magnoliaceae. I. Trends of specia-

lization in the stamens / Amer. J. Bot. 1952. Vol. 39. N 7. P. 484—497.
Canright J. E. The comparative morphology and relationships of the Magnoliaceae. III. Carpels / Amer.

J. Bot. 1960. Vol. 47. N 2. P. 145—155.
Carlquist S. Toward acceptable evolutionary interpretations of floral anatomy / Phytomorphology. 1969.

Vol. 19. N 4. P. 332—362.
Causier B., Schwarz-Sommerb Z., Davies B. Floral organ identity: 20 years of ABCs / Seminars in Cell

& Dev. Biol. 2010. Vol. 21. N 1. P. 73—79.
Chapman M. Carpel anatomy of the Berberidaceae / Amer. J. Bot. 1936. Vol. 23. N 5. P. 340—348.
Cheng Y., Dai X., Zhao Y. Auxin biosynthesis by the YUCCA flavin monooxygenases controls the for-

mation of floral organs and vascular tissues in Arabidopsis / Genes Devel. 2006. Vol. 20. N 13.
P. 1790—1799.

Cheung M., Sattler R. Early floral development of Lythrum salicaria / Can. J. Bot. 1967. Vol. 45. N 9.
P. 1609—1618.

Citerne H., Jabbour F., Nadot S., Damerval C. The evolution of floral symmetry / Adv. Bot. Res. 2010.
Vol. 54. P. 85—137.

Clark S. E., Jacobsen S. E., Levin J. Z., Meyerowitz E. M. The CLAVATA and SHOOT MERISTEMLESS
loci competitively regulate meristem activity in Arabidopsis / Development. 1996. Vol. 122. N 5. P. 1567—1575.

Clark S. E., Running M. P., Meyerowitz E. M. CLAVATA1, a regulator of meristem and flower develop-
ment in Arabidopsis / Development. 1993. Vol. 119. N 2. P. 397—418.

Clark S. E., Running M. P., Meyerowitz E. M. CLAVATA3 is a specific regulator of shoot and floral me-
ristem development affecting the same processes as CLAVATA1 / Development. 1995. Vol. 121. N 7.
P. 2057—2067.

Coen E. S. The role of homeotic genes in flower development and evolution / Annu. Rev. Plant Physiol.
Plant Mol. Biol. 1991. Vol. 42. N 1. P. 241—279.

152



Coen E. S. Floral symmetry / EMBO J. 1996. Vol. 15. N 24. P. 6777—6788.
Coen E. S., Meyerowitz E. M. The war of the whorls: genetic interactions controlling flower develop-

ment / Nature. 1991. Vol. 353. P. 31—37.
Coen E. S., Nugent J. M., Luo D. et al. Evolution of floral symmetry / Philos. Trans. Royal Soc. of Lon-

don. Series B, Biological Sciences. 1995. Vol. 350. P. 35—38.
Cubas P. Floral zygomorphy, the recurring evolution of a successful trait / BioEssays. 2004. Vol. 26.

N 11. P. 1175—1184.
Cubas P., Coen E., Martinez-Zapater J. F. Ancient asymmetries in the evolution of flowers / Curr. Biol.

2001. Vol. 11. N 13. P. 1050—1052.
Davies B., Cartolano M., Schwartz-Sommer Z. Flower development: The Antirrhinum perspective /

Adv. Bot. Res. 2006. Vol. 44. P. 279—321.
Davis C. D., Endress P. K., Baum D. A. Evolution of floral gigantism / Curr. Opinion Plant Biol. 2008.

Vol. 11. P. 49—57.
Dawson M. L. Floral morphology of the Polemoniaceae / Amer. J. Bot. 1936. Vol. 23. N 7.

P. 501—511.
DeMaggio A. E., Wilson C. L. Floral structure and organogenesis in Podophyllum peltatum (Berberida-

ceae) / Amer. J. Bot. 1986. Vol. 73. N 1. P. 21—32.
Dengler N. G. Ontogeny of the vegetative and floral apex of Calycanthus occidentalis Can. J. Bot.

1972. Vol. 50. N 6. P. 1349—1356.
Dengler N. G. The shoot apical meristem and development of vascular architecture / Can. J. Bot. 2006.

