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Проведен обзор работ в области анатомии растений, раскрывающих взгляды специалистов на ис­
пользование васкулатуры цветка как источника информации для установления гомологий и проведе­
ния филогенетических реконструкций. Рассмотрен принцип васкулярного консерватизма и доводы 
против возможности его применения. Даны примеры изучения и интерпретации проводящей системы 
цветка разных таксонов покрытосеменных растений. Различные гипотезы о характере морфогенеза и 
эволюции проводящей системы, выдвинутые в XX в. на основе анатомических данных, сопоставлены 
с полученными в конце XX—начале X X I в. сведениями о закономерностях регуляции развития про-
камбиальных тяжей и примордиев филломов цветка. Результаты таких физиологических исследова¬
ний подтверждают и дополняют аргументы противников существования васкулярного консерватиз¬
ма. С другой стороны, эти результаты не противоречат возможности существования рудиментарных 
структур в проводящей системе, наличие которых было продемонстрировано многочисленными при¬
мерами. Для объяснения всего разнообразия васкулатуры цветков необходимо детальное изучение 
механизмов формирования и наследования признаков проводящей системы. 

К л ю ч е в ы е с л о в а : анатомия, васкулатура, проводящая система, проводящие пучки, ксилема, 
прокамбий, консерватизм, срастание, редукция, рудимент. 

Взаимное расположение проводящих пучков в теле растения является объектом 
многочисленных исследований на протяжении более двух столетий. На основании 
строения проводящей, или васкулярной, системы были построены многие эволю¬
ционные гипотезы. Между тем особенности формирования васкулярной системы в 
ходе морфогенеза, от которых напрямую зависят границы применимости ее испо¬
льзования в эволюционных реконструкциях, стали предметом длительных дискус¬
сий. Для того чтобы убедиться в серьезности разногласий между взглядами разных 
авторов, достаточно сравнить вышедшие примерно в одно время «васкулярно-оп-
тимистическую» работу R. Melville (1962) и резко противоположную ей работу 
S. Carlquist (1969). Полученные в последние десятилетия данные о молекулярной 
регуляции развития проводящих тканей и морфогенетической роли потоков аукси-
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нов и формирующихся вдоль них тяжей прокамбия (например, Dettmer et al., 2009; 
Scarpella, Helariutta, 2010; Aloni, 2013a,b; Lucas et al., 2013; Sawchuk, Scarpella, 
2013) не могут не внести коррективы в представления о характере эволюции при­
знаков, связанных с васкулярной системой. В настоящий момент отсутствует еди­
ная непротиворечивая картина, учитывающая все накопленные факты и позволяю­
щая однозначно выбрать наиболее верный из предложенных подходов к эволюци¬
онной интерпретации васкулатуры. В данном обзоре рассматривается история 
взглядов на васкулярную анатомию цветка, примеры ее интерпретации и эмпири¬
ческие факты, необходимые для понимания механизмов развития системы прово¬
дящих пучков. 

Принцип васкулярного консерватизма и его критика 

Структуру проводящей системы традиционно считали консервативным призна­
ком в анатомии растений по сравнению признаками, связанными с внешней фор¬
мой частей растения, их функциями и взаиморасположением других (помимо кси¬
лемы и флоэмы) тканей (Eames, 1931; Wilson, Just, 1939; Puri, 1951; Тахтаджян, 
1964; Schmid, 1972b). Это фактически означает допущение, что эволюционная пе¬
рестройка васкулатуры происходит медленнее, чем такие преобразования, как из¬
менение внешней формы, слияние частей растения друг с другом и др. В таком ас¬
пекте проводящие пучки представляли как архитектурную основу растения, на ко¬
торую «нарощены» остальные его части, по аналогии со скелетом позвоночных 
животных (Eyde, 1971; Schmid, 1972b). Поскольку эта основа меняется медленнее, 
чем внешние зоны, считается возможным установление предкового облика тех или 
иных частей растения по особенностям их проводящей системы (Тимонин, 2005). 
Рассмотрим несколько важнейших работ, связанных с вопросом существования ва-
скулярного консерватизма и ролью васкулярной анатомии цветка в эволюционной 
морфологии. 

A. J. Eames (1931, 1951) полагал, что в процессе эволюции базовые формы, из 
которых состоит тело растения, и в частности цветок, изменяются и усложняются 
настолько, что их морфологическая природа становится полностью скрыта. Уста¬
новление истинной морфологической природы возможно при изучении васкуляр-
ной анатомии цветка и сопоставлении ее с общим разнообразием анатомического 
строения цветков, а также с анатомией генеративных побегов, поскольку цветок 
морфологически также является видоизмененным побегом. Продуктивность такого 
подхода объясняется тем, что внутреннее строение цветка, включая васкулатуру, 
является его «медленно изменяющимся скелетом». Анатомические исследования 
подтверждают многие гипотезы, основанные на изучении внешней морфологии, 
таксономии и морфогенеза. Все эти подходы следует использовать в комплексе 
друг с другом (Eames, 1931). 

A. J. Eames (1931,1964) суммирует сведения касательно иннервации различных 
типов элементов цветка. Он заключает, что ч а ш е л и с т и к и чаще всего напомина¬
ют по иннервации листья, так как сходны с ними в числе и происхождении пучков 
(например, имеют трехпучковый след). Следовательно, чашелистики практически 
в каждом случае морфологически представляют собой брактеи, т. е. видоизмененные 
трофофиллы, а не стерилизованные спорофиллы. Л е п е с т к и , напротив, обычно 
напоминают тычинки, хотя в некоторых случаях имеют листоподобную иннерва¬
цию. Лепестки могут иметь по одному, три или несколько пучков, но чаще всего 
иннервируются единственным пучком, вне зависимости от своих размеров, формы 
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и долговечности. Поэтому, по мнению автора, в большинстве семейств лепестки 
являются видоизмененными тычинками, и лишь в некоторых случаях лепестки по­
добно чашелистикам происходят от листьев. Однако не всегда удается на основа­
нии одних только анатомических признаков сделать вывод о таком происхождении 
лепестков, поскольку тычинки, по мнению автора, также гомологичны листьям. 
Т ы ч и н к и обычно имеют по одному пучку вне зависимости от их морфологии. 
Тычинки с тремя следами (и пучками) встречаются в довольно примитивных груп­
пах (например, в семействах Magnoliaceae, Lauraceae), но отмечены и у эволюци-
онно продвинутых форм (например, у однодольных из семейств Musaceae, Strelitzia-
ceae и Poaceae—Bambusoideae — Puri, 1951). По мнению A. J. Eames, наиболее ве¬
роятно, что однопучковые тычинки появились из трехпучковых путем редукции 
вследствие сокращения ширины тычиночной нити. Дополнительным аргументом в 
пользу этой точки зрения стало открытие Degeneria, растения, обладающего, как 
долгое время считалось, особенно архаично устроенными цветками с плоскими 
трехпучковыми тычинками, не подразделенными на тычиночную нить и пыльник 
(например, Canright, 1952; Тахтаджян, 1964,1966). Впрочем, идея об исключитель­
ной примитивности цветка Degeneria позднее была подвергнута критике (Endress, 
1994; Takhtajan, 2009). П л о д о л и с т и к рассматривается как сложенный или за¬
вернутый на вентральную сторону листоподобный орган (так называемая кондуп-
ликатная модель плодолистика, см.: Тимонин и др., 2009; Takhtajan, 2009; Шамров, 
2012), и его иннервация в точности повторяет таковую листа (Eames, 1931). Как и 
лист, плодолистик может иметь один, три, пять или несколько пучков, каждый из 
которых возникает с образованием собственной лакуны. Самым распространен­
ным и наиболее примитивным является трехпучковый плодолистик. Автор отмеча¬
ет, что однопучковый плодолистик произошел вследствие редукции трехпучково-
го, обычно в связи с формированием плодика — орешка (Eames, 1931). Пятипучко-
вые плодолистики также широко распространены. Встречаемость плодолистиков с 
большим числом пучков постепенно падает с увеличением этого числа. Медиан¬
ный пучок плодолистика называют дорсальным соответственно его расположению 
на дорсальной стороне плодолистика при его рассмотрении как сложенного вдоль 
филлома. По мнению A. J. Eames, он возникает из стелы цветоложа ниже осталь¬
ных и независимо от них. Однако известны многочисленные примеры возникнове¬
ния дорсального пучка, объединенного с другими пучками плодолистиков (Melvil­
le, 1962), в том числе среди однодольных со свободным заложением плодолистиков 
(Utech, 1978, 1984; Remizowa et al., 2008, 2010; Ремизова, 2011). Крайние латераль¬
ные пучки плодолистика по сходным причинам называют вентральными или мар¬
гинальными. Из-за завернутого положения краев плодолистика вентральные пучки 
инвертированы, т. е. ориентированы флоэмой к центру цветка, в отличие от дор¬
сального пучка, флоэма которого обращена к периферии цветка. От вентральных 
пучков берут начало пучки семязачатков. У специализированных форм могут появ¬
ляться дополнительные пучки, ответвляющиеся от дорсальных или входящие в 
цветок самостоятельно. Также пучки могут сливаться друг с другом или редуциро¬
ваться. При редукции вентральных пучков семязачатки иннервируются от других 
пучков гинецея, например дорсальных (Puri, 1952b). 

