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ПРЕДИСЛОВИЕ К ПЕРВОМУ ИЗДАНИЮ 

Один из авторов этой работы- ботаник, а другой- зоолог. Что 
же нас объединяет? В ответ мы процитируем слова К. Уоддингтона, 
основные идеи которого были восприняты еще в студенческие годы и 

остаются ориентиром до настоящего времени: «В современной биологии, 
в которой доминирует быстро прогрессирующая биохимия, часто упуска­

ют из виду структуры, слишком крупные для того, чтобы их можно было 

исследовать чисто биохимическими методами; дифференцированные струк­

туры до сих пор представляют собой наиболее характерные и наименее 

понятные элементы живых существ. Некоторые думают, что в настоя­
I.Цее время лучше всего было бы оставить изучение этих структур в 

надежде, что успехи биохимии случайно дадут ключ к их разгадке; но 

для других исследователей, и для меня в их числе, эта область имеет 

особую притягательную силу, ибо здесь проходит граница, за которой 

лежат неисследованные просторы; здесь наша задача - не просто до­

полнить уже существующую карту, но создать основу новой географии, 

причем с самого начала» (Уоддингтон, 1964, с. 7). 
Нас объединяет общий интерес к проблемам биологии развития, 

где имеется возможность <<вычерчивания>> еще никем не виданных «ЭПИ­

генетических ландшафтов>>. Долгое время каждый из нас занимался этим 
самостоятельно, на своих объектах, пока не обнаружилось, что независимо 

выработанные приемы и методы анализа являются взаимодополняющи­

ми. Это побудило продемонстрировать их применение на одном объекте 
- роициссусе (Rhoicissus rhomboidea), именуемом в обиходе «Комнат­
ным виноградОМ>>. Редкое учреждение обходится без этого растения в 
своем интерьере, что превращает его в удобный и доступный объект 

исследования. Анализу строения листьев роициссуса, выступающего в 
роли своеобразной «морфогенетической дрозофИЛЫ>>, посвящены наибо­

лее важные в методическом отношении шестая и седьмая главы, откры­

вающие вторую часть работы. 

В шестрй главе представлена точка зрения «ботаника>>-морфоло­
га. Морфология растений - малоизвестный раздел ботанической на­
уки даже среди флористов и систематиков, поэтому, пользуясь преиму­

ществом своего положения, автор предпослал методической главе об­

ширное методологическое введение, составляющее всю первую часть 

работы, что обусловлено необходимостью формирования у читателя 

определенного ракурса восприятия. Это связано также с тем, что исто­
рия и теория морфологии растений как науки в настоящее время проч­

но забыты, а многие морфологическое представления, подобно радуге, 

можно воспринять только с определенной точки зрения. 
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СТРОЕНИЕ И ИЗМЕНЧИВОСТЬ АИСТЬЕВ РАСТЕНИЙ ... 

Седьмая глава целиком наnисана «зоологом», но, несмотря на огра­
ниченный объем, едва ли не nревосходит весь nредшествующий текст по 

фактическому содержанию. Это действует «Эффект микроскоnа». Сужая 
nоле зрения, автор nроnорционалыю увеличивает «разрешающую силу» 

взгляда, что nозволяет на выборке листьев одного вида nолучить надеж­

ные количественные доказательства их модульного строения с nримене­

нием разнообразных методик статистического анализа. 

Итогом объединенных усилий является восьмая глава, в которой 
nредлагается усовершенствованная модель роста клеточного автомата. 

В роли «клетки» выстуnает модуль, а nравилами его роста служат 
известные nравила роста и дифференцировки клеток эмбриональной 

ткани. В девятой главе, очень кратко и схематично, рассмотрены неко­
торые тиnы nространствеиных структур, nорождаемые этим автоматом 

и реальные схемы жилкования листьев отдельных видов растений. 

Совnадение реальных и модельных размещений жилок вnлоть до 4-го 
nорядка свидетельствуст о том, что наша модель изоморфно отобража­

ет реальные факторы формообразования листа. 

Полученный результат еrце не nозволяет судить об эnигенетичес­
ком ландшафте, скрытом за морфологическим разнообразием листьев 

различных видов растений, а лишь ведет к нему, но сразу по двум на­

nравлениям. 

Авторы благодарны Российскому фонду фундаментальных иссле­
дований (грант РФФИ N!l 00-04-48440) за nоддержку nроведеиных 
исследований, результаты которых изложены в книге. 

Мы благодарим за ценные советы и замечания чл.-корр. РАН 
С.А. Мамаева, чл.-корр. РАН А.В. Яблокова, чл.-корр. РАН 
В.М. Захарова, д.б.н. А. К. Махнева, д.б.н. Н.В. Глотова, д.б.н. Н.С. Росто­
ву. Мы благодарны к.б.н. М.С. Князеву и к.б.н. П.В. Куликову за боль­
шую nомощь в сборе и оnределении материала. Мы также nризнатсльны 
нашим коллегам Е.Ю. Захаровой, С.В. Никулиной и С.С. Трофимовой за 
неоценимую nомоrць nри nодготовr<е и оформлении рукоnиси к nубликации. 
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ПРЕДИСЛОВИЕ КО ВТОРОМУ ИЗДАНИЮ 

Прошло 7 лет после выхода в свет первого издания книги. За эти 
годы на фоне усиления критического отношения к синтетической теории 

эволюции (неодарвинизму) заметно упрочились позиции российской школы 
номогенетнки (Чайковский, 2006), которая была основана Л.С. Бергом, 
А.А. Любищевым и развивалась С.В. МеИ:еном (1975, 1988) и его уче­
никами. Одним из учеников Сергея Викторовича ·МеИ:ена был Валентин 
Ванифатьевич Корона - первый и основнон автор этой книги. Наряду 
с номогенезом, опираясь на новейшие открытия в молекулярной биологии 