Vol. 84. N 11. P. 1660—1671.
Dengler N., Kang J. Vascular patterning and leaf shape / Curr. Opin. Plant Biol. 2001. Vol. 4. N 1.

P. 50—56.
Deroin T. Functional impact of the vascular architecture of flowers in Annonaceae and Magnoliaceae,

and its bearing on the interpretation of the magnoliaceous gynoecium / Syst. Geogr. Plants. 1999. Vol. 68.
N 1—2. P. 213—224.

Deroin T. Floral anatomy of Magnolia decidua (Q. Y. Zheng) V. S. Kumar (Magnoliaceae): recognition
of a partial pentamery / Adansonia. 2010. Vol. 32. N 1. P. 39—55.

Dettmer J., Elo A., Helariutta Y. Hormone interactions during vascular development / Plant Mol. Biol.
2009. Vol. 69. N 4. P. 347—360.

Dickison W. C. Studies on the floral anatomy of the Cunoniaceae / Amer. J. Bot. 1975. Vol. 62. N 5.
P. 433—447.

Dickson J. Studies in floral anatomy. III. An interpretation of the gynaeceum in the Primulaceae / Amer.
J. Bot. 1936. Vol. 23. N 6. P. 385—393.

Douglas G. E. Studies in the vascular anatomy of the Primulaceae / Amer. J. Bot. 1936. Vol. 23. N 3.
P. 199—212.

Douglas G. E. The inferior ovary / Bot. Rev. 1944. Vol. 10. N 3. P. 125—186.
Douglas G. E. The inferior ovary. II / Bot. Rev. 1957. Vol. 23. N 1. P. 1—46.
Eames A. J. The vascular anatomy of the flower with refutation of the theory of carpel polymorphism /

Amer. J. Bot. 1931. Vol. 18. N 3. P. 147—188.
Eames A. J. Again: «The New Morphology» / New Phytol. 1951. Vol. 50. N 1. P. 17—35.
Endress P. K. Patterns of floral construction in ontogeny and phylogeny / Biol. J. Linn. Soc. 1990.

Vol. 39. P. 153—175.
Endress P. K. Diversity and evolutionary biology of tropical flowers. Cambridge, 1994. 311 p.
Endress P. K. Floral structure and evolution in Ranunculanae / Pl. Syst. Evol. 1995. Suppl. 9. P. 47—61.
Endress P. K. Evolutionary diversification of the flowers in angiosperms / Amer. J. Bot. 2011. Vol. 98.

N 3. P. 370—396.
Endress P. K., Baas P., Gregory M. Systematic plant morphology and anatomy — 50 years of progress /

Taxon. 2000. Vol. 49. N 3. P. 401—434.
Endress P. K., Matthews M. L. Progress and problems in the assessment of flower morphology in hig-

her-level systematics / Plant Syst. Evol. 2012. Vol. 298. N 2. P. 257—276.
Eyde R. H. Morphological and paleobotanical studies of the Nyssaceae, I. A survey of the modern speci-

es and their fruits / J. Arnold Arbor. 1963. Vol. 44. N 1. P. 1—59.
Eyde R. H. The peculiar gynoecial vasculature of Cornaceae and its systematic significance / Phytomor-

phology. 1967. Vol. 17. P. 172—182.
Eyde R. H. Flowers, fruits, and phylogeny of Alangiaceae / J. Arnold Arbor. 1968. Vol. 49. N 2.

P. 167—192.
Eyde R. H. Evolutionary morphology: distinguishing ancestral structure from derived structure in flowe-

ring plants / Taxon. 1971. Vol. 20. N 1. P. 63—73.
Eyde R. H. The bases of Angiosperm phylogeny: floral anatomy / Ann. Missouri Bot. Gard. 1975.

Vol. 62. N 3. P. 521—537.

153



Eyde R. H. Reproductive structures and evolution in Ludwigia (Onagraceae). III. Vasculature, nectaries,
conclusions / Ann. Missouri Bot. Gard. 1981. Vol. 68. N 3. P. 379—412.