В качестве основных эволюционных событий, связанных со специализацией 
строения цветка, A. J. Eames (1931) рассматривает редукцию и срастание органов. 
По его мнению, при срастании (в эволюционном понимании) вначале происходит 
внешнее объединение органов, без изменения их внутреннего строения. Затем сра¬
стание становится более глубоким и затрагивает в том числе проводящую систему, 
т. е. проводящие пучки начинают располагаться достаточно близко друг к другу. 
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Варианты срастания органов цветка A. J. Eames подразделяет на когезию (танген-
тальное срастание) и аднацию (радиальное срастание) (Verbeke, 1992). При коге -
з и и объединяются соседние органы одного круга цветка (также этот термин упо¬
требляется для срастания проводящих пучков одного круга в пределах какой-либо 
части цветка). Результатами когезии, имеющей место в целом круге, являются, на¬
пример, трубки чашечки и венчика, а также синкарпный гинецей; при этом часто 
происходит объединение соседних пучков срастающихся элементов (если эти орга¬
ны не иннервируются одним пучком). В гинецее попарно объединяются вентраль¬
ные пучки (одного или, чаще, соседних плодолистиков) и дополнительные пучки, 
расположенные в септах. Также к когезии относится срастание краев плодолистика 
на вентральной стороне в апокарпном гинецее; при этом вентральные пучки сбли¬
жаются либо формируют единый пучок. При а д н а ц и и происходит слияние орга¬
нов, принадлежащих к разным кругам. По стадиям срастания и частоте встречаемо¬
сти аднация не отличается от когезии. Наиболее распространенные примеры адна-
ции — прирастание тычинок к венчику и слияние пучков лепестка и тычинки 
(последнее возможно даже при отсутствии очевидного срастания самих органов, 
например, в стенке нижней завязи) (Eames, 1931). Выводы A. J. Eames (1931) о рас¬
пространенности когезии и аднации согласуются с множеством исследований рас¬
тений различного таксономического положения, на основании которых также мож¬
но уточнить, что аднация происходит только между элементами/пучками, располо­
женными на одном радиусе (Henslow, 1890; Козо-Полянский, 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; Нуралиев и др., 2009; Nuraliev et al., 2011; Remizowa et 
al., 2012). Разделение органов на относящиеся к одному или разным кругам, приня¬
тое при разделении понятий когезии и аднации, предполагает, что цветок является 
циклическим. Срастания органов в спиральных цветках затруднены в силуотсутст-
вия кругов и ортостих (Endress, 1990). В тех случаях, когда такие срастания, воз¬
можно, имеют место в спиральных цветках, их трудно отличить от объединения ор¬
ганов с участием цветоложа. 

Следует отметить, что, согласно современным взглядам, подразделяющим пло¬
долистик на асцидиатную и пликатную зоны (например, Leins, Erbar, 2010; Endress, 
2011), наличие в ценокарпном гинецее вентральных пучков, число которых совпа¬
дает с числом плодолистиков, а не превышает его дважды, не связано с когезией, 
поскольку в асцидиатной зоне не наблюдается эволюционного (конгенитального) 
срастания краев плодолистиков. 

R. Schmid (1972b) обсуждает три положения так называемого васкулярного 
консерватизма, который, по его мнению, является краеугольным камнем морфоло¬
гических и анатомических работ: 1) степень объединения пучков различных струк¬
тур говорит о степени эволюционной продвинутости таксона, поскольку пучки мо¬
гут оставаться полностью или частично свободными при объединении иннервируе-
мых ими структур; 2) «рудиментарные» следы свидетельствуют об исчезнувших 
предковых органах; 3) взаиморасположение и ориентация пучков позволяют про¬
водить гомологии между органами. Автор критически пересматривает эти положе¬
ния, основываясь на более ранних примерах и собственных исследованиях. В част¬
ности, автор подверг серьезной критике применение васкулярного анализа в целях 
прояснения морфологической природы плаценты. По его мнению, строение и взаи¬
морасположение проводящих пучков как функционирующих частей органов рас¬
тения более зависят от действующих физиологических факторов, чем от предысто-
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рии их появления. Число пучков и их расположение не могут не зависеть от размера 
и формы иннервируемого ими органа. В определенных условиях (например, при 
большом размере органа или в ходе формирования васкулатуры будущего плода) 
могут возникать обильно ветвящиеся и анастомозирующие пучки, которые затруд­
нительно трактовать с точки зрения указанных положений. Многие примеры (об­
зор их дан в работе Schmid, 1972b) говорят о том, что далеко не всегда существует 
связь между наличием/отсутствием органа и соответствующего проводящего пуч­
ка. Ориентация пучков может меняться в ходе морфогенеза. Наконец, использова¬
ние васкулярной анатомии подчас осложнено трудностями нахождения и интерп¬
ретации самих проводящих пучков. В цветках пучки нередко имеют слабо разви¬
тую флоэму и могут не иметь ксилемы, что делает невозможным их выявление 
путем реакции на лигнификацию. 

Использование васкулярной анатомии осложняется изменчивостью признаков, 
в том числе в пределах одного цветка. Поскольку репродуктивные структуры счи¬
тают более консервативными, чем вегетативные, васкулатура цветка оказывается 
как бы «вдвойне» консервативным признаком. Из-за этого наличие изменчивости 
часто не учитывается (Schmid, 1972b). Автор заключает, что консерватизм васкула-
туры цветка нередко использовался как не требующий доказательства постулат, и 
что на основе одних только васкулярных признаков могут быть сделаны ошибоч¬
ные выводы о филогении группы (см. также: Arber, 1933b). 

Чтобы проверить положение об эволюционной продвинутости объединения 
проводящих пучков (которое было высказано в работах Sterling, 1964; Eyde, 1968, 
1971; Eyde, Tseng, 1969, 1971), R. Schmid (1972b) изучил васкулярную анатомию 
цветка четырех видов Syzygium s. l . (Myrtaceae). Целью исследования было измере¬
ние степени слияния дорсальных пучков плодолистиков с периферическими пучка¬
ми в бокале нижней завязи. Выборка составила 38 цветков на стадиях от бутона до 
молодого плода. Автор выявил сильную изменчивость уровня расхождения дорса¬
льных и периферических пучков, как внутривидовую, так и в пределах одного цвет¬
ка. Уровень расхождения пучков колебался от основания цветка до верхней части 
гнезд завязи. Чаще всего объединенный пучок просто разделялся на дорсальный и 
периферический пучки, однако в некоторых цветках дорсальный пучок образовы¬
вался в результате слияния двух или нескольких ветвей, отходящих от одного и того 
же или от разных объединенных пучков. Спектры изменчивости изученного при¬
знака у разных видов значительно перекрывалась. Выводы, сделанные R. Schmid, 
заставляют усомниться в ценности этого признака для определения относительно¬
го уровня эволюционной продвинутости таксонов (по крайней мере в сем. Myrta-
ceae) и говорят о том, что данные васкулатуры должны обязательно быть получены 
на основе репрезентативной выборки и сопоставляться с другими типами данных. 
Вместе с тем автор далек от мысли об отказе от использования признаков васкула-
туры в систематике. Он считал тип прохождения проводящих пучков к семязачат¬
кам важнейшим для предложенного им решения вопроса о разграничении родов 
Syzygium и Eugenia (Schmid, 1972c). 

R. H. Eyde (1971, 1975) отмечает, что для некоторых таксонов характерна силь­
ная вариабельность васкулярной системы цветка, однако в ряде групп «васкуляр-
ные особенности цветка имеют филогенетическое значение». Автор полагал, что 
прокамбиальные тяжи могут играть роль «организаторов» взаимного расположе¬
ния элементов цветка (см. также обоснование этого положения в более ранних ра¬
ботах — Tucker, 1961; Dengler, 1972). Поскольку эта роль крайне важна для морфо¬
генеза, расположение самих пучков могло «законсервироваться» в эволюции. На 
консервативность систем морфогенеза у растений также указывал T. Sachs (1982). 
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Тем не менее использовать васкулярный консерватизм как основу для филогенети­
ческих построений, согласно R. H. Eyde (1975), следует только при наличии допол­
нительных свидетельств, так как взаимодействие пучков в цветке нередко связано с 
их близостью при развитии цветка, а не с филогенетическим положением таксона. 
Eyde (1971) полагал, что объединение проводящих пучков в эволюции преобладает 
над их обособлением. Однако он считал возможными редкие случаи реверсии, по¬
скольку реверсия свойственна практически любому морфологическому признаку. 
Традиционно инвертированность части проводящих пучков рассматривалась как 
источник важной информации для проведения гомологии и решения спорных мор¬
фологических вопросов, например, при установлении природы бокала нижней за¬
вязи или цветочной трубки, где инвертированность пучков внутреннего круга стен¬
ки завязи интерпретировалось как индикатор инвагинации цветоложа (Jackson, 
1934; Smith, Smith, 1942). Кроме того, предполагалось, что если проходящие в цен¬
тре ценокарпного гинецея пучки имеют нормальную ориентацию, они могут при¬
надлежать инкорпорированной в состав пестика оси цветка, а если эти пучки ин¬
вертированы, то это брюшные пучки плодолистиков (Eames, 1931). Eyde (1975) по¬
казал, что инвертированность может быть связана с поздним развитием пучка, 
протекающим на начальных стадиях без связи с остальными пучками цветка. Та¬
ким образом, автором признается роль морфогенетических факторов в формирова¬
нии васкулатуры. Автор указывает на сложности, препятствующие интерпретации 
васкулатуры всех цветков в рамках единого плана. 

S. Carlquist (1969) — наиболее убежденный противник как концепции васку-
лярного консерватизма, так и вообще использования одних только анатомических 
данных для решения вопросов о морфологической эволюции цветков и плодов и 
филогенетических связях покрытосеменных растений. По мнению автора, высокие 
пластичность и разнообразие покрытосеменных растений дают возможность найти 
среди них примеры, подтверждающие любую теорию, вследствие чего появляется 
все больше теорий касательно эволюции строения цветка, в то время как опровер¬
жения и прояснения таких теорий практически не происходит. Для решения озна­
ченных вопросов S. Carlquist предлагает использовать особенности внешнего стро¬
ения репродуктивных структур растений в контексте их функционирования, т. е. 
рассматривать морфологические и анатомические признаки как адаптации к спосо¬
бу опыления, распространения и другим функциям. Поскольку именно внешние 
признаки наиболее важны для осуществления этих функций, автор считает их наи¬
более ценными для понимания морфологической эволюции, в то время как внут¬
ренние признаки лишь участвуют в формировании внешних и, таким образом, яв¬
ляются вторичными по отношению к ним. Также морфологические исследования 
следует соотносить с родственными связями таксона. Рассматривая цветок как 
функционирующую систему (а не реликтовую структуру), автор считает невоз¬
можным наличие в нем рудиментов, поскольку «ненужные» структуры быстро 
утрачиваются в ходе эволюции. В частности, строение васкулярной системы обу­
словлено только выполняемыми ею в цветке «современными» функциями. За не¬
многими исключениями, нет никакого основания полагать ее эволюционно консер¬
вативной. Отличить рудиментарный проводящий пучок от нерудиментарного мож¬
но только интуитивно, но строго научно сделать это нельзя. Таким образом, нельзя 
проводить аналогию между васкулярной системой растений и скелетом позвоноч¬
ных животных; в цветке васкулярная система эволюционирует с той же скоростью, 
что и другие анатомические и морфологические признаки. Единственно возмож­
ный случай васкулярного консерватизма, по S. Carlquist, — изменение степени сра¬
стания соседних пучков при неизменном количестве пучков и выполняемой ими 
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функции. При этом не наблюдается консерватизма в прямом смысле, а происходит 
задержка срастания, обусловленная наиболее эффективным протеканием морфоге­
неза. В качестве примера автор приводит пучки синкарпного гинецея (в том числе 
вентральные), часто имеющие разную степень срастания у близких видов. Этот вы­
вод сходен с результатами исследований R. Schmid (1972b, см. выше). 