развития и иммунологии, начинает возрождаться неоламаркизм (Стили др., 
2002; Яблонка, Лэмб, 2003). Параллельна возникло новое направление 
эволюционной биологии развития, названное Б. Халлом (Hall, 2000) «Evo­
Devo» (от Evolutionary Developmental Biology). Все этн изменения суlуе­
ственно повлияли на мировоззрение биологов начала XXI века, застави­
ли задуматься о nроцессах морфоrенеза, их молекулярной и эпиrенетической 
природе и возродили на новом уровне фундаментальных знаниИ морфо­

логию, которая неоправданно была отодвинута с магистрального пути био­

логии в начале ХХ в. (Гилберт и др., 1997). 
Благодаря nотрясающим открытиям в молекулярноМ: биологии и био­

логии развития уnрочились представления и о модульнон природе живо­

го. В наши дни никого уже не удивляет модульная природа устройства и 
функционирования генома (Инге-Вечтомов, 2003, 2004; Чураев, 2005). 
Открыты регуляторные своИ:ства повторяющихся мобильных элементов 
генома: транспозонов, ретропозанов и ретрогенов, ранее считавшихся бал­

ластными и относяiцимися к «ХЛамовой ДНК» ( «junk DNA» ), на долю 
которых приходится до 49% генома эукариот. Выявлены функциональные 
модули в виде кассет мобильных элементов и серьезно обсуждается их 

роль в работе генных сетей и эволюции генома (Lorenc, Makalowski, 2003). 
Появились доказательства формирования развитнйных модулей в виде так 
назьmаемых конденсаций клеток (Hall, 2003), а также обнаружены модуль­
ные единицы патологических тканевых изменениИ в виде повторяющихся 

трехмерных агрегаций клеток - гнетионов (Савостьянов, 2001). Фены -
дискретные вариации неметрических признаков у растений и животных 

тоже являюгся морфагенетическими модулями (Васильев, 2005). Модуль­
ная природа строения и развития растений и животных, о которой еще 

крайне осторожно говорили в 2000 г. (когда была написана книга), 
представляется теnерь самоочевидной. Причем речь идет, скорее, не о 
доказательстве существования самого феномена, а о выявлении естествен­

ной иерархии таких модулей. Одним из уровней иерархии является и 
фителла - элемент многоклеточной организации растений, представле-
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СТРОЕНИЕ И ИЗМЕНЧИВОСТЬ .АИСТЬЕВ РАСТЕНИЙ ... 

ния о которой осенJ>ю 2000 г. были сформированы Валентином Вани­
фаТhевичем Короной. К сожалению, эта идея у него возникла уже пос­
ле того, как книга б~>rла сверстана, и поэтому не попала на ее страницы. 

Он сам определил сущнос;ть и назначение фителл следующим образом: 
«На основе анализа фенагенетической изменчивости листьев цветковых 
растений установлено, что листовая пластинка формируется из фителл -
конструкционных модулей тканевого уровня. Это группы клеток листо­
вого зачатка, выступающие в процессе органогенеза как единое целое. 

Специфическая форма листа определяется числом, размерами и располо­
жением составляющих его фителл. Повторяемость строения листьев в 
различных систематических группах растений и псевдоциклическая измен­

чивость обусловлены, согласно модульной теории, ограниченностью чис­

ла вариантов размещения фителл на плоскости» (Архив Короны -
2001). Валентин был рад, когда весной 2001 г. на конференции по го­
мологии растений в г. Санкт-Петербурге его идеи получили подтвер­
ждение в работах Г.А. Савостьянова о гнетионах и Л.М. Шафрановой 
об иерархии модульной организации на уровне побега (в разговоре он 
условно назвал такие модули эпсионами - от латинского слова «по­

бег»). В те дни мы работали над совместным проектом РФФИ, поэтому 
часто и подолгу обсуждали модульность устройства и функционирова­

ния Жизни. Под влиянием этих идей он приступил к написанию своей 
долгожданной докторской диссертации, в которой главное место долж­

но было принадлежаТh разработке основ модульной теории. Мечтал он 
написаТh и главную .книгу своей жизни, в которой планировал конкрети­

зировать свои теоретические построения расшифровкой конструкций 

лисТhев растений разных семейств. В архиве сохранились оглавление этой 
книги, специально подобранные гербарии и схемы, которые были понят­

ны только ему. К сожалению, этим грандиозным планам Валентина не 
суждено было осуществиТhся. Летом 2001 г. после тяжелой и непродол­
жительной болезни Валентин Ванифатьевич Корона - выдаюrцийся рос­
сийский ботаник-морфолог, мудрый учитель и друг, внезапно ушел из 

жизни в возрасте 53 лет. Это он задумал нашу совместную книгу и 
именно благодаря его светлому гению и таланту, она была написана. 

Все эти годы после его кончины я не мог забыТh о том, что в кни­
гу не вошли его самые последние идеи и наброски, и твердо решил допол­

нить и переиздаТh книгу, первое издание которой было напечатано неболь­

шим тиражом и давно разошлось. Чрезвычайная актуальносТh и современ­
rюсть идей В.В. Короны, а также большое число неудовлетворенных за­
просов на ее первое издание, ставшее библиографической редкостью, по­

будили меня и ближайших его друзей заriЯТhСЯ подготовкой второго из­

дания книги, дополненного материалом из неопубликованных рукописей. 
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Общая структура книги не претерпела существенных изменений, 
но была дополнена и изменена глава 7, появились мемориальная часть, 
посвященная памяти В.В. Короны, а также архивный раздел, в котором 
помещены некоторые неопубликованные им рукописи и их фрагменты, 

представляющие самостоятельную ценность. В книге дополнительно по­
мещен небольшой раздел, касающий:ся использования двеллярной: измен­
чивости листьев березы повислой: для оценки стабильности развития 
растений: в градиентах техногеиного загрязнения среды на Урале. Эта 
работа была задумана нами вместе с Валентином, но выполнили мы ее 
уже без него (как смогли). · 

Валентин Ванифатьевич был неординарным ученым с необычно 
широкими научными интересами не только в биологии и ботанике, но и в 

филологии. В конце жизни он издал литературоведческую научную моно­
графию <<Поэзия Анны Ахматовой:: Поэтика автовариаций:. Екатеринбург: 
Изд-во Урал. ун-та, 1999. 263 с.». Поэтому мы решили поместить в этом 
издании небольшие фрагменты писем В.В. Короны профессиональному 
филологу А.С. Бурштей:ну, с которым он делился своими филологическими 
и мировоззренческими взглядами, рассказывал о своей: биографии. Коммен­
тарии Валентина представляются весьма глубокими и актуальными в наши 
дни и заслуживают публикации. 