Eyde R. H., Tseng C. C. Flower of Tetraplasandra gymnocarpa. Hypogyny with epigynous ancestry /
Science. 1969. Vol. 166. P. 506—508.

Eyde R. H., Tseng C. C. What is primitive floral structure of Araliaceae? / J. Arnold Arbor. 1971.
Vol. 52. N 2. P. 205—239.

Fletcher J. C., Brand U., Running M. P. et al. Signaling of cell fate decisions by CLAVATA3 in Arabi-
dopsis shoot meristems / Science. 1999. Vol. 283. P. 1911—1914.

Grélot P. Recherches sur le système libéroligneux floral des gamopétales bicarpellées / Ann. Sci. Nat.
Bot. Ser. 8. 1897. Vol. 5. P. 1—154.

Gustafsson M. H. G. Petal venation in the Asterales and related orders / Bot. J. Linn. Soc. 1995.
Vol. 118. N 1. P. 1—18.

Hall B. A. The floral anatomy of the genus Acer / Amer. J. Bot. 1951. Vol. 38. N 10. P. 793—799.
Hall B. A. Variability in the floral anatomy of Acer negundo / Amer. J. Bot. 1954. Vol. 41. N 6.

P. 529—532.
Hardy C. R., Stevenson D. W. Development of the gametophytes, flower, and floral vasculature in Coch-

liostema odoratissimum (Commelinaceae) / Bot. J. Linn. Soc. 2000. Vol. 134. N . 1—2. P. 131—157.
Hardy C. R., Stevenson D. W., Kiss H. G. Development of the gametophytes, flower, and floral vascula-

ture in Dichorisandra thyrsiflora (Commelinaceae) / Amer. J. Bot. 2000. Vol. 87. N 9. P. 1228—1239.
Henslow G. The origin of floral structures through insect and other agencies. Kegan Paul, Trench,

Trübner & Company, Limited. London, 1888. Vol. 64. 359 p.
Henslow G. On the vascular systems of floral organs, and their importance in the interpretation of the

morphology of flowers / J. Linn. Soc. (Bot.). 1890. Vol. 28. P. 151—197.
Hiepko P. Vergleichend-morphologische und entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen über das Pe-

rianth bei den Polycarpicae / Bot. Jahrb. Syst. 1965. Bd 84. S. 359—508.
Hileman L. C., Kramer E. M., Baum D. A. Differential regulation of symmetry genes and the evolution

of floral morphologies / Proc. Nat. Acad. Sci. 2003. Vol. 100. N 22. P. 12814—12819.
Horne A. S. The structure and affinities of Davidia involucrata Baill. / Trans. Linn. Soc. Lond., Bot.

1909. Vol. 7. P. 303—26.
Horne A. S. A contribution to the study of the evolution of the flower, with special reference to the Ha-

mamelidaceae, Caprifoliaceae and Cornaceae / Trans. Linn. Soc. Lond., Bot. 1914. Vol. 8. P. 239—309.
Jabbour F., Nadot S., Damerval K. Evolution of floral symmetry: a state of the art / C. R. Biologies.

2009. Vol. 332. N 2. P. 219—231.
Jackson G. A study of the carpophore of the Umbelliferae / Amer. J. Bot. 1933. Vol. 20. N 2.

P. 121—144.
Jackson G. The morphology of the flowers of Rosa and certain closely related genera / Amer. J. Bot.

1934. Vol. 21. N 8. P. 453—466.
Kaplan D. R. Floral morphology, organogenesis and interpretation of inferior ovary in Downingia baci-

galupii / Amer. J. Bot. 1967. Vol. 54. N 10. P. 1274—1290.
Kaplan D. R. Histogenesis of the androecium and gynoecium in Downingia bacigalupii / Amer. J. Bot.

1968. Vol. 55. N 8. P. 933—950.
Kårehed J. The family Pennantiaceae and its relationships to Apiales / Bot. J. Linn. Soc. 2003. Vol. 141.

N 1. P. 1—24.
Kaul R. B. Development and vasculature of the flowers of Lophotocarpus calycinus and Sagittaria latifo-

lia (Alismaceae) / Amer. J. Bot. 1967a. Vol. 54. N 7. P. 914—920.
Kaul R. B. Ontogeny and anatomy of the flower of Limnocharis flava (Butomaceae) / Amer. J. Bot.