По мнению S. Carlquist, обогащение васкулярной системы цветка происходит 
так же часто, как и редукция пучков. Несмотря на это, в подавляющем большинстве 
исследований морфологический ряд рассматривается именно как редукционный 
(Тимонин, 1993). Однако, согласно S. Carlquist, если допустить преобладание ре¬
дукции, большинство цветков были бы мелкими и с мелкими элементами, что не 
соответствует действительности: размер цветков обычно зависит от размера опы­
лителей. Современные данные подтверждают представления о вторичном характе¬
ре гигантизма цветков у покрытосеменных растений, но не его связь с размерами 
опылителей (Davis et al., 2008). В свою очередь, число пучков зависит от размера 
цветка и его элементов, а также от особенностей функционирования последних. 
Также встречаются элементы цветка с полностью утраченными в эволюции пучками. 
S. Carlquist утверждает, что наличие пучков связано только с определенной физио¬
логической активностью, а их дифференциация соответствует принципам морфо¬
генеза. При таком подходе отрицается возможность существования нефункциони-
рующего пучка, принадлежащего несуществующему органу. Пересмотрев многие 
свидетельства наличия в цветках рудиментарных пучков, S. Carlquist нашел таким 
случаям другие объяснения, опирающиеся на особенности функционирования 
цветков. Он показал, что для эволюционных преобразований цветка наличие дли¬
тельно существующих промежуточных стадий не является обязательным. Кроме 
того, при таких преобразованиях обязательно происходят изменения в морфогенезе 
цветка, из-за чего он не отражает предковое состояние; таким образом, у растений 
онтогенез не является отражением филогенеза, а протекает наиболее эффективным 
способом. При этом нередко достаточными являются небольшие перестройки мор¬
фогенеза, что делает возможной быструю морфологическую эволюцию цветка, 
включающую реверсии. В частности, автор предполагал, что увеличение и умень¬
шение числа элементов цветка, как и смена симметрии цветка и типа завязи, сопря¬
жены с очень небольшими изменениями в геноме растения. Предсказания S. Carl-
quist практически полностью подтвердились работами по генетической регуляции 
флорального морфогенеза. Наиболее ярким примером является ABC/ABCDE-мо-
дель определения типа развивающегося органа (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). Также известны гены, контролирующие объем меристемы, от которого зави­
сит мерность цветка (Coen, 1991; Clark etal., 1993,1995,1996; Lauxetal., 1996; May­
er et al., 1998; Fletcher et al., 1999; Schoof et al., 2000; Kayes, Clark, 2003; Leibfried et 
al., 2005), и гены, отвечающие за тип симметрии цветка (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). 

По мнению S. Carlquist, во многих случаях большое число тех или иных частей 
цветка объясняется особенностями репродуктивной биологии растений. Морфоло-
го-анатомические особенности элементов цветка, традиционно рассматривающие¬
ся как свидетельства их происхождения от тех или иных частей растения 
(см.: Eames, 1931; Puri, 1951; Hiepko, 1965; Первухина, 1979), S. Carlquist также 
трактует как чисто адаптивные: схожесть иннервации и общего облика чашелисти-
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ков и листьев связаны с их функцией защиты, фотосинтеза и транспирации, по¬
скольку они являются внешними элементами в бутоне, а также их долговечностью, 
так как они нередко остаются при плоде. Наличие единственного пучка в лепестке 
связано с тем, что лепесток относительно тонкий, не фотосинтезирует и быстро 
опадает. При этом пучок нередко ветвится соответственно ширине лепестка; у бо¬
лее мощных и долгоживущих лепестков обычно более одного пучка. Автор ука¬
зывает на необходимость изучения иннервации лепестков в сравнении с их внеш¬
ними параметрами и долговечностью. Очень похожих взглядов на морфологи¬
ческие особенности элементов околоцветника придерживаются и другие авторы 
(Endress, 1994; Endress, Matthews, 2012). Некоторые авторы также отмечали, что 
трех- и многопучковые лепестки чаще всего быстро растущие (и, следовательно, 
выполняют защитную функцию) и с широким основанием (Henslow, 1890; Ronse 
De Craene, 2007,2008). Сходным образом, по S. Carlquist, число пучков в тычинках 
также соответствует их долговечности и толщине тычиночной нити (которые, в 
свою очередь, зависят от особенностей опыления). При этом известны эволюцион­
ные переходы как от широких тычинок к узким, так и от узких к широким. Посколь¬
ку строение плода эволюционно лабильно, иннервация гинецея также быстро ме¬
няется в эволюции. Таким образом, S. Carlquist (1969) единственной причиной 
имеющегося морфологического разнообразия цветков считает их соответствие 
биологическим особенностям и адаптациям тех или иных видов. Высокая изменчи¬
вость способов опыления и распространения семян автоматически ведет к столь же 
частым морфологическим перестройкам, затрагивающим одновременно все ткани 
цветка. 

История изучения васкулярной анатомии цветка 

Наиболее полный критический обзор истории изучения васкулатуры цветка 
сделан V. Puri (1951). Хотя несколько важных работ с использованием данных по 
проводящей системе цветка было выполнено и ранее, начало флоральной васкуляр-
ной анатомии как отдельного фундаментального научного направления было поло¬
жено P. van Tieghem (1868) в его детальном обзоре о структуре пестиков. Работа 
была выполнена в очень короткие сроки в ответ на конкурс проведения исследова¬
ния на данную тему, объявленный в 1866 г. Парижской Академией наук. P. van Ti-
eghem блестяще справился с решением поставленной задачи и получил объявлен¬
ную Академией премию. Один из основных вопросов, поставленных на обсужде¬
ние, состоял в выявлении соотношения осевых и аппендикулярных структур в 
составе пестика, находящегося на верхушке цветка. С учетом данных о ходе прово­
дящих пучков была показана аппендикулярная природа плодолистиков. Как отме­
чает А. Л. Тахтаджян (1964), хотя P. van Tieghem указал на то, каким образом мож¬
но различить ткани бокала нижней завязи аппендикулярного и осевого происхож¬
дения на основании данных васкулярной анатомии, обоснованные примеры 
завязей второго типа были описаны лишь в XX в. (Smith, Smith, 1942). Разработка 
основ васкулярной анатомии цветка была продолжена G. Henslow (1888, 1890), ко¬
торый рассматривал три уровня морфологических исследований, необходимые для 
понимания структуры растения: морфология дефинитивных структур, их морфоге¬
нез и строение проводящей системы. G. Henslow (1890) провел сравнительное ис¬
следование проводящей системы цветка большого числа видов из различных се¬
мейств покрытосеменных и предложил ее интерпретацию и эволюционные трен¬
ды. При этом он формулировал выявленные им закономерности гораздо менее 
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строго и подразумевал гораздо большую лабильность анатомии и морфологии 
цветка (основанную на известном их разнообразии), чем более поздние авторы — 
сторонники концепции васкулярного консерватизма (например, Eames, 1931). Так­
же G. Henslow (1888) ввел основные принципы описания изменчивости строения 
цветка (как его элементов, так и пучков): число, расположение, когезия, адгезия 
(= аднация) и форма. При этом предковым состоянием он считал свободное распо¬
ложение элементов, которое может быть также достигнуто при реверсии: разделе¬
ние элементов, противоположное когезии, автор называл диализом (dialysis), а про­
тивоположное адгезии — разрывом (solution) (Henslow, 1888), при этом адгезию 
полагал более продвинутым состоянием, чем когезия и оба этих явления связывал с 
энтомофилией. Он впервые провозгласил возможность отставания васкулярной си¬
стемы в ее эволюционном изменении по сравнению с внешним строением органа. 
Он отмечал, что даже при полном исчезновении органа в некоторых случаях на¬
блюдается принадлежащий ему проводящий пучок, который исчезает лишь позд­
нее. G. Henslow (1888, 1890) привел ряд причин, препятствующих использованию 
такого признака, как инвертированность проводящих пучков, в качестве единст¬
венного критерия вентральных пучков плодолистиков. 

В отличие от G. Henslow и P. van Tieghem, которые стояли у истоков положения 
о васкулярном консерватизме, P. Grelot (1897), а вслед за ним и ряд других авторов 
предлагали рассматривать проводящие ткани с физиологической точки зрения, т. е. 
как изменяющиеся соответственно нуждам иннервируемых ими органов и, следо¬
вательно, одновременно с ними. Фундаментальная работа P. Grelot (1897) содер­
жит данные о васкулатуре 88 видов из 17 семейств «спайнолепестных бикарпел-
лятных» двудольных, которые стали основой для критического анализа васкуляр­
ного метода. Автор указывает на продуктивность сравнения васкулатуры частей 
цветка и вегетативных листьев как в структурно-функциональном, так и в морфо-
генетическом аспектах. Он рассматривает вопрос об относительном порядке раз¬
вития тяжей прокамбия и дифференциации проводящих элементов ксилемы. 
A. S. Horne (1914), изучивший большое число видов двудольных, заключил, что от¬
дельные признаки проводящей системы не имеют филогенетического значения, 
однако особенности васкулатуры могут быть полезны в интерпретации морфоло¬
гического происхождения частей цветка (Horne, 1909), при этом их использование 
требует предельной осторожности. 