Надеюсь, что второе издание книги будет полезно не только профее­
сиопальным ботаникам - морфологам растений: и экологам, по и специ­

алистам других направлений: биологии, поскольку модульная природа 

Жизни носит фундаментальный: характер и проявляется на разных иерар­
хических уровнях ее организации. 

Искренне благодарю чл.-корр. РАН проф. Н.Г. Смирнова за по­
мощь и поддержку при втором издании книги. Особую сердечную при­
знательность за возможность работать с архивами В.В. Короны прино­
шу его жене - Ольге МихаИловне Короне. 

За поддержку дополнительно проведеиных работ по изучению ста­
бильности развития и формирования структуры листьев березы в техно­

геннон среде, результаты которой: изложены во втором издании книги, 

выражаем благодарность РоссиИскому фонду фундаментальных исследо­
ваний: (грант РФФИ N!! 07-04-96096 р_урал). 

Алексей: Васильев 
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Глава 1 • ЗАРОЖдЕНИЕКОНУЕПУИ~ 
МОДУЛЬНОГО СТРОЕНИЯ РАСТЕНИИ 

1.1. Проблема 

В последние годы в работах ботаников все чаще встречаются 
выражения типа <<Модульная теория», «модульная структура», «Принципы 

модульной организации» и т.п., что дает повод говорить о быстром рас­

пространении новой концепции строения растений. Первая в России 
конференция на тему <<Сущность модульной организации» состоялась в 
ноябре 1997 г. на Биологическом факультете МГУ, а большая часть 
представленных докладов была опубликована в специальном тематическом 

выпуске - первом номере <<Журнала обrуей биологии» за 1999 г. В 
предисловии к публикациям дана краткая характеристика этой <<Непростой 

проблемы, далеко выходящей по методологическому значению за рам­

ки одного направления науки», отмечен параллелизм ее разработки в нашей 

стране и за рубежом (при часто опережающем вкладе отечественных 
исследователей) и выражена надежда, <<ЧТО эта традиция не прервется» 
(Сущность ... , 1999, с. 5). 

Понимая эти слова как призыв к продолжению обсуждения 
<<Непростой проблемы», которая, <<Оставаясь весьма далекой от прак­

тического применения ... , развивается медленно ... » (Сущность ... , 1999, 
с. 5), мы решили обратиться к истории формирования представлений 
о <<сущности модульной организации» в морфологии растений, поскольку 

сложившаяся традиция восприятия во многом предопределяет направ­

ление дальнейших исслеДований. Можно ожидать, что осознание этой 
традиции внесет необходимые коррективы в понимание суrуествую­

щих проблем и будет способствовать ускоренному развитию модульной 

теории. Отсутствие устоявшихся представлений о природе модуля 
позволяет начать ревизию с самых глубоких основ. 

1.2. Морфологическая концепция И.В. Гете 

Модульная теория строения растений при всей своей видимой 
новизне не является какой-то принципиально новой биологической 

концепцией. Она представляет собой современный этап развития 
гетевской морфологии растений - науки о превращении органических 

форм. Появление этой науки связано с применением в описательной 
ботанике одного из общенаучных методов, называемого в настощцее 

время структурным. Весьма показателыю, что структурный подход 
первоначально именовался морфологическим, о чем ныне почти за­

быто. Впрочем, такова история развития почти любого метода. Пер-
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воначально она напоминает прямолинейное равномерное движение, 

которое сменяется перемещением «ПО спирали», а затем переходит в 

топтание на месте и даже в движение вспять. Все эти этапы ста­
новления прошел морфологический метод, ныне возрождающийся в 

ботанике в виде модульной теории. Поэтому для уяснения смысла этой 
теории обратимся к основам гетевской морфологии. 

В основе любой науки лежит представление о структурном элементе 
и его свойствах, которые и составляют предмет изучения. В физике таким 
элементом является атом, в химии - химический элемент, в цитоло­

гии - клетка, в генетике - ген и т.п. С момента выделения основ­
ного элемента строения какого-либо класса систем - физических, 

химических, биологических и т.п., появляется соответствующий раздел 

естествознания. Так возникла в конце XVIII в. новая ботаническая 
наука - морфология растений. Что же понимали в тот период под 
основным элементом строения растительных организмов? 

В учебниках ботаники нет ответа на этот вопрос. В них излага­
ется не теория морфологического анализа, а практика описания внеш­

него строения растений. Эта практика утвердилась благодаря трудам 
К. Линнея (1707-1778) и почти не изменилась до настоящего времени. 
Поэтому у многих складывается впечатление, что Линней заложил осно­
вы не только систематики, но и морфологии растений. Но первым мор­
фологом был не Линней, а другой не менее крупный ученый -
И.В. Гете (1749-1832). В истории науки он известен как основатель 
«МОрфОлогии растениЙ» (Даннеман, 1932; Лункевич, 1960), а не как автор 
этого термина, о чем иногда упоминается в сносках, в учебной литературе. 

Причина почти полного забвения морфологического подхода в 
морфологии растений объясняется, на наш взгляд, не столько тем, что 

Гете родился после Линнея, и к моменту, когда он приступил к про­
паганде своих идей, у ботаников уже сформировались необычайно 

прочные стереотипы мышления, сколько концептуальной новизной и 

«технологической незавершенностью» предлагаемого метода. Линней 
оставил простое и ясное описание своего подхода, а Гете так и не 
довел предлагаемую методику до общедоступного алгоритма, ограни­

чившись изложением открывающихся перспектив. В результате о 
морфологии растений судят по работам Линнея, а гетевская концепция 
этой науки остается непостижимой для непосвященных. 