1967b. Vol. 54. N 10. P. 1223—1230.
Kaul R. B. Floral development and vasculature in Hydroceleis nymphoides (Butomaceae) / Amer. J. Bot.

1968. Vol. 55. N 2. P. 236—242.
Kayes J. M., Clark S. E. CLAVATA2, a regulator of meristem and organ development in Arabidopsis /

Development. 2003. Vol. 125. N 19. P. 3843—3851.
Kozo-Poljanski B. On some «third» conceptions in floral morphology / New Phytol. 1936. Vol. 35. N 5.

P. 479—492.
Laux T., Mayer K. F. X., Berger J., Jürgens G. The WUSCHEL gene is required for shoot and floral me-

ristem integrity in Arabidopsis / Development. 1996. Vol. 122. N 1. P. 87—96.
Leibfried A., To J. P., Busch W. et al. WUSCHEL controls meristem function by direct regulation of cyto-

kinin-inducible response regulators / Nature. 2005. Vol. 438. N 7071. P. 1172—1175.
Leins P., Erbar C. Flower and fruit: morphology, ontogeny, phylogeny, function and ecology. Stuttgart,

2010. 439 p.
Lucas W. J., Groover A., Lichtenberger R. et al. The plant vascular system: evolution, development and

functions / J. Integr. Plant Biol. 2013. Vol. 55. N 4. P. 294—388.

154



Luo D., Carpenter R., Copsey L. et al. Control of organ asymmetry in flowers of Antirrhinum / Cell.
1999. Vol. 99. N 4. P. 367—376.

Luo D., Carpenter R., Vincent C. et al. Origin of floral asymmetry in Antirrhinum / Nature. 1996.
Vol. 383. P. 794—799.

Magin N. Das Gynoeceum der Apiaceae — Modell und Ontogenie / Ber. Deutsch. Bot. Ges. 1977.
Bd 90. S. 53—66.

Martel E. Contribuzione all’anatomia del flore dell’ «Hedera helix», dell’ «Aralia sieboldii» e del «Cor-
nus sanguinea» / Mem. Reale Accad. Sci. Torino II. 1908. Vol. 58. P. 561—579.

Mayer K. F. X., Schoof H., Haecker A. et al. Role of WUSCHEL in regulating stem cell fate in the Arabi-
dopsis shoot meristem / Cell. 1998. Vol. 95. N 6. P. 805—815.

Melville R. A new theory of the angiosperm flower / Nature. 1960. Vol. 188. P. 14—18.
Melville R. A new theory of the angiosperm flower: I. The gynoecium / Kew Bull. 1962. Vol. 16. N 1.

P. 1—50.
Melville R. A new theory of the angiosperm flower: II. The androecium / Kew Bull. 1963. Vol. 17. N 1.

P. 1—63.
Melville R. Studies in floral structure and evolution. I. The Magnoliales / Kew Bull. 1969. Vol. 23. N 1.

P. 133—180.
Meyerowitz E. M., Bowman J. L., Brockman L. L. et al. A genetic and molecular model for flower deve-

lopment in Arabidopsis thaliana / Development. 1991. Vol. 113. Suppl. 1. P. 157—167.
Narayana L. L., Radhakrishnaiah M. Floral anatomy of Pittosporaceae: five species of Pittosporum /

Can. J. Bot. 1982. Vol. 60. N 10. P. 1859—1867.
Novikoff A. V., Kazemirska M. A. Vascular anatomy and morphology of the flower in Fritillaria montana

Hoppe (Liliaceae) / Modern Phytomorphology. 2012. Vol. 1. P. 27—35.
Nuraliev M. S., Sokoloff D. D., Oskolski A. A. Floral anatomy of Asian Schefflera (Araliaceae, Apiales):

Comparing variation of flower groundplan and vascular patterns / Int. J. Plant Sci. 2011. Vol. 172. N 6.
P. 735—762.

Philipson W. R. Griselinia Forst. fil. — anomaly or link? / New Zeal. J. Bot. 1967. Vol. 5. N 1.
P. 134—165.