Б. М. Козо-Полянский (1936) полагал, что анатомические структуры обладают 
относительной консервативностью, и рассмотрение проводящей системы как «ске¬
лета» растения может давать хорошие результаты с высокой степенью достоверно¬
сти. Однако следует считаться с возможностью появления в ней «перестроек» и 
«новообразований», являющихся причиной «физиологизма скелета» (Козо-Полян-
ский, 1926; Kozo-Poljanski, 1936). Следует отметить, что такая позиция долгое вре­
мя не получала поддержки и была возрождена значительно позднее (Carlquist, 
1969). Одним из наиболее убежденных приверженцев васкулярного консерватизма 
был A. J. Eames (1931,1951). Кроме того, сходных взглядов придерживалась A. Ar-
ber (1913,1915) на ранних этапах своих исследований (см. также: Puri, 1951; Schmid, 
1972b). В своих более поздних работах A. Arber (1933a, b) изменила свое мнение: 
на основании многочисленных примеров она сделала вывод о том, что исчезнове¬
ние проводящих пучков происходит в эволюции одновременно или даже быстрее, 
чем редукция иннервируемых ими частей растения, и, следовательно, консерватиз¬
ма проводящих пучков не существует. Отрицая концепцию васкулярного консер¬
ватизма, A. Arber, однако, признавала, что изучение «общей схемы» проводящей 
системы может быть полезно для выявления направлений эволюции тех или иных 
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групп (Arber, 1933 a) и предлагала анализировать морфологию отдельно от филоге­
нии (Arber, 1937; Puri, 1951). 

A. Arber (1950; см. также: Первухина, 1970) разработала представления о том, 
что филлом является не отдельным типом органа растения, а особым вариантом по­
бега (partial-shoot). Вследствие этого разные филломы имеют различное происхож­
дение. По всей видимости, в рамках этой теории гомологизация филломов цветка 
друг с другом и с вегетативными листьями вообще неправомерна, поскольку все 
они одинаково близки друг другу и побегу. A. Arber указывает на отсутствие чет¬
ких отличий между побегом и листом; как следует из ее представлений, строение 
проводящей системы различных частей цветка не может быть свидетельством их 
«аксиальной» или «аппендикулярной» природы. 

V. Puri (1951) обобщил фактический материал и различные интерпретации вас­
кулатуры цветка, появившиеся ко времени написания его обзора. В качестве типич¬
ного цветка для сравнения с реальными случаями он предлагает рассматривать 
пентамерный пентациклический цветок (т. е. с двумя кругами андроцея), в котором 
каждый чашелистик иннервируется тремя отходящими от стелы цветоложа следа¬
ми, лепесток и тычинка — единственным следом, а плодолистик — входящими от¬
дельно дорсальным и двумя вентральными пучками. Выше отхождения следов мо¬
жет находиться остаточная ткань стелы. Описанная иннервация органов цветка, по 
V. Puri, является наиболее распространенной среди покрытосеменных растений. 
В таком «типичном» цветке отсутствуют когезия и аднация, т. е. не наблюдается 
объединения пучков. При специализации цветка его части претерпевают различ­
ные преобразования, которые могут отражаться на его васкулярной системе в боль­
шей или меньшей степени. Большое разнообразие эволюционных преобразований 
строения цветка вместе с его проводящей системой можно, согласно V. Puri (1951, 
1962b), свести к следующим модусам: 1) р е д у к ц и и (уменьшение числа элемен­
тов), 2) амплификации (увеличение числа элементов), 3) когезии и 4) аднации. 
Уменьшение числа пучков ( 1 , р е д у к ц и я ) может происходить в результате исчез¬
новения органа, либо исчезновения его васкулатуры или слияния с другими пучками. 
При полном исчезновении круга органов нередко теряются все следы их наличия, в 
том числе и соответствующие проводящие пучки. Однако в некоторых случаях в 
цветоложе обнаруживаются слепо оканчивающиеся пучки, не иннервирующие 
никакие органы. Чаще их трактуют как свидетельство редукции органов, хотя логи­
чески они могут оказаться и результатом амплификации пучков. Об а м п л и ф и к а ­
ц и и пучков (2) говорят в том случае, если обнаруживают в каком-либо органе нео­
бычно большое их число (помимо случаев ветвления пучков этого органа). Слия­
ние элементов цветка (3, к о г е з и я ) чаще всего происходит в пределах одного кру¬
га; при этом число пучков в этом круге может значительно измениться. Особенно 
серьезные изменения происходят в васкулатуре ценокарпного гинецея. Самым час­
тым случаем когезии является объединение маргинальных (= вентральных) пучков 
плодолистиков (гомо- или гетерокарпеллятные пучки, по: Eyde, Tseng, 1971). Объе¬
динение пучков может также происходить между соседними кругами органов (4, 
а д н а ц и я ) , если пучки оказываются расположенными близко друг к другу, ра-
диально или тангентально. Когезия и аднация могут происходить как только в 
основании органов, так и на всем их протяжении. V. Puri (1962b) приводитнесколь-
ко примеров того, как васкулярная анатомия цветка удачно применялась в целях 
систематики некоторых родов и семейств двудольных. Автор предлагает использо¬
вать данные этого типа для установления родства между семействами и выявления 
порядков. Вместе с тем отмечается, что в некоторых таксонах васкулатура цветка 
не имеет никакой таксономической значимости (Puri, 1962b). 
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В качестве доказательств существования васкулярного консерватизма рассмат¬
риваются примеры, относящиеся к следующим группам: сравнение с вегетативны¬
ми органами (имеющими консервативную анатомию), когезия и аднация, особен¬
ностям прохождения пучков и наличию слепо оканчивающихся пучков утрачен¬
ных органов. Хотя в целом считается, что пучок не может существовать, не 
иннервируя какой-либо орган, основание пучка любого органа проходит через кор-
текс цветоложа, не иннервируя его, что, по мнению автора, говорит о существова¬
нии рудиментарных пучков. Отмечается также, что обычно индивидуальная при¬
рода органа, участвующего в срастании с другими органами, отражена в его иннер¬
вации, однако известны случаи формирования единой сети пучков (Puri, 1951). 

Несмотря на то что положение о консерватизме проводящей системы ставится 
под сомнение, васкулатура является важным анатомическим признаком, позволяю¬
щим во многих случаях провести соответствия и установить черты сходства между 
теми или иными структурами (Puri, 1951, 1962b). Как считает V. Puri (1962a), изу¬
чая признаки васкулатуры, мы имеем дело со структурами в определенный момент 
времени, поэтому заключения о «предковом состоянии», а также о примитивности 
и продвинутости тех или иных признаков мы делаем лишь умозрительно. При этом 
мы руководствуемся набором модусов преобразования структур, которые также 
нельзя наблюдать во времени и можно лишь предполагать. Невозможно устано¬
вить эмпирическим путем сам факт этих преобразований, а главное, их направлен¬
ность. Соответственно суждения о степени относительной древности таксонов, 
сделанные на основе этих признаков, есть не более чем гипотезы, основанные на 
общих предположениях о способах и направлениях преобразования структур (Puri, 
1962a). V. Puri (1951) приходит к выводу, что хотя число и расположение пучков в 
цветке может в какой-то степени меняться по физиологическим причинам, общий 
план строения васкулярной системы остается постоянным. По V. Puri (1951), раз¬
витие пучков связано с развитием органов, но после формирования пучки приобре¬
тают значительную автономию, поскольку не связаны напрямую с внешней сре¬
дой. Благодаря этому во многих случаях васкулатура цветка как единое целое по¬
могает установить истинную природу органа, но применять этот метод следует с 
осторожностью. В частности, использование васкулярной анатомии не помогает в 
решении вопросов о природе нижней завязи (Puri, 1951, 1952a). В целом V. Puri яв¬
ляется «умеренным» сторонником принципа васкулярного консерватизма, призна¬
ющим наличие множества факторов, приводящих к отклонениям от этого правила. 

В отношении изучения нижней завязи G. E. Douglas (1944,1957) пришла к про¬
тивоположному выводу. На основании обзора работ по этой теме она заключает, 
что васкулярная анатомия при использовании в сравнительных исследованиях яв¬
ляется наиболее ценным инструментом для реконструкции родственных связей 
растений, в том числе для установления природы стенки нижней завязи (Замятнин, 
1951; Тахтаджян, 1964). Свое несогласие со скептицизмом V. Puri относительно 
этого вопроса выражает также Г. А. Комар (1972). Васкулатура цветка использует­
ся Н. В. Первухиной (1953,1962) для выяснения морфологической природы завязи 
в сем. Apiaceae, которая частично соглашается с выводами G. E. Douglas и частич¬
но с критикой V. Puri (Первухина, 1962). 

Развитие т е л о м н о й т е о р и и , основоположником которой является W. Zim­
merman (1930), сыграло огромную роль в обсуждении проблемы возникновения и 
эволюции цветка и соответственно имеет непосредственное отношение к вопросу 
об эволюционном значении признаков васкулатуры. Развернутое критическое об¬
суждение взглядов сторонников теломной теории дано Н. В. Первухиной (1970). 
Согласно теломной теории, свойственная псилофитам организация тела растения 
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является исходной для всех высших растений, и все более сложные органы являют¬
ся видоизмененными системами теломов. Цветок, по W. Zimmermann (1930), явля¬
ется смешанным синтеломом, т. е. результатом слияния нескольких стерильных те-
ломов и теломов, несущих спорангии. Васкулярная система цветка рассматривает¬
ся как след системы теломов, составляющих цветок. Формирование цветка в 
эволюции происходило параллельно формированию вегетативного побега, что де¬
лает невозможным гомологизацию частей цветка с частями вегетативного побега. 
В частности, в рамках теломной теории невозможно описание элементов цветка 
как специализированных листьев (филломов), а самого цветка — как метаморфизи-
рованного вегетативного побега (Первухина, 1970). 