Каковы же основные положения этоИ концепции? 
Напомним, что слово «МОрфология» - известный лингвистический 

термин, применявшийся задолго до Гете для обозначения науки о 
строении слов. Термин составлен из двух греческих корней: морфа -
форма, логос - слово. В этом же смысле этот термин применяет-
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ся в современной лингвистике и в школьном курсе русского языка. 

Морфологический анализ слова заключается в расчленении его на части 
- приставки, корни, суффиксы, окончания. 

Морфология растений задумана Гете как наука о строении тела 
растения, оперирующая его собственными морфологическими элементами. 

Принципы гетевской морфологии растений - это принципы морфоло­
гического анализа слов, перенесенные из лингвистики в ботанику. 

Для носите.IIЯ языка морфологический анализ не представ.IIЯет особых 
трудностей. Проблема возникает в том случае, если требуется провес­
ти морфологический анализ слов незнакомого языка. А именно в этом 
положении, по мыс.IIИ Гете, находится ботаник, читающий «книгу природьi». 
Растения Д.11Я него - слова незнакомого языка, в которых требуется 
выделить составляющие их части - морфологические элементы. 

МорфОлогическая концепция Гете застаВ.IIЯет задуматься над вопросом: 
как опреде.IIЯются границы морфологического элемента? Ведь части слова, 
выде.IIЯемые в качестве морфологических элементов, не имеют видимых 

границ. Границы морфологических элементов яв.IIЯются не веществен­
ными, а операциональными: они устанавливаются с помощью флексий -
операций иреобразования («Сгибания») слов. Морфологические элементы, 
следовате.IIЬно, это не априорно существующие единmjы, из которых можно 

сложить изучаемую систему, а части или фрагменты, на которые ее можно 

расчленить заранее оговоренным способом. Если неиэвестен способ 
членения системы, то ничего нельзя сказать и о составляющих ее эле­

ментах. Правила членения яв.IIЯются одновременно и правилами порож­
дения элементов, состав.IIЯя с ними как бы одно целое. 

А как возможно выделение морфологических элементов в теле 
растения? Очевидно, что визуально различаемые его части - корень, 
стебель, лист, цветок - это еще не морфологические элементы в смысле 

Гете. Задача состоит даже не в том, чтобы формализовать те при­
емы распознавания образов, которыми мы бессознательно пользуемся, 

отличая лист от цветка, а перейти на точку зрения растения и ука­

зать систему операций преобразования, отвечающих его природе. 

Слова мы можем <<изгибать» и <<разламывать», потому что понимаем 
их смысл, а какими <<смыслами» руководствуется растение д.IIЯ различения 

своих собственных частей, а не тех, из которых, как нам кажется, оно 

состоит? В качестве критериев выделения морфологических элемен­
тов тела растения Гете предложил использовать его собственные опе­
рации иреобразования - метаморфозы. Эти иревращения можно назвать 
«биологическими флексиями». <<Мы можем одинаково хорошо сказать, 
- писал он, - что тычинка является сжавшимел лепестком, и что 

лепесток - это тычинка в состоянии расширения; что чашелистик -
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это сжавшийся, приближающийся к известной степени утонченности 

стеблевой лист и что последний - это под напором грубых соков 

расширившийся чашелистик>> (Гете, 1957, с. 57). 
Метаморфозы он понимал как сложные преобразования, вклю­

чающие нескоJ'ько элементарных операций. Анализируя строение и 
развитие листьев растений, он выделил такие элементарные оnерации, 

как расширение и сжатие частей, их сближение и отдаление, слияние 

и расчленение и т.п. С помощью этих и некоторых других опера­
ций предполагалось объяснить происхождение остальных органов 

растения. Гете предвидел и будущую возможность формального 
(математического) описания nроцесса nроисхождения морфологического 
разнообразия. «Мы убеждены, - говорил он, - что при некотором 
упражнении не составит труда объяснить таким путем все многообразие 

цветков и плодов; для этого, однако, требуется надлежащим образом 

оперировать установленными выше понятиями расширения и сжатия, 

сближения и анастомоза как алгебраическими формулами, зная, где их 

нужно применять>> (Гете, 1957, с. 50). 
Суммируя содержание морфологической концепции Гете, можно 

сказать, что она базируется на представлениях о растении как «сло­

ве» иностранного языка, «СМЫСЛ>> которого еще только предстоит ус­

тановить. Органы растения подобны морфологическим элементам слова, 
поэтому для выделения реальных, а не кажу1цихся границ морфологи­

ческих элементов следует изучать их превращения. Каждое превращение 
(метаморфоз) складывается иЗ одной или нескольких элементарных 
операций, выполняемых в определенной последовательности. Эти операции, 
применяемые по отношению к одному и тому же морфологическому 

элементу, порождают разнообразие растительных форм. 

Исходный морфологический элемент тела растения Гете называл 
его листом, но понимал под этим не соответствующий аппендикулярный 

орган, а некую абстрактно мыслимую единицу, конкретными вопло­

щениями которой служили различные формы листьев. Такое пони­

мание природы морфологического элемента было заимствовано, ве­

роятно, из химии. Метаморфозы листа порождают все органы растения, 
подобно тому, как превращения столь же абстрактно мыслимых хи­

мических элементов порождают бесконечное разнообразие минералов. 

Переводя эти представления на современный язык, можно ска­
зать, что Гете предлагал выделять инвариантную структуру объекта ис­
следования, вариантами воплощения которой служили, по его мнению, 

те или иные части растительного организма. В этом убеждают его 
рассуждения о <<перворастении» как о модели, способной имитировать 

строение существующих и потенциально возможных форм. <<Перво-
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растение будет уднвнтельнейшим существом в мире. Сама природа будет 
мне завидовать. С этой моделью и ключом к ней можно будет затем 
изобретать растения до бесконечности, которые должны быть после­

довательными, т.е. которые, хотя и не существуют, но могли бы суще­

ствовать. Они не являются какими-то поэтическими тенями или ил­
люзиями, но им присущи внугренняя правда и необходимость. Этот же 
закон может быть применен ко всему живому» (Гете, 1957, с. 58). 