Philipson W. R. Constant and variable features of the Araliaceae / Bot. J. Linn. Soc. 1970. Vol. 63.
Suppl. 1. P. 87—100.

Philipson W. R., Stone B. C. The systematic position of Aralidium Miq. — A multidisciplinary study. 1.
Introduction and floral and general anatomy / Taxon. 1980. Vol. 29. N 4. P. 391—403.

Posluszny U., Charlton W. A. Evolution of the helobial flower / Aquatic Bot. 1993. Vol. 44. N . 2.
P. 303—324.

Preston J. C., Hileman L. C. Developmental genetics of floral symmetry evolution / Trends Plant Sci.
2009. Vol. 14. N 3. P. 147—154.

Puri V. The role of floral anatomy in the solution of morphological problems / Bot. Rev. 1951. Vol. 17.
N 7. P. 471—553.

Puri V. Floral anatomy and inferior ovary / Phytomorphology. 1952a. Vol. 2. P. 122—129.
Puri V. Placentation in angiosperms / Bot. Rev. 1952b. Vol. 18. N 9. P. 603—651.
Puri V. Classification and phylogeny / Bull. Bot. Surv. India. 1962a. Vol. 4. P. 167—172.
Puri V. Floral anatomy in relation to taxonomy / Bull. Bot. Surv. India. 1962b. Vol. 4. P. 161—165.
Reinhardt D., Mandel T., Kuhlemeier C. Auxin regulates the initiation and radial position of plant lateral

organs / Plant Cell. 2000. Vol. 12. N 4. P. 507—518.
Reinhardt D., Pesce E. R., Stieger P. et al. Regulation of phyllotaxis by polar auxin transport / Nature.

2003. Vol. 426. P. 255—260.
Remizowa M. V., Kuznetsov A. N., Kuznetsova S. P. et al. Flower development and vasculature in Xyris

grandis (Xyridaceae, Poales); a case study for examining petal diversity in monocot flowers with a double
perianth / Bot. J. Linn. Soc. 2012. Vol. 170. N 1. P. 93—111.

Remizowa M. V., Rudall P. J., Choob V. V., Sokoloff D. D. Racemose inflorescences of monocots: struc-
tural and morphogenetic interaction at the flower/inflorescence level / Ann. Bot. 2013. Vol. 112. N 8.
P. 1553—1566.

Remizowa M. V., Sokoloff D. D., Campbell L. M. et al. Harperocallis is congeneric with Isidrogalvia
(Tofieldiaceae, Alismatales): evidence from comparative floral morphology / Taxon. 2011. Vol. 60. N 4.
P. 1076—1094.

Remizowa M., Sokoloff D., Kondo K. Floral evolution in the monocot family Nartheciaceae (Dioscorea-
les): evidence from anatomy and development in Metanarthecium luteo-viride Maxim. / Bot. J. Linn. Soc.
2008. Vol. 158. N 1. P. 1—18.

Remizowa M. V., Sokoloff D. D., Timonin A. C., Rudall P. J. Floral vasculature in Tofieldia (Tofieldia-
ceae) is correlated with floral morphology and development / Diversity, phylogeny, and evolution in the mo-
nocotyledons / Eds O. Seberg, G. Petersen, A. Barfod, J. I. Davis. Aarhus, 2010. P. 81—99.

155



Rijpkema A. S., Vandenbussche M., Koes R. et al. Variations on a theme: changes in the floral ABCs in
angiosperms / Semin. Cell. Dev. Biol. 2010. Vol. 21. N 1. P. 100—107.

Ronse De Craene L. P. Are petals sterile stamens or bracts? The origin and evolution of petals in the core
eudicots / Ann. Bot. 2007. Vol. 100. N 3. P. 621—630.

Ronse De Craene L. P. Homology and evolution of petals in core eudicots / Syst. Bot. 2008. Vol. 33.
N 2. P. 301—325.

Ronse De Craene L. P., Smets E. F. The distribution and the systematic relevance of the androecial cha-
racters oligomery and polymery in the Magnoliophytina / Nordic J. Bot. 1987. Vol. 7. N 3. P. 239—253.