R. Melville (1960,1962,1963) на основе концепции васкулярного консерватизма 
создал оригинальную теорию происхождения цветка покрытосеменных — тео­
р и ю г о н о ф и л л а . Он полагал, что цветок возник в эволюции высших растений 
непосредственно из репродуктивных структур теломных форм с терминальными 
спорангиями наподобие псилофитов. В процессе преобразований их осевых систем 
появился гонофилл — лист с расположенной на нем (т. е. эпифилльной) дихотоми¬
чески ветвящейся ветвью, несущей терминальные спорангии. Гонофилл, по R. Mel¬
ville, является исходной структурой для формирования всех типов фертильных час¬
тей цветка. Васкулярную систему современных цветков автор интерпретирует как 
стелы теломов, которые сохраняют исходное расположение при различных преоб¬
разованиях (в том числе слиянии) частей растения, и потому отражают предковое 
строение побеговой системы растения. В этом теория гонофилла очень близка к те-
ломной теории. В частности, R. Melville (1962) предлагает два принципиально раз¬
ных пути формирования ценокарпного гинецея. В первом случае каждый гонофилл 
формирует один плодолистик путем заворачивания листовой части на вентраль¬
ную сторону и заключения в нее ветви со спорангиями (которые становятся семяза¬
чатками). При этом фертильная ветвь редуцируется до однажды разветвленной 
оси, стелы разветвлений которой становятся двумя вентральными пучками плодо¬
листика. Вследствие этого при дальнейшей редукции фертильной оси и утрате ее 
разветвления вентральный пучок оказывается расположенным на радиусе гнезда 
завязи, т. е. гомокарпеллятно. Во втором случае гонофиллы в двух соседних кругах 
(чередующиеся друг с другом) дифференцируются таким образом, что у внешних 
исчезает фертильная ветвь, а у внутренних — листовая часть. Формирование завя¬
зи происходит путем слияния обоих кругов гонофиллов, и стелы внутренних гоно-
филлов (лишенных листовой части) становятся вентральными пучками. В этом 
случае при редукции каждого внутреннего гонофилла до единственной оси вент¬
ральный пучок расположен между двумя внешними гонофиллами, образующи¬
ми стенку завязи, т. е. гетерокарпеллятно (Melville, 1962; Тихомиров, 1965). Таким 
образом, согласно взглядам R. Melville, васкулярная система растения обладает аб¬
солютным консерватизмом, и в ней не происходит тех преобразований, которые 
полагались более ранними авторами (Eames, 1931; Puri, 1951). В свете этих пред¬
ставлений гомо- и гетерокарпеллятное расположение вентральных пучков приоб¬
ретает совершенно иной смысл. В. Н. Тихомиров (1965) справедливо отмечает, что 
теория R. Melville «ограничивается формальным выведением одного типа строе¬
ния из другого», и по этой и другим причинам высказывает сомнения в ее приемле¬
мости. 

Заслуживает внимание рассуждение R. Melville в его более поздней работе 
(1969) о вариабельности некоторых признаков васкулатуры и закономерностях ее 
эволюции. По предположению автора, после того как в эволюции цветка предков 
Magnoliaceae произошло объединение вентральной части плодолистика с осью 
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цветка, латеральные пучки плодолистика стали отходить непосредственно от кор­
тикальной системы гинофора, а не от дорсального пучка плодолистика. Это прои­
зошло, как предполагает автор, по причине того, что пучки, являясь путями пере­
движения метаболитов, имеют тенденцию пролегать наиболее коротким путем, 
вследствие чего крупный поток захватывает более мелкий. 

Изучение последовательных стадий развития 
васкулярной системы цветка 

Многие авторы указывали на необходимость совмещать анатомические иссле­
дования с морфогенетическими (Grelot, 1897; Puri, 1951). Согласно H.Bancroft 
(1935), «изучать васкулатуру следует на полной серии стадий развития». Ряд важ­
ных работ в этой области был выполнен во второй половине XX в. Авторы соответ¬
ствующих работ преподносят свои результаты как серьезные доводы против суще¬
ствования васкулярного консерватизма. Развиваются представления о том, что 
прокамбиальные тяжи дифференцируются в результате заложения примордия, а 
также в ответ на увеличение размера примордия (Singh, Sattler, 1972; Singh, Jain, 
1975; Sharma, Singh, 1980). Эта гипотеза допускает возможность заложения при-
мордия без дифференциации проводящего пучка, что согласуется со многими при¬
мерами (и считается противоречащей концепции васкулярного консерватизма — 
Cheung, Sattler, 1967). С другой стороны, дифференциация прокамбиального тяжа 
может происходить не только в результате заложения примордия: дополнительные 
тяжи могут появляться на более поздних стадиях при разрастании частей цветка, 
вследствие которого расстояние между первичными тяжами увеличивается и до¬
стигает определенного порогового значения (Singh, Sattler, 1972). Полученные ре¬
зультаты противоречат идее наличия рудиментарных пучков и находятся в согла¬
сии с представлениями S. Carlquist (1969) о полном соответствии между внешними 
параметрами органа и степенью развитости его проводящего пучка. Показано, что 
дифференциация прокамбия может происходить как значительно после, так и до 
поднятия соответствующего примордия над окружающими клетками (Boke, 1948, 
1949; Cheung, Sattler, 1967; Kaplan, 1968; Kaul, 1968; Singh, Jain, 1975; Sharma, 
Singh, 1980). 

Роль васкулярной анатомии в развитии структурной ботаники 

Пик использования васкулярной анатомии в целях установления филогенетиче¬
ской близости таксонов и гомологии структур цветка пришелся на 40—60-е годы 
XX в. Этот период можно считать расцветом концепции васкулярного консерва¬
тизма, которая безоговорочно принималась подавляющим большинством исследо¬
вателей. Начиная с конца 1960-х годов активно формировалось понимание множе¬
ственности факторов, влияющих на строение проводящей системы. Появились 
первые экспериментальные подтверждения этой гипотезы. В результате в пред¬
ставлении авторов о границах применимости васкулярной анатомии цветка прои¬
зошел возврат к взглядам, которые разделяли многие ученые начала XX в., когда 
проводящая система считалась не менее вариабельной, чем другие структуры, и 
была лишь одним из параметров, принимавшихся во внимание при сравнительном 
анализе. В целом данные васкулярной анатомии сыграли огромную роль в станов¬
лении эволюционной морфологии цветка (Endress et al., 2000). Многие гипотезы, 
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обоснованные с учетом данных по васкулатуре, в настоящее время не принимаются 
большинством ученых, однако подвергаемые ныне критике работы (например, Sa­
unders, 1925) имели большое значение для развития ботаники, так как их появление 
стимулировало дальнейшие исследования. Замечательным примером может слу­
жить диссертация N. W. Uhl (1947), в которой на основании данных по васкулатуре 
обосновывается идея о том, что так называемые цветки Helobiae (= Alismatidae) — 
на самом деле псевдантии из однополых элементарных цветков. Эта работа никогда 
не была опубликована (а ее автор в дальнейшем занималась пальмами и сейчас яв¬
ляется одним из классиков в этой области). Тем не менее она была одним из отправных 
пунктов для серии блестящих морфологических исследований R. Sattler, U. Poslus-
zny, V. Singh, W. A. Charlton, P. B. Tomlinson (см. обзор: Posluszny, Charlton, 1993). 

Примеры изучения васкулатуры цветка и ее интерпретации 

R. Eyde (1967) сообщает, что при синкарпной нижней завязи высока степень 
срастания элементов цветка, и имеется возможность для объединения проводящих 
пучков различных органов: например, слияние вентральных пучков плодолистиков 
(гомо-, гетерокарпеллятное, единый анастомозирующий комплекс или единый 
вентральный пучок) и слияние дорсальных пучков с периферическими пучками 
(т. е. пучками андроцея и околоцветника). Изучая васкулярную анатомию цветка 
видов рода Cornus (Cornaceae), R. Eyde (1967) выявил необычное положение пуч¬
ков, питающих семязачатки: они появляются из стенки завязи напротив септ, при 
этом в центре цветка, т. е. в вентральном положении, проводящие пучки отсутству¬
ют. Такое строение не дает возможности указать, какие пучки следует считать вен¬
тральными. R. Eyde предложил четыре гипотезы, объясняющие это положение, но 
ни одна из них не получила четких подтверждений. Таким образом, происхождение 
пучков в цветке не всегда может быть точно установлено, и проведение гомологий 
нередко сильно затруднено. Проблемным в отношении классификации пучков так­
соном является сем. Magnoliaceae, у представителей которого пучок, определяе­
мый как вентральный (однако см.: Melville, 1963), не имеет непосредственной свя­
зи с пучками плаценты (Canright, 1960). Имеются и другие сходные примеры 
(Eames, 1931; Eyde, 1963; Sterling, 1964). 

R. Eyde и C. Tseng (1971) считали объединение пучков внешних элементов 
цветка с дорсальными пучками плодолистиков, а также объединение вентральных 
пучков друг с другом одним из основных направлений в эволюции цветка сем. Ara-
liaceae. Эта закономерность согласуется с принятым a priori в их работе постула­
том о вторичности димерного гинецея в данном семействе. На основании сравните¬
льного анализа васкулатуры цветка авторы делают вывод о примитивности видов с 
умеренно полимерными цветками. Позднее взгляды на эволюцию цветка в этом се¬
мействе были пересмотрены, в связи с чем было выдвинуто предположение о рав¬
новероятном объединении и обособлении проводящих пучков цветка в эволюции 
сем. Araliaceae (Нуралиев и др., 2009; Nuraliev et al., 2011). 

Изучая разнообразие организации вентральных пучков у различных представи¬
телей Araliaceae, R. Eyde и C. Tseng (1971) заключают, что причинами вариаций 
строения вентральной системы цветка являются генетические преобразования на¬
правления дифференциации проводящих тканей. При этом примитивным для се¬
мейства Araliaceae (как и для покрытосеменных в целом) является акропетальное 
заложение прокамбия, которое в разных эволюционных линиях тем или иным об¬
разом сменялось базипетальным. При акропетальном заложении образуются гете-
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рокарпеллятные пучки, а при базипетальном — гомокарпеллятные, поскольку в по¬
следнем случае они начинают развиваться от семязачатков. При двунаправленном 
заложении в месте перехода гетерокарпеллятных пучков в гомокарпеллятные не¬
минуемо образуется зона асимметричного расположения или анастомозов. Эта ин¬
тересная гипотеза остается умозрительной в силу отсутствия прямых данных о на¬
правлении дифференциации тяжей прокамбия у представителей Araliaceae. Полу¬
чение таких данных позволит тестировать эту гипотезу. 