Последняя фраза свидетельствует о том, что Гете ясно осознавал 
универсальность разработанного им морфологического метода и не 

ограничивал его применение одним только царством растений. С 
помощью этого метода осуществлялось умозрительное конструиро­

вание системы из элементов, поэтому гетевская морфология получи­

ла наименование конструкционной. Приемы и методы конструкци­
онной морфологии являются приемами системного анализа. Неслу­

чайно нынешние историки науки (Беднарчик, 1973) называют имя Гете 
в числе основателей не столько морфологии растений, сколько всей 

современной естественно-научной методологии. 

Конструкционные идеи Гете хотя и опередили свое время, но не 
более чем на несколько десятилетий. У же в конце XIX в. они были 
восприняты многими представителями естественных наук, а в начале ХХ в. 
и отдельными гуманитариями. Примерам дальнейшего развития этих идей 
в ботанике служат работы Ш. Годиrпо по теории фитона, К. Шульца -
по теории анафита, Г. Шово - по теории филлоризы (Первухина, 1970), 
а в филологии - исследование В.Я. Проппа <<Морфология сказки» 
(1969). В этом исследовании автор прямо указывает, что анализ строения 
волшебных сказок и классификация их структурных элементов (сюжетных 
ходов и персонажей) опираются на естественно-научную методологию, 
разработанную Гете и давно применяемую в ботанике. 

Поступательное развитие гетенекой морфологии растений было 
недолгим и уже к концу XIX в. практически прекратилось. Внугренняя 
причина этого, как отмечалось выше, состояла в незавершенности метода, 

отсутствии методик и проnисей, по которым любой желаю1ций, глубоко 

не задумываясь, мог бы выделять морqюлогические элементы и правила 

их преобразования, т.е. морфологический анализ по методу Гете требовал 
от последователей почти такой же изобретательности, какую nроявил его 

создатель. 

Кроме того, отпугивал непривычно высокий уровень абстракции. 
Далеко не все еще были убеждены в реальности су1цествования вида, 
а Гете по существу уже предлагал выделять таксономические кате­
гории даже не внутривидового, а «внутриорганизменного>> ранга. Пос­
леднее вызывало особое недоумение, поскольку умозрительными или 
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умопостигаемыми, но принципиально ненаблюдаемыми считали так­

соны только надорганизмеиного уровня, а для исследования невидимой 

«Внутренности» предметов использовали инструментальные методы 

- анатомирование и микроскопирование. Применеине умозритель­
ных операций преобразования для выделения гетевских морфологи­

ческих элементов дало повод назвать конструкционную морфологию 

идеалистической (Бляхер, 1961). Многие годы это определение вос­
принималось как негативная характеристика морфологической науки, 

в то время как систематика, которая только и делает, что соединяет 

и разделяет таксаны на основе идеальных отношений (отношений сход­
ства и различия), никогда не получала подобной оценки. 

Вскоре появилась и внешняя причина - эволюционная теория 
Ч. Дарвина (1939), распространение которой вызвало смену научной 
парадигмы (Кун, 1975). Не все сторонники этой теории ограничива­
ли область ее применения сферой науки - некоторые видели в ней 

<<Нечто большее». Особенно выразительно писал по этому поводу Т ейяр 
де Шарден (1965): <<Эволюция - что это? Теория? Система? Гипотеза? 
Нет, но зато нечто большее: об1уее условие, которому должны отны­
не удовлетворять, чтобы быть осмысленными и истинными, все теории, 

гипотезы, системы. Свет, освещающий все факты, изгиб, который при­
нимают все линии - вот что такое эволюция». 

Ис.пользуя шардеповское образное сравнение, можно сказать, что 
морфология растений приобрела в этот период эволюционный <<Изгиб», 

сохраняющийся по сей день. Например, В. !Jиммерман (Zimmermanп, 
1965), крупнейший морфолог начала ХХ в., рассматривал свою кар­
мусную теорию как вклад в решение филогенетических проблем, хотя 

исследовал, подобно Гете, такие отдельные операции преобразования 
формы тела растения, как уплощение, срастание, перевершинивание и 

т.п. В этом же ключе интерпретировал результаты своих исследо­
ваний В. Новак, автор те.\омной теории строения и развития тела ра­
стений (1967, 1971). 

Подводя предварительный итог, можно сказать, что Гете наме­
тил одно из направлений развития ботанической науки, опираясь на 

современную ему теорию химического строения вещества и морфо­

логическую теорию строения слов. Это направление он назвал мор­
фологией растений. Но концептуальные основы морфологии расте­
ний не были, да и не могли быть ясно сформулированы в то время. 

Понятие инвариантной структуры е1уе не вошло в методологический 
инструментарий большинства исследователей. В результате под вли­
янием эволюционной теории Дарвина конструкционная морфология 
растений оказалась прочно забыта. Концепция морфологического эле-
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мента, зародившаяся в ботанике в конце XVIII в., остановилась в своем 
развитии. <<Эволюционная морфология nожрала конструкционную», -
говорил по этому поводу А.А. Любищеn (1962, с. 193). 

Но вот во второй половине ХХ в. благодаря усилиям логиков 
и методологов науки выяснилось, что основания гетенекой морфологии 

совпадают с принциnами системных исследований. Это позволяет 
вернуться к разработке концепции морфологических элементов в 

ботанике, имея перед глазами идеал, уже достигнутый в химии, -
периодическую систему химических элементов. 

1.3. Морфологический метод К. Линнея 

Что представляет собой в концеnтуальном плане линнеенекий метод 
морфологического оnисания и какие перспектиnы открывает его при­

менение? Оказывается, и этот метод является вариантом структурно­
го подхода, но предназначен для изучения другого класса систем. 

Наnомним, что Линней был естественным историком, а в задачу 
естественной истории входило оnисание и наименование объектов живой 

природы (Станков, 1958; Бобров, 1970; Фуко, 1977). Современные 
систематики видят особую заслугу Линнея в разработке бинарной 
номенклатуры и кратких диагнозов растений (Культиасов, Павлов, 1972). 
Чтобы понять, nочему именно эта сторона его деятельности по,,учила 
такую высокую оценку, ее следует рассматривать на фоне nредше­

ствующего, «Подготовительного» периода развития этой науки. 