Ronse De Craene L. P., Smets E. F. Complex polyandry in the Magnoliatae: definition, distribution and
systematic value / Nordic J. Bot. 1992. Vol. 12. N 6. P. 621—649.

Ronse De Craene L. P., Smets E. F. The distribution and systematic relevance of the androecial character
polymery / Bot. J. Linn. Soc. 1993. Vol. 113. N 4. P. 285—350.

Rudall P. J., Bateman R. M. Evolutionary change in flowers and inflorescences: evidence from naturally
occurring terata / Trends Plant Sci. 2003. Vol. 8. N 2. P. 76—82.

Rutishauser R., Sattler R. Complementarity and heuristic value of contrasting models in structural bota-
ny. II. Case study on leaf whorls: Equisetum and Ceratophyllum / Bot. Jahrb. 1987. Vol. 109. P. 227—255.

Rutishauser R., Sattler R. Complementarity and heuristic value of contrasting models in structural bota-
ny. III. Case study on shoot-like «leaves» and leaf-like «shoots» in Utricularia macrorhiza and U. purpurea
(Lentibulariaceae). Bot. Jahrb. 1989. Vol. 111. P. 121—137.

Sachs T. A morphogenetic basis for plant morphology / Axioms and principles of plant construction.
Springer Netherlands, 1982. P. 118—131.

Sachs T. Cell polarity and tissue patterning in plants / Development. 1991. Suppl. 1. P. 83—93.
Sattler R. «Fusion» and «continuity» in floral morphology / Notes Roy. Bot. Gard. Edinburgh, 1978.

Vol. 36. N 2. P. 397—405.
Sattler R., Lacroix C. Development and evolution of basal cauline placentation: Basella rubra / Amer.

J. Bot. 1988. Vol. 75. N 6. P. 918—927.
Saunders E. R. On carpel polymorphism. 1 / Ann. Bot. 1925. Vol. 39. N 1. P. 123—167.
Sawchuk M. G., Scarpella E. Polarity, continuity, and alignment in plant vascular strands / J. Integr.

Plant Biol. 2013. Vol. 55. N 9. P. 824—834.
Sawchuk M. G., Tyler D. J., Scarpella E. Auxin transport-dependent, stage-specific dynamics of leaf ve-

in formation / Plant Signaling Behavior 2008. Vol. 3. N 5. P. 286—289.
Scarpella E., Barkoulas M., Tsiantis M. Control of leaf and vein development by auxin / Cold Spring

Harb. Perspect. Biol. 2010. Vol. 2. N 1. P. 1—17.
Scarpella E., Helariutta Y. Vascular pattern formation in plants / Curr. Top. Dev. Biol. 2010. Vol. 91.

N 1. P. 221—265.
Scarpella E., Marcos D., Frim J., Berleth T. Control of leaf vascular patterning by polar auxin transport /

Genes Dev. 2006. Vol. 20. N 8. P. 1015—1027.
Schmid R. Floral anatomy of Myrtaceae: 2. Eugenia / J. Arnold Arbor. 1972a. Vol. 53. N 3.

P. 336—363.
Schmid R. Floral bundle fusion and vascular conservatism / Taxon. 1972b. Vol. 21. N 4. P. 429—446.
Schmid R. A resolution of the Eugenia-Syzygium controversy (Myrtaceae) / Amer. J. Bot. 1972c.

Vol. 59. N 4. P. 423—436.
Schmid R. Filament histology and anther dehiscence / Bot. J. Linn. Soc. 1976. Vol. 73. N 4. P. 303—315.
Schoof H., Lenhard M., Haecker A. et al. The stem cell population of Arabidopsis shoot meristems is ma-

intained by a regulatory loop between the CLAVATA and WUSCHEL genes / Cell. 2000. Vol. 100. N 6.
P. 635—644.

Sharma M., Singh V. Procambial development in some Labiatae in relation to vascular conservatism /
Ann. Bot. 1980. Vol. 46. N 1. P. 119—123.

Singh V., Jain D. K. Floral development of Justicia gendarussa (Acanthaceae) / Bot. J. Linn. Soc. 1975.
Vol. 70. N 3. P. 243—253.