R. Eyde (1981) описывает высокое разнообразие васкулатуры цветка в роде Lud-
wigia и у других представителей сем. Onagraceae, которое частично связывает с 
различием в общем плане строения цветка и в его размерных характеристиках, с 
функциональными особенностями пучков в цветках и плодах, а также с особенно¬
стями морфогенеза, включая порядок заложения примордиев и предположитель¬
ные направления и время действия градиентов ауксина, вдоль которых дифферен¬
цируются пучки. Источниками ауксина, по мнению автора, являются примордии с 
дистальной стороны градиента и заложившиеся, но еще дифференцирующиеся 
проводящие пучки с проксимальной; это может являться причиной разнонаправ¬
ленного развития пучков. Остальные признаки васкулатуры R. Eyde полагает «на­
следием предкового состояния». 

При изучении цветков представителей сем. Nyssaceae R. Eyde (1963) обнару¬
жил существенную внутривидовую изменчивость в строении васкулярной системы 
нижней завязи у Nyssa sylvatica. Эта изменчивость наблюдается даже в пределах 
одного и того же цветка, что приводит к асимметрии в прохождении пучков в стен¬
ке завязи. Появление новых пучков в вентральной системе активно продолжается 
при созревании плода. У этого вида встречаются одно- и двугнездные плоды. Ав¬
тор обнаружил в одногнездных плодах слепо оканчивающиеся пучки гинецея, ко¬
торые он интерпретирует как рудименты васкулатуры второго (отсутствующего) 
плодолистика. Также им были обнаружены такие рудименты в одногнездной завя­
зи N. aquatica и N. ogeche. Характер иннервации чашелистиков, лепестков и тычи¬
нок у видов Nyssa скоррелирован с их размерами (Eyde, 1963). 

D. R. Kaplan (1967), изучая природу завязи Downingia bacigalupii (Lobeliaceae), 
пришел к выводу, что сформированная проводящая система отражает особенности 
процессов роста органов цветка, а именно их последовательность и интенсивность. 
Следовательно, васкулатура не является простым зеркалом предкового состояния 
флоральной морфологии. Автор предлагает наряду с васкулярной анатомией при¬
менять сравнительную морфологию, данные развития и гистогенеза цветка. 

B. A. Hall (1954) сообщает о высокой вариабельности признаков васкулатуры 
цветка Acer negundo (Aceraceae). Кроме того, при изучении аномальных по числу и 
составу элементов цветков он не обнаружил рудиментарных пучков, которые, со¬
гласно принципу васкулярного консерватизма, должны были бы соответствовать 
утраченным элементам. Автор заключил, что васкулярная система не более и не ме¬
нее консервативна, чем другие признаки растения. Также он отмечает, что степень 
консервативности того или иного признака, в том числе васкулярного, может варь¬
ировать от группы к группе. С другой стороны, ранее тот же автор (Hall, 1951) на 
основании данных васкулатуры цветка расположил несколько видов рода Acer в 
единый «филогенетический редукционный ряд», который согласуется с другими 
морфологическими особенностями цветков и соцветий. 

Сходные с B. A. Hall (1954) результаты получила A. M. Wilkinson (1944), обна­
ружившая крайне высокое разнообразие васкулатуры цветка в роде Cornus (Corna-
ceae), сочетающееся с сильным сходством в общем плане строения цветка. Разли¬
чия в васкулатуре затрагивают особенности иннервации чашечки, венчика, плодо-
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листиков и семязачатков. На основании анализа этого разнообразия автор строит 
предположение о плане строения и анатомии предкового для всего рода Cornus 
цветка, полагая степень васкуляризованности частей цветка ныне живущих видов 
индикатором числа и размеров соответствующих элементов цветка у предковых 
форм. A. M. Wilkinson выражает свое несогласие с E. Martel (1908), который пола¬
гал чашечку Cornus прямым продолжением цветоложа (которое, по его мнению, 
покрывает завязь снаружи) на основании их гистологического сходства. Соответ¬
ственно E. Martel интерпретировал разделение внешнего круга пучков завязи и 
пучков плодолистиков как разделение цветоложа и гинецея. 

В ряде работ (Philipson, 1967,1970; Philipson, Stone, 1980) обсуждается разнооб­
разие признаков васкулатуры цветка в порядке Apiales и в сближаемых с ним таксо¬
нах в контексте морфологической и филогенетической близости их представите¬
лей. В частности (Philipson, 1967), сравнивается общий план строения проводящей 
системы Griselinia и различных представителей семейств Cornaceae, Araliaceae и 
Escalloniaceae. Сделан вывод о том, что в силу частичного сходства с каждым из 
этих семейств этот род невозможно включить ни в одно из них. Род Aralidium (Phi­
lipson, Stone, 1980) на основании комплекса анатомических признаков выделяется 
в сем. Aralidiaceae. 

R. B. Kaul (1967a, b), изучивший анатомию цветка у ряда представителей по­
рядка Alismatales, заключил, что эволюционные изменения общего плана строения 
цветка, а именно уменьшение числа тычинок и плодолистиков и укорочение цвето¬
ложа, сопровождались соответствующими редукциями в проводящей системе. 
Другими словами, в данном примере не обнаруживается рудиментарных пучков 
утраченных структур. 

S. C. Tucker (1961), высказавшая предположение о влиянии тяжей прокамбия на 
расположение примордиев элементов цветка (см. выше), также развивала идею за¬
висимости дифференциации самих прокамбиальных тяжей от окружающих структур, 
что является, по ее мнению, причиной различий в иннервации семязачатков, сфор¬
мировавшихся в разное время в ходе морфогенеза. Она также считала неодновре¬
менность заложения примордиев возможным механизмом образования стволовых 
пучков андроцея при центрифугальном заложении тычинок, расположенных в пуч¬
ках (Tucker, 1975). N. G. Dengler (1972) выдвинула предположение о «контроле раз¬
вития прокамбия такими факторами, как положение на флоральном апексе и бли¬
зость других прокамбиальных тяжей». В свою очередь, положение новых примор-
диев элементов цветка находится, по ее мнению, под влиянием расположенных 
поблизости прокамбиальных тяжей заложившихся ранее филломов. 

H. Tobe (1980) на основании изучения иннервации чашечки в родстве Clematis 
(Ranunculaceae) заключил, что степень объединения пучков чашелистиков связана 
с положением чашелистиков в бутоне. 

R. Sattler с соавт. неоднократно отмечали, что особенности иннервации тех или 
иных частей растения далеко не всегда говорят об их морфологической природе. 
Например, у представителей рода Utricularia (Lentibulariaceae) обнаружено сход¬
ное строение проводящей системы в месте отхождения мутовки листьев от стебля 
(т. е. в узле) и в месте отхождения боковых «перышек» от рахиса листа: в обоих 
случаях в каждую из боковых структур отходит один след без образования лакуны 
(Rutishauser, Sattler, 1989). Впрочем, род Utricularia является аберрантным в мор¬
фологическом отношении таксоном, и такой пример не следует воспринимать как 
довод против васкулярного метода. Скорее, наоборот, упомянутые выше данные 
являются одним из важных доказательств «размывания» границ между основными 
органами растения у Utricularia, которое обосновывают авторы. У растений с му-
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товчатым листорасположением известны разные способы иннервации листьев: на­
ряду с иннервацией каждого листа одним листовым следом описано отхождение 
как двух следов к одному листу, так и наоборот — иннервация двух листьев одним 
следом, который ветвится перед входом в листья. Такое разнообразие встречается в 
пределах одной мутовки (Rutishauser, Sattler, 1987). У Basella rubra (Ва$е11асеаё)в 
гинецее из трех плодолистиков имеется единственный семязачаток, занимающий 
центральное положение. Он иннервируется пучком, образующимся в результате 
слияния симметричных ветвей всех шести пучков гинецея (относящихся к трем 
плодолистикам) — трех главных и трех дополнительных (Sattler, Lacroix, 1988). 
При такой иннервации семязачатка затруднительно выделить пучок или пучки, со­
ответствующие вентральным пучкам гинецея. По мнению R. Sattler (1978), васку-
латура, так же как и наличие промежуточных форм, не обязательно является досто¬
верным индикатором срастания частей растения. 

D. W. Stevenson и S. J. Owens (1978), изучая строение цветка Gibasis venustula 
(Commelinaceae), предприняли попытку выявить связь между особенностями стро­
ения и развития проводящих пучков андроцея и гинецея и выполняемыми этими 
пучками функциями. Авторы связывают раннее развитие ситовидных элементов в 
тычинках (см. также: Schmid, 1976; Hardy, Stevenson, 2000) с формированием спо-
рогенной ткани и пыльцы, поскольку этот процесс требует притока питательных 
веществ. Аналогично в гинецее ситовидные элементы дорсального пучка развива¬
ются в связи с формированием рыльца и столбика, для тканей которых характерна 
высокая метаболическая активность. Низкое число трахеид в тычинках и гинецее 
бутона, по мнению авторов, отражает ослабленную транспирацию в условиях по¬
вышенной влажности в плотно закрытом бутоне. В семязачатках как ксилема, так и 
флоэма развиваются поздно, синхронизированно с развитием самих этих органов 
(Stevenson, Owens, 1978). R. Schmid (1976) отмечает, что слабое развитие ксилемы 
в тычиночных нитях может быть связано с их быстрым удлинением при распуска¬
нии цветка, поскольку трахеиды не способны к растяжению. Наличие увеличенно¬
го количества проводящих тканей в связнике он объясняет их участием в предохра¬
нении пыльника от преждевременного вскрывания, и находит морфогенетические 
причины мезархного развития тканей в пучках тычинок. R. Schmid (1976) заключа¬
ет, что строение пучков, как и других структур, имеет функциональную основу, но 
признает, что экспериментальные свидетельства этих взаимосвязей ограничены. 
Более поздние исследования показывают, что сильное развитие проводящих пуч¬
ков или их ксилемной части в отдельных частях цветка (например, под рыльцем у 
Arabidopsis) может быть результатом влияния высоких концентраций ауксина на 
ранних стадиях морфогенеза (Aloni et al., 2006). 