Средневековые ученые не отделяли <<вещи» от <<СЛОВ», которыми 
они назывались. <<Слова и веiЦИ» составля.11и единое целое (Фуко, 
1977). Госnодствовало убеждение, основанное на Представлениях о 
магической функции языка, что знание nрави.11ыюго <<Имени» пред­

мета есть сnособ воздействия на него. Кроме того, Парацельс, авто­
ритетнейший ученый того nериода, утверждал, что Бог создал мир для 
че.11овека и nоэтому nометил все вещи в нем особыми знаками, ука­

зывающими на их nредназначение. Задача ученого состояла в рас­
шифровке и толковании этих знаков. 

О каких же знаках ш.11а речь? Речь шла о знаках сходства, nо­
ско.llьку предnо.11агалось, что сходные предметы обладают сходными 

качествами. Выделя.11ись различные типы или <<фигуры сходства». 
Сходными nризнавались nредметы не только nодобные внешне, но и 
занимающие сходное nоложение. Например, камень, погруженный в 
воду, как бы nриобрета.11 свойства воды - он становился более .11егким, 

в.11ажным и холодным. Сходными признавались и объекты, контра­
стные по какому-.11ибо nризнаку, например черные и бе.11ые зерна 

(негативное сходство), или nодобные по вызываемому ощущению (огонь 
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и крапива). Наиболее широкие возможности для конструирования 
знаков сходства открывало ситуативное сближение. Например, цве­
ток, сорванный в день праздника, становился знаком этого праздника. 

При описании отдельного растения в долиннеевский период 
приводились его наименования на старых и новых языках, излагались 

связанные с ним легенды и мифы, воспоминания о нем пугешественников, 

кулинарные или медицинские рецепты по его применению, перечис­

лялись гербы и монеты с его изображением и т.п. Линней покончил 
с этой практикой. Вместо пространных описаний он предложил краткие 
диагнозы, смысл которых - отделение предмета исследования от 

«словесной шелухи», причем не только от <<исторических наслоениЙ», 

но и от всего того, что мешало увидеть стру~~:туру объекта. Какую 
же структуру выявлял Линней? Выражаясь современным языком, можно 
сказать, что он пытался выявить перцептивнук:i (визуально воспри­
нимаемую) структуру объекта. 

Перцептивная структура - это набор признаков, по которым мы 
отличаем один объект от другого. Психологи называют эти признаки 
гештальт-качествами. Последние не суi,цествуют сами по себе как от­
дельные части предмета, а определяются свойствами целого. Напри­
мер, хорошего знакомого мы узнаем и на любительской фотокарточ­

ке, т.е. рассматривая его уменьшенную черно-белую копию, и на дру­

жеском шарже, где не только размеры, но и пропорции искажены. 

Последнее особенно показательно, ибо свидетельствует: стоит сместить 
какие-то опорные точки, и образ изменяется до неузнаваемости. 

Гештальт-качества, следовательно, передаются не всеми имеющи­
миен признаками объекта, а только некоторыми, но какими именно -
остается неизвестным.· Современная теория распознавания образов 
только приближается к их выделению. На практике эта задача ре­
шается эмпирически. В криминалистике, например, известен такой прием, 
как конструирование фоторабота. Главное в этой операции - пе­
ревод элементов «СЛовесного портрета» в элементы изображения. 

Нередко бывает так, что по «словесному портрету» не удается 
составить узнаваемый образ. Причина этого не всегда связана со слабой 
профессиональной подготовкой - чаще она обусловлена отсутствием 

взаимно однозначного соответствия между бессознательно выделяемыми 

элементами перцептинной структуры объекта и сознательно задава­

емыми разграничительными признаками. Для распознавания образа 
мы используем одни признаки, а для его описания - другие. 

Сходная ситуация возникает и в систематике. В каждом при­
родном объекте можно выделить бесконечное количество самых раз­

нообразных признаков, но неизвестно, какие из них будут наиболее 
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значимы для его распознавания. Разрабатывая методику описания 
внешнего строения растений, Линней пытался, выражаясь современ­
ным языком, выделить морфологические признаки, совпадающие с 

гештальт-качествами объекта (признаками его перцептинной структуры). 
Решение поставленной задачи достигалось в два этапа. На пер­

вом объект «Очищался» от <<ЛИШНИХ» признаков. В их число вошли 
цвет, вкус, запах растения и все исторические, этимологические, ге­

ральдические и т.п. сведения о нем. В результате оставался один 
черно-белый зрительный образ, напоминающий геометрическую схему. 
Затем, на втором этапе, в полученной схеме предлагалось выделить 
наиболее существенную часть и описать ее в системе четырех пе­

ременных, согласно <<Числу, фигуре, положению и пропорции» (Линней, 
1805 ). В цветке, например, Линней выде,,ял одну <<Наиболее суrце­
ственную часть» - тычинку, различая классы растений по: 1) числу 
тычинок, 2) их фигуре (округлой или плоской форме пыльника), 
3) супротивному или циклическому расположению, 4) пропорции ко­
ротких и длинных нитей (Линней, 1804 ). 

По этой же схеме он описывал строение листа, различая их по: 
1) числу составляющих листочков (простые и сложные), 
2) их фигуре (в которой в свою очередь выделялись четыре признака: 
а) форма края листа, б) форма контура, в) форма верхушки и г) форма 
основания), 3) супротивному или циклическому положению на стебле, 
4) пропорции (соотношению длины и ширины листовой пластинки). 