Singh V., Sattler R. Floral development of Alisma triviale Can. J. Bot. 1972. Vol. 50. N 3. P. 619—627.
Smith F. H., Smith E. C. Anatomy of the inferior ovary of Darbya / Amer. J. Bot. 1942. Vol. 29. N 6.

P. 464—471.
Sokoloff D. D., von Mering S., Jacobs S. W., Remizowa M. V. Morphology of Maundia supports its isola-

ted phylogenetic position in the early-divergent monocot order Alismatales / Bot. J. Linn. Soc. 2013.
Vol. 173. N 1. P. 12—45.

Sokoloff D. D., Oskolski A. A., Remizowa M. V., Nuraliev M. S. Flower structure and development in Tu-
pidanthus calyptratus (Araliaceae): an extreme case of polymery among asterids / Plant Syst. Evol. 2007.
Vol. 168. P. 210—234.

Soltis D. E., Chanderbali A. S., Kim S. et al. The ABC model and its applicability to basal angiosperms /
Ann. Bot. 2007. Vol. 100. N 2. P. 155—163.

156



Soltis P. S., Soltis D. E., Kim S. et al. Expression of floral regulators in basal angiosperms and the origin
and evolution of ABC-function / Adv. Bot. Res. 2006. Vol. 44. P. 483—506.

Souto L. S., Oliveira D. M. T. Evaluation of the floral vasculature of the Janusia, Mascagnia and Tetrap-
terys species as a tool to explain the decrease of floral organs in Malpighiaceae / Flora. 2013. Vol. 208.
P. 351—359.

Sterling C. Comparative morphology of the carpel in the Rosaceae. I. Prunoideae: Prunus / Amer.
J. Bot. 1964. Vol. 51. N 1. P. 36—44.

Stevenson D. W., Owens S. J. Some aspects of the reproductive morphology of Gibasis venustula
(Kunth) D. R. Hunt (Commelinaceae) / Bot. J. Linn. Soc. 1978. Vol. 77. N . 3. P. 157—175.

Subramanyam K. Morphological studies of some species of Sedum. I. Floral anatomy / Amer. J. Bot.
1955. Vol. 42. N 9. P. 850—855.

Takhtajan A. L. Flowering plants. 2nd ed. New York, 2009. 871 p.
Terabayashi S. Studies in the morphology and systematics of Berberidaceae VI. Floral anatomy of Dip-

hylleia Michx., Podophyllum L. and Dyosma Woodson / — Acta Phytotaxon. Geobot. 1983. Vol. 34.
P. 27—47.

Theobald W. L. Anatomy and systematic position of Uldinia (Umbelliferae) / Brittonia. 1967a. Vol. 19.
N 2. P. 165—173.

Theobald W. L. Comparative morphology and anatomy of Chlaenosciadium (Umbelliferae) / J. Linn.
Soc. (Bot.). 1967b. Vol. 60. P. 75—84.

Theobald W. L. Venation pattern and fruit development in Lomatium dasycarpum (Umbelliferae) / Ann.
Bot. 1967c. Vol. 31. N 2. P. 255—262.

Thomson B. F. The floral morphology of the Caryophyllaceae / Amer. J. Bot. 1942. Vol. 29. N 4. P. 333—349.
Tillson A. H. The floral anatomy of the Kalanchoideae / Amer. J. Bot. 1940. Vol. 27. N 8. P. 595—600.
Tobe H. Morphological studies on the genus Clematis Linn. VII. Reinvestigation of Clematis williamsii

A. Gray and proposal of its taxonomic transfer to Clematopsis / Bot. Mag. 1980. Vol. 93. P. 135—148.
Tucker S. C. Phyllotaxis and vascular organization of the carpels in Michelia fuscata Amer. J. Bot.

1961. Vol. 48. N 1. P. 60—71.
Tucker S. C. Carpellary vasculature and the ovular vascular supply in Drimys / Amer. J. Bot. 1975.