Всестороннее анатомическое исследование цветков представителей сем. Phyto-
laccaceae (Волгин, 1986) позволило выяснить, что у видов с мономерным гинецеем 
в ходе эволюции произошла редукция числа плодолистиков от нескольких до одно¬
го, причем исходным типом гинецея в этом семействе является полимерный син-
карпный. При этом редукция происходила не постепенно, а в результате сальтации, 
приведшей к тому, что на месте нескольких плодолистиков стал закладываться 
один. В итоге от полимерного гинецея произошел истинно мономерный. 

Сопоставление проводящей системы цветка представителей различных подсе­
мейств Cactaceae (Volgin, 1988) позволило реконструировать эволюцию морфоло¬
гии цветка в этом семействе. Показано, что рекуррентные пучки оси цветка, воз¬
никшие в результате формирования нижней завязи путем инвагинации цветоложа 
и выявляющиеся у примитивных представителей семейства, у более продвинутых 
исчезают благодаря сокращению пути «доставки» питательных веществ к семяза-
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чаткам посредством анастомозов между восходящими пучками цветоложа и вент­
ральными пучками плодолистиков. Таким образом, у Cactaceae наблюдается ре­
дукция петель проводящих пучков в цветоложе, что ведет к рационализации прово­
дящей системы цветка. Этот пример показывает, что строение проводящей 
системы зависит как от его предкового состояния, так и от выполняемых ее состав­
ляющими функций. Проводящие пучки могут, но не обязаны свидетельствовать о 
каких-либо утраченных структурах. В этом и состоит ограничение применимости 
принципа васкулярного консерватизма. 

У Podophyllum peltatum (Berberidaceae) в единственном плодолистике имеется 
комплекс вентральных пучков, питающих семязачатки, а также расположенные 
внутрь от вентральных (т. е. «вентральнее» их) парные медуллярные пучки. Пред¬
полагается, что медуллярные пучки могут являться вентральными пучками реду¬
цированного второго плодолистика (DeMaggio, Wilson, 1986). Следует, однако, от¬
метить, что интерпретация гинецея барбарисовых как мономерного или псевдомо-
номерного — один из наиболее сложных вопросов морфологии цветка (Chapman, 
1936; Terabayashi, 1983; Барыкина, Чубатова, 1985; Endress, 1995; Меликян, Чер­
ных, 1997, 1998). В сем. Cunoniaceae у некоторых представителей также имеется 
более двух пучков плодолистиков в вентральном положении, не все из которых 
участвуют в иннервации семязачатков (Dickison, 1975), но у этих видов, в отличие 
от Podophyllum peltatum, все пучки группы интерпретируется как вентральные. 
Кроме того, у некоторых других Cunoniaceae вся вентральная система гинецея из 
четырех плодолистиков объединена в единственный центральный пучок. Это срав­
нимо с ситуацией Basella (Sattler, Lacroix, 1988; см. выше). 

L. P. Ronse De Craene и E. F. Smets (1992, см. также: 1987, 1993) установили 
корреляцию между комплексным характером полиандрии, т. е. заложением тычи¬
нок на общих примордиях, и наличием стволовых пучков тычинок, а также отсут¬
ствием гипантия (при наличии гипантия пучки тычинок объединяются в крупные 
пучки вместе с пучками околоцветника). При наличии общего кольцевого примор-
дия андроцея стволовые пучки не выявляются. По мнению авторов, этот факт под¬
тверждает необходимость с осторожностью использовать васкулярную анатомию, 
поскольку происхождение проводящих пучков эволюционирует соответственно 
особенностям развития частей цветка. Сходное строение васкулярной системы мо¬
жет являться как следствием филогенетической близости таксонов, так и результа¬
том конвергенции. Это, однако, не приуменьшает значения васкулярной анатомии, 
а лишь свидетельствует о важности ее использования в комплексе с другими мето¬
дами. Эти же авторы (Ronse De Craene, Smets, 1993) указывают на наличие у поли¬
мерных цветков васкулатуры особого типа, состоящей из так называемых аксиаль¬
ной и кортикальной систем. Они входят в цветок независимо либо образуют в цве­
толоже плексус. Аксиальная система иннервирует околоцветник и хотя бы часть 
тычинок, кортикальная — гинецей и остальные тычинки. 

По мнению M. H. G. Gustafsson (1995), характер иннервации лепестков явля¬
ется важным признаком, характеризующим таксоны высокого ранга в пределах 
группы asterids. Как считает автор, такой признак, как наличие латеральных 
пучков, входящих в лепесток независимо от медианного, является уникальным 
свойством семейств Asteraceae, Calyceraceae, Goodeniaceae и Menyanthaceae ине 
встречается ни в одном другом семействе этой группы. Мнению M. H. G. Gustafs-
son соответствует обзор J. Karehed (2003), согласно которому число жилок в 
лепестке (без указания числа лепестковых следов) является важным признаком, ха¬
рактеризующим семейства порядка Apiales и разделяющим их на две группы. С 
другой стороны, исследования разнообразия васкулатуры цветка в различных 
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группах asterids (например, Nuraliev et al., 2011) ставят под сомнение эти обоб¬
щения. 

В ходе изучения анатомии цветка ряда азиатских видов рода Schefflera s. l . (Ara-
liaceae) было выявлено значительное разнообразие в строении васкулярной систе¬
мы, в том числе среди видов с одинаковым планом строения цветка (Нуралиев и 
др., 2009; Nuraliev et al., 2011), что согласуется с результатами изучения видов Acer 
(Hall, 1954), Cornus (Wilkinson, 1944) и Myrtaceae (Schmid, 1972a, b, c). Наиболее 
серьезные различия между видами Schefflera наблюдаются в области вентральной 
системы пучков (т. е. в иннервации семязачатков) и в способе иннервации лепест¬
ков. Авторам не удалось обнаружить прямую связь этого разнообразия с филогене­
тическим положением изученных таксонов. Они объясняют особенности васкула-
туры цветков исходя из их топографии и относительных размеров их частей. На 
основании данных васкулатуры предложена гипотеза о распределении потоков 
ауксинов в ходе развития цветков. Также было показано, что при полимеризации 
цветка в данной группе сем. Araliaceae происходит потеря индивидуальности ин¬
нервации как минимум некоторых типов элементов, и васкулярная система всего 
цветка становится неупорядоченной (Sokoloff et al., 2007; Нуралиев и др., 2009). 

T. Deroin (2010) на основании анализа васкулатуры цветка выявил частичную 
пентамерию его кругов у Magnolia decidua (Magnoliaceae), что, по его мнению, су¬
щественно отличает этот вид от всех остальных представителей семейства. Ранее 
этот автор (Deroin, 1999) отмечал обусловленность некоторых признаков проводя¬
щей системы цветка особенностями процессов опыления и формирования плодов у 
Annonaceae и Magnoliaceae. При этом он признавал консервативность васкуляр-
ных признаков и находил в них подтверждение близкому родству этих двух се¬
мейств. 

Признаки иннервации гинецея были использованы И. И. Шамровым и Н. С. Ко-
тельниковой (2011) для изучения его морфологии у Coronaria flos-cuculi (Caryop-
hyllaceae). По мнению авторов, для этого вида (обладающего верхней завязью) ха¬
рактерна центрально-осевая иннервация семязачатков с некоторыми изменениями, 
характерными для растений с нижней завязью. 

М. В. Ремизова и И. Э. Локк (2012) провели сравнительный анализ васкулатуры 
соцветий 12 видов базальных однодольных из 9 родов и пришли к заключению, что 
выявленные межвидовые различия отражают размерные характеристики цветков и 
брактей и не связаны с филогенией таксонов. На основании особенностей васкула-
туры авторы делают предположение о порядке разметки органов в изученных со¬
цветиях. Также М. В. Ремизова с соавт. (Remizowa et al., 2010) изучили строение 
проводящей системы цветка нескольких видов рода Tofieldia (Tofieldiaceae) и обна¬
ружили, что различия в организации проводящей системы отражают различия во 
внешнем строении цветка. Морфологическое своеобразие цветка Maundia triglo-
chinoides (Alismatales), включающее ряд особенностей проводящей системы, под¬
твердило обоснованность отнесения этого вида к отдельному сем. Maundiaceae 
(Sokoloff et al., 2013). 

Изучение анатомии цветка Xyris grandis (Xyridaceae — Remizowa et al., 2012) 
выявило редкую среди однодольных сложную иннервацию элементов околоцвет¬
ника. Чашелистики этого вида имеют по одному пучку, а лепестки иннервированы 
тремя пучками, причем медианные и латеральные пучки имеют независимое про¬
исхождение. Число пучков в элементах околоцветника коррелирует с относитель¬
ными размерами элементов: чашелистики не несут яркой окраски, имеют широкое 
основание и выполняют функцию защиты внутренних кругов цветка в бутоне; ле¬
пестки имеют узкое основание и являются наиболее крупными и заметными частя-
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ми цветка. Сходный характер иннервации внутренних листочков околоцветника 
недавно обнаружен у Fritillaria montana (Liliaceae—Novikoff, Kazemirska, 2012). 

C. R. Hardy с соавт. (Hardy et al., 2000), изучившие васкулатуру цветка Dichori-
sandra thyrsiflora (Commelinaceae), заключили, что особенности иннервации пло­
долистиков могут быть связаны как с функциональными, так и с филогенетически¬
ми причинами. 