Применеине данного способа описания позволяло представить 
визуальный образ объекта классификации в виде набора однознач­

но понимаемых признаков, но проблема соответствия этих признаков 

элементам перцептинной структуры осталась нерешенпой. <<Ты спра­
шиваешь меня о признаках естественных порядков, - писал Лин­
ней, отвечая на вопрос своего ученика Гизеке, - сознаюсь, что я не 
могу их сказать ... Может быть, ты или кто-нибудь другой, через 20 
или 50 лет придет к тому же и увидит тогда, что я знал уже ныне 
< ... >. Ах, совсем одно дело - познать порядки, и другое - давать 
признаки порядкам. Во всяком случае я-то их знаю, и знаю, каким 
образом один с другим должен быть связан, но я не могу сказать их, 

и никогда не скажу» (Станков, 1955, с. 62). 
Сроки, намеченные Линнеем, давно прошли, а под его словами могут 

подписаться и современные систематики. Многие из них ясно видят, 
как один <<естественный порядок» ( чаrце всего это таксоны самых 
низких рангов) отличается от другого, но затрудняются передать это 
на словах. Словесных описаний и даже жестов не всегда бывает 
достаточно для точной передачи умозрительных образов. 
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Отсутствие ответа на главный вопрос линнеевекого метода: как 
соотносятся между собой морфологические признаки и елементы 

визуальной структуры объекта, вызывает, с одной стороны, критику 

существующих классификаций с самых различных сторон (Любищев, 
1966, 1968, 1972, 1982; Красилов, 1975; Беклемишев, 1994; Антонов, 
1999), а с другой - стимулирует совершенствование существующей 
системы морфологического описания и разработку новых приемов и 

методов морфологического анализа (Sokal, Sneath, 1963; Шварц, 1980; 
Шрейдер, 1983; Нухимовский, 1997). 

Одновременно с этим начинает осознаваться необходимость стан­
дартизации nриемов расnознавания образов, nрименяемых в система­

тике. Это означает, что в конце ХХ в. ботаники начинают задумываться 
над воnросом, nоставленным физиками в его начале: как сказываются 

на результатах наблюдения те исi<ажения, которые вносит nроцесс 

взаимодействия между объектом и измерительным nрибором? «Изме­
рительным nрибором)) в данном случае является систематик. Поскольку 
его органы чувств - это nока единственные <<nриборы)), nрименяемые 

в оnисательной ботанике, то возникает nроблема их «nоверки)) и <<Ка­

либровки)). Для nовышения <<качества изображения>> уже недостаточно 
увеличивать тщательность наблюдений. Необходимо отлаживать всю 
цеnочку, особенно «Встроенные)) в сознание наблюдателя и nотому не 

nодвластные его воле механизмы расnознавания образов. 

Наука о расnознавании образов - иконика - относится к числу 
зарождающихся. Пока не вnолне nонятно даже то, как формирует­
ся nерцеnтивная инварианта образа, nозволяющая узнавать его при 

nредъявлении в разных nроекциях и отличать от nроекций иных 

образов. Но в nерсnективе, надо надеяться, достижения иконики найдут 
nрименение в оnисательной ботанике, как уже вошли в практику 

систематики физико-химические методы исследования. И тогда бу­
дущий морфосистематик, nодобно своим сnециализированным коллегам 

- кариосистематикам, иммуносистематикам, генасистематикам и т.n., 

сможет ответить на воnрос, со структурами какого класса систем он 

работает и как они связаны с признаками <<естественных nорядков)). 

1.4. Составные части морфологии растений 

В свете вышеизложенного становится nонятно, что у современ­
ной морфологии растений две составные части. Первая из них - лин­
пеевская, или оnисательная, морфология. Она возникла как бы на nе­
ресечении ботаники и иконики (хотя nоследней как науки о расnоз­
навании образов в тот nериод еще не существовало). Поетому Лин­
ней и не мог объяснить, как он выделяет nризнаки «естественных 
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порядков». И сейчас еще непонятно, как это следует делать. Установлено 
только, что распознавание образов опирается на признаки перцептинной 

структуры объекта, которые лишь отчасти совпадают с признаками его 

собственной организации. Вторая - гетевская, или конструкционная, 
морфология, которая также возникла как бы на пересечении двух или 

даже трех наук - ботаники, лингвистики и химии, причем методоло­

гические принципы двух последних были адаптированы к задачам 

изучения строения растений. Задача состояла в выделении собственных 
морфологических элементов тела растения, а не тех, которые видит 

внешний наблюдатель. Решение этой задачи требовало понимания 
природы растения и механизмов его формообразования. 

Суммируя вышесказанное, происхождение и состав морфологии 
растений отобразим следующей схемой: 

Морфология растений 

Лнннеевский (описательный) 

метод 

t 
Иконнка + Ботаинка 

Г етевский (конструкционный) 

ПОДХОД 

t 
Морфология + Хнмня 

Схема показывает, что под именем <<МОрфология растениЙ» скры­
ваюrся две различные науки, у каждой из которых свой метод и свои истоки, 
из которых только один - общий. В этом отношении они напомина­
ют сводных сестер, у которых разные <<матери» (иконика и морфология), 
но один <<отец» (ботаника). В практике исследовательской работы оба 
подхода постоянно соседствуют и между ними нет резкой границы. 

1.5. Заключение 

Составной характер методологической основы современной мор­
фологии растений предопределяет возникновение двух различных на­

правлений развития модульной теории. Доминирование линнеевекого 
понимания морфологии как вспомогательной науки, находящейся на 
службе у систематики, провоцирует переосмысление концепции модульного 

строения растений в рус.ле известных представлений о метамерном 
строении живых систем (Догель, 1954; Гатцук, 1974; Боркии и др., 1977; 
Серебрякова, 1977; Заморский, 1980; Шафранова, 1980, 1981). Слово 
•<модуль» становится общим именем для любых зрительно различимых 

частей организма и систем надорганизменного уровня. Движение в этом 
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направлении уже началось (Марфенин, 1993, 1999; Шафранова, Гат­
цук, 1994; Хохряков, 1997; Антонова, Лагунова, 1999; Нотов, 1999). 

Наряду с этим следует ожидать переосмысления понятия «модуль» 
в духе гетевской морфологии как элемента собственной структуры 

организма. Речь идет о возвращении к практике умозрительного членения 
тела растения на части, опирающейся на новую методологическую основу. 

Эту основу закладывает современная генетика, концептуально расчле­
няющая органическую форму на генотип и фенотип. 