Vol. 62. N 2. P. 191—197.
Uhl N. Studies in the floral anatomy and morphology of certain members of the Helobiae. PhD Thesis. It-

haca: Cornell University, 1947. 137 p.
Utech F. H. Comparison of the vascular floral anatomy of Xerophyllum asphodeloides (L.) Nutt. and

X. tenax (Pursh) Nutt. (Liliaceae—Melanthioideae) / Ann. Carnegie Mus. 1978. Vol. 47. N 7. P. 147—167.
Utech F. H. Floral vascular anatomy of Japonolirion osense Nakai (Liliaceae) and its tribal relationship /

Ann. Carnegie Mus. 1984. Vol. 53. P. 447—461.
Van Tieghem P. Recherches sur la structure du pistil / Ann. Sci. Nat., Bot., ser 5. 1868. Vol. 9.

P. 127—226.
Verbeke J. A. Fusion events during floral morphogenesis / Ann. Rev. Plant Physiol. Plant Mol. Biol.

1992. Vol. 43. N 1. P. 583—598.
Vernoux T., Kronenberger J., Grandjean O. et al. PIN-FORMED1 regulates cell fate at the periphery of

the shoot apical meristem / Development. 2000. Vol. 127. N 23. P. 5157—5165.
Volgin S. A. Evolution of the vascular system of the flower with inferior ovary of axial nature in Cacta-

ceae / Feddes Repertorium. 1988. Vol. 7—8. P. 237—247.
Weigel D., Meyerowitz E. M. The ABCs of floral homeotic genes / Cell. 1994. Vol. 78. N 4.

P. 203—209.
Wilkinson A. M. Floral anatomy of some species of Cornus / Bull. Torrey Botanical Club. 1944. Vol. 71.

N . 3. P. 276—301.
Wilson C. L., Just T. The morphology of the flower / Bot. Rev. 1939. Vol. 5. N 2. 97—131.
Zahn L. M., Feng B., Ma H. Beyond the ABC-model: regulation of floral homeotic genes / Adv. Bot.

Res. 2006. Vol. 44. P. 163—207.
Zhou Q., Fu D., Jin X. Floral morphology and anatomy of Pittosporum tobira (Pittosporaceae) / Nord.

J. Bot. 2005. Vol. 23. N 3. P. 345—352.
Zimmermann W. Die Phylogenie der Pflanzen. Jena, 1930. 452 p.

S U M M A R Y

The arrangement of vascular bundles within the plant body was exhaustively studied during the last

two centuries. A number of theories based on the comparative analysis of vascular appeared during this

period. The major role of floral vascular anatomy in evolutionary and phylogenetic reconstructions was

157



conditioned by the development of a concept of vascular conservatism, which states lower rates of evo-

lutionary changes of the vascular system in relation to the outer shape of a plant organ. This concept

was popularized by A. J. Eames and dominated during the first half of 20th century. As soon as ample

data on the diversity of floral vascular structure became available, the doubts on the universality of vas-

cular conservatism appeared. They were mainly vocalized by R. Schmid and R. H. Eyde, who pointed

out numerous examples that fail to conform with the concept. These authors suggested several specula-

tive assumptions concerning mechanisms of regulation of morphogenesis of vascular tissues and sup-

posed the number and arrangement of vascular bundles to be dependent on their functional role. S. Carl-

quist acts as the most convinced opponent of vascular conservatism as well as of any usage of anatomi-

cal features for clarifying evolutionary pathways. He believes the external morphological traits to be

primary in relation to the internal structure since they are adaptively significant, i. e. responsible for in-

teractions with environmental factors and fulfilling such important functions as pollination and disper-

sal. He also supposed rapid evolutionary reorganization of floral groundplan by alternation in the struc-

ture of few genes, which is immediately followed by rearrangement of the vascular system. Investigati-

ons of developmental stages of flowers and their innervation showed close interrelation between the

appearance of primordium of floral elements and differentiation of corresponding procambial strands in

the receptacle. Modern physiological studies revealed that procambial strands appear along the auxin

flows which are emitted by the developing phyllomes and become self-organized into common stre-

ams. In addition to the determination of the procambium differentiation, the auxin controls the timing

and place of development of subsequent primordia on floral apex. These findings fully contradict the

idea of vascular conservatism. However, they are still unable to explain the existence of rudiments in

vascular system and thus further precise investigations of patterns of vascular development are needed.
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