Работа L. S. Souto и D. M. T. Oliveira (2013) является сравнительно редким при¬
мером безоговорочного принятия принципа васкулярного консерватизма в совре¬
менной науке. На основании данных по васкулатуре цветка авторы построили ги­
потезу об эволюции числа железок чашечки в сем. Malpighiaceae. В пентамерном 
цветке Mascagnia cordifolia в каждый чашелистик, имеющий парные железки, вхо¬
дит два латеральных пучка, а у единственного чашелистика без железок эти пучки 
отсутствуют, но соответствующие им пучки отходят в соседние с ним чашелистики 
(которые, таким образом, получают добавочные латеральные пучки). Авторы за­
ключают, что такое строение свидетельствует о коннации «недостающих» железок 
с соседними чашелистиками. Это отличает изученный вид от других представите¬
лей семейства с тем же внешним строением чашечки, но имеющих по два латераль¬
ных пучка в каждом из пяти чашелистиков (включая чашелистик без железок), что 
свидетельствует, по мнению авторов, о полной редукции «недостающих» железок 
у последних. Авторы рассматривают данный пример как хорошую иллюстрацию 
того, что внешнее строение органов растения изменяется в эволюции быстрее, чем 
внутреннее. Они не делают попыток объяснить полученные результаты с точки 
зрения адаптивности структур (Carlquist, 1969) или сопоставить их с известными 
закономерностями развития васкулатуры (см. ниже). 

Васкулярная система цветка как отражение процессов морфогенеза 

Особенности процесса формирования проводящей системы в морфогенезе рас¬
тения свидетельствуют о том, что ее структура тесно связана с функционированием 
растительных тканей. Считается, что тяжи прокамбия, из которых позже развива¬
ются проводящие пучки, дифференцируются вблизи апекса побега (в том числе и 
цветка), следуя направлениям потоков ауксинов (Dengler, Kang, 2001; Aloni, 2004; 
Dengler, 2006; Scarpella et al., 2006, 2010; Scarpella, Helariutta, 2010; Sawchuk, Scar-
pella, 2013). При этом распределение и интенсивность потоков ауксинов играют 
ключевую роль и в определении позиций заложения примордиев (Reinhardt et al., 
2000, 2003; Benkova et al., 2003; Aloni et al., 2006; Cheng et al., 2006; Чуб, 2010). Со¬
гласно этим представлениям, заложение элементов цветка скоррелировано с появ¬
лением иннервирующих их проводящих пучков, поскольку регулируется одним и 
тем же механизмом. В процессе морфогенеза формирование направленных пото¬
ков ауксинов происходит в результате самоорганизации без генетического контро¬
ля со стороны участвующих в нем клеток и возможно даже в генетически гетеро¬
генных тканях (Sachs, 1991; Vernoux et al., 2000; Чуб, 2010). С одной стороны, это 
исключает возможность прямого влияния «предкового состояния» цветка, которое 
гипотетически может быть отражено в генотипе растения, на строение его проводя¬
щей системы. С другой стороны, в данной модели важным для формирования про¬
водящих пучков оказывается не дефинитивное строение цветка, а число и взаимо¬
расположение примордиев или даже сайтов разметки (т. е. размеченных участков 
флоральной меристемы, на которых возникнут примордии), имеющихся в самом 
начале его развития. Из этого следует, что «лишние» пучки, традиционно трактую-
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щиеся как «рудиментарные», могут являться индикаторами абластированных орга­
нов (т. е. не закладывающихся в онтогенезе, но работающих как источники аукси­
нов — Чуб, 2010) и могут не отражать степень развитости этих органов в филогене­
тическом прошлом того или иного таксона. Соответственно в рамках данной 
теории редукция органа вместе с пучком происходит лишь при полной потере орга­
на, вместе с сайтом разметки. Наряду с этим известно множество примеров нали¬
чия в цветке или соцветии элементов, лишенных проводящих пучков, что, естест¬
венно, не означает, что примордии этих элементов не являются источниками пози¬
ционной информации — например, Remizowa et al. (2013). Следует отметить, что 
отличить абласт органа от его полного отсутствия традиционными морфолого-ана-
томическими методами невозможно ни на одной из стадий развития, поскольку 
процесс разметки (как и обозначение будущих прокамбиальных тяжей в цветоло¬
же) происходит на молекулярном и физиологическом уровне до начала деления 
клеток примордиев. Полезным в данном случае оказывается разработанный 
В. В. Чубом (2010) фантомный анализ, основанный на изучении влияния органа на 
расположение окружающих его структур. 

Сходные соображения были высказаны R. Schmid (1972b), который на основа¬
нии соответствующих примеров полагал, что так называемые рудиментарные пуч¬
ки чаще всего ассоциированы с примордиями, рано останавливающимися в разви¬
тии. Фактически это означает, что рудиментарные пучки являются индикаторами 
абортированных органов (см. также: Чуб, 2010). Понятие абласта R. Schmid не ис¬
пользовал в своих рассуждениях, хотя оно на тот момент уже было известно. 

Прохождение пучков объединенными друг с другом на некотором протяжении 
(рассматривавшееся многими авторами как «когезия» и «аднация», т. е. объедине¬
ние пучков в эволюционном смысле) объясняется в рамках данных представлений 
способностью равноценных потоков ауксинов сливаться в один в процессе морфо¬
генеза. Такая интерпретация лишает слияние пучков филогенетического смысла. 
Развитие анастомозов между основными пучками происходит, как можно предпо­
ложить, по аналогии с образованием жилок второго порядка в листе Arabidopsis 
(Cheng et al., 2006; Sawchuk et al., 2008; Scarpella et al., 2010), в результате локально¬
го повышения концентрации ауксинов в этих местах после заложения основных 
пучков. 

Заключение 

Таким образом, физиологические исследования показали, что строение прово¬
дящей системы цветка (как и любого другого побега) напрямую зависит от особен¬
ностей развития данного цветка и, следовательно, эволюционирует одновременно 
с ним. Эта взаимосвязь, определяющаяся множественной ролью ауксинов в морфо­
генезе побега, была хорошо сформулирована уже R. H. Eyde (1975). Современные 
исследования также подтвердили многие предположения авторов, высказывав¬
шихся против васкулярного консерватизма, таких как P. Grelot (1897), S. Carlquist 
(1969) и R. Schmid (1972b). Согласно данным физиологии, если в эволюции прово¬
дящей системы и усматриваются какие-либо тренды, позволяющие пучкам не быть 
напрямую связанными в развитии с примордиями филломов, они гораздо более 
сложны и многообразны, чем выделяемые ранее модусы (Eames, 1931; Puri, 1962b). 
Такой вывод согласуется со взглядами P. K. Endress (1994), считающего, что различия 
в васкулатуре элементов цветка (в частности, чашечки и венчика) могут быть связа¬
ны с их принципиально разной функцией в цветке и особенностями их развития. 
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Результаты изучения физиологической регуляции дифференциации проводя¬
щих пучков находятся в полном соответствии с выводами V. Singh и R. Sattler 
(1972), основанными на сравнительном анализе развития элементов цветка и соот¬
ветствующих прокамбиальных тяжей на последовательных стадиях флорального 
морфогенеза. Вывод о тесной связи между строением васкулярной системы и зало¬
жением примордиев в ходе флорального морфогенеза подтверждается исследова¬
ниями потоков ауксинов, которые исходят от примордиев филломов и регулируют 
как дифференциацию прокамбиальных тяжей, так и заложение следующих при-
мордиев (т. е. осуществляют разметку). Предположение о наличии порогового рас¬
стояния между прокамбиальными тяжами, препятствующего дифференциации но¬
вых тяжей (Singh, Sattler, 1972), фактически является утверждением о существова¬
нии позиционной информации, регулирующей морфогенез, роль которой сейчас 
также приписывают ауксинам. Появление прокамбиальных тяжей до начала разви¬
тия примордия (Boke, 1949) может быть объяснено при помощи явления разметки 
(см.: Чуб, Пенин, 2004), которое не выявляется морфологически. 

Наряду с этим, во многих случаях, некоторые из которых описаны в данном об¬
зоре, изучение васкулярной анатомии цветка позволило установить морфологиче¬
скую природу тех или иных структур. Хорошим примером являются рекуррентные 
пучки в завязи представителей некоторых растений, подтверждающие ее осевую 
природу. Сложность заключается в том, что на основании одного только отсутст¬
вия таких пучков невозможно доказать альтернативную точку зрения. Кроме того, 
ничто не противоречит наличию рудиментов в проводящей системе, как и в любой 
другой структуре, поскольку скорость эволюции различных структурных призна¬
ков неодинакова (Sachs, 1982). На первый взгляд, такие примеры не укладываются 
в современную теорию регуляции развития растения. После того как стали известны 
основные принципы этой теории, разработанной на модельных объектах, необхо¬
димым кажется ее развитие в направлении изучения разнообразия путей формиро¬
вания различных типов цветков и их васкулярной системы. При этом важны иссле¬
дования как физиологических аспектов их развития, так и параллельное детальное 
изучение анатомии и морфологии самих развивающихся структур. Такое исследо¬
вание поможет понять физиологические и генетические особенности развития ру¬
диментарных структур, в частности проводящих пучков. Если характер организации 
васкулатуры в дефинитивном цветке несет в себе отпечаток процессов раннего мор¬
фогенеза, то можно ожидать, что не все особенности проводящей системы, выявля¬
емые на момент цветения, имеют выраженную функциональную нагрузку. Это позво¬
ляет обдумать возможность существования своего рода «морфогенетических руди¬
ментов» по аналогии с обычно обсуждаемыми «филогенетическими рудиментами». 

Понимание васкулатуры как функционирующей системы и одновременно как 
отражения процессов морфогенеза в теории открывает новые аспекты изучения ва-
скулатуры ископаемых растений. Так, детальное сравнение васкулатуры листьев 
различных палеозойских ископаемых в сравнении с данными по морфогенезу лис¬
та современных растений позволило выдвинуть гипотезы об эволюционных преоб¬
разованиях меристем в ходе возникновения листьев макрофилльного типа (Boyce, 
Knoll, 2002). Уровень фактических знаний о васкулатуре древнейших ископаемых 
цветков пока недостаточен для каких-либо серьезных обобщений, но можно ожи¬
дать, что в будущем данные по васкулатуре помогут лучше понять функциональ¬
ные и морфогенетические особенности репродуктивных органов первых покрыто¬
семенных. 

Наконец, перспективность дальнейшего изучения васкулатуры цветка связана с 
тем, что она существенно расширяет число структурных признаков, которые мож-
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