Не всем пока ясен смысл этого нового концептуального расчленения 
изучаемой системы. Многие воспринимают его по аналогии с прежним 
анатомическим членением объекта исследования и полагают, что генотип 

- это нечто внутреннее, скрьгrое от глаз, а фенотип - внешнее, до­

ступное непосредственному наблюдению. С этим связано убеждение, 
что <<Генотипические» признаки более значимы в биологии, чем фено­

типические, поэтому многие современные систематики стремятся выделять 

дискриминирующие признаки на молекулярио-генетическом уровне. 

Но стоит задуматься над тем, где физически проходит граница 
между генотипом и фенотипом, как возможность уточнения фенотипи­

ческой систематики с помощью rенотипических признаков становит­

ся сомнительной. Если проводить границу между генотипом и фено­
типом по поверхности генома, то собственно генотипом следует счи­

тать ДНК, а уже матричная РНК будет первичным фенотипом, бел­
ковые молекулы, синтезируемые с ее nомощью, - вторичным и т.д. 

Фенотип оказывается <<Многослойным», переходы от одного <<СЛОЯ» к 
другому становятся все более сложными, причем известны механизмы 

только двух первых переходов - транскрипции и трансляции. Фор­
мирование следую1цего уровня фенотипической организации пока не имеет 

собственного наименования. Кроме того, на каждом из этих уровней 
процессы эволюции идут по своим правилам (Кимура, 1985). 

Очевидно, что граница между генотипом и фенотипом является 
концептуальной, и все признаки на всех уровнях биологической орга­

низации (в том числе и признаки строения генома) - фенотипичес­
кие. Различия между фенотипическими признаками молекулярного и 
морфологического уровней организации сводятся лишь к набору под­

готовительных операций их визуализации. Морфологические призна­
ки доступны непосредственному наблюдению, а выделение фенотипи­

ческих признаков на молекулярном уровне организации более трудоемко 

и требует дорогостоящего оборудования, поэтому к ним и относятся более 

уважительно. Но увеличивает ли необходимость предварительного 
секвенирования фрагмента митохондриальной ДНК значимость этого 
молекулярио-морфологического признака для феносистематики? 
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Не углубляясь далее в необъятную сферу систематики, вернемся 
к обсуждению проблемы границы между генотипом и фенотипом. 

Концептуальная природа этой границы не означает, что ее невозможно 
визуализировать. Давно известно, что связующим звеном между ге­
нотипом и фенотипом является программа развития. Она и служит 
границей между молекулярным и морфологическим уровнями органи­

зации. Другими словами, эта операциональная граница (она же -
связующее звено) представляет собой не физический барьер, а на­
бор операций, преобразующих элементы одного уровня организации 

в элементы другого уровня. Учитывая иерархичность организации био­

логических систем, программу развития как обrцую операциональную 

границу можно представить не как одно «связующее звено», а как целую 

«цепь», состоящую из таких «звеньев». 

Какое же визуальное отображение получает эта «цепь»? Ее 
вещественным выражением служит набор структурных уровней, а 

отдельное «звено» овеществляется в виде конструкционного элемента 

соответствующего уровня. 

Выше говорилось о двух наиболее изученных наборах операций 
порождения элементов новых уровней организации - процессах транс­

крипции и трансляции (операции порождения элементов нового уровня 
являются одновременно операциями преобразования элементов пред­

шествуюrцего уровня организации в элементы последую1цего). К этому 
можно добавить процесс репликации, порождаю1ций (воспроизводящий) 
исходный геном и процесс самосборки, определяющий возникновение 
:vtакромолекулярных комплексов. О процессах порождения морфоло­
гических элементов на более высоких уровнях биологической организации 
практически ничего не известно. Более того, само выделение этих уровней 
остается дискуссионным. Нет согласия по такому вопросу, как степень 
автономности клеточных органелл, поэтому не все авторы выделяют их 

в качестве самостоятельного структурного уровня. Не универсальна и 
формообразовательная функция клеток, на что указывает существование 

таких видоспецифических неклеточных форм, как талломы сифоновых 

водорослей или плодовые тела грибов. Далека от завершения типология 
тканей и органов. 

В этой связи появление модульной теории представляет собой 
попытку переосмысления строения биологических систем в духе со­

временного расчленения органических форм на генотип и фенотип. 

Новое концептуальное расчленение можно назвать морфологическим 
(в смысле гетевской морфологии). В рамках этого подхода элементы 
системы выделяются не инструментально, а операционально, что кор­

ректирует прежнее, сугубо анатомическое членение. На молекуляр-
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ном уровне организации живых систем их анатомия в сущности со­

впадает с морфологией, а инструментальное расчленение не отлича­

ется от операционального. С повышением уровня организации раз­
личия между этими подходами становятся все более заметными, что 

требует осознанного их применения. 

У многоклеточных организмов, помимо клеток и тканей, име­
ются и другие структурно-функциональные блоки, о чем говорил еще 

В.Н. Беклемишев (1925, 1964). Все эти блоки, как известные, так 
и неизвестные, можно назвать модулями, поскольку каждый из них 

состоит из повторяющихся элементов, из которых складываются в 

свою очередь элементы более высокого уровня. Конструкционный 
модуль в нашем понимании - это общее наименование всех струк­

турно-функциональных единиц развиваюrцейся системы на всех 

уровнях ее организации. Единица именуется модулем независимо от 
того, получает она самостоятельное морфологическое проявление или 

нет. Естественную иерархию модулей задает последовательная ре­
ализация программы развития. 

Переосмысление строения органических форм в русле модульной 
теории не сводится к переименованию в модули уже известных кон­

струкционных блоков, а состоит в выделении на операциональной основе 
еще неизвестных уровней модульной организации. Конструкционные 
элементы этих уровней в дальнейшем будут получать самостоятельные 

наименования. 
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2.1. Концептуальные основы 

J\иннеевская система морфологического оnисания и гетевский 
морфологический метод оnираются, как было nоказано выше, на ес­
тественно-научную методологию, поэтому сохраняют свое практическое 

значение до настоящего времени. В наиболее концентрированном виде 
эта методология обсуждается в рамках структурного (системно-струк­
турного) подхода (Малиновский, 1970). Этот подход не nредставляет 
единого целого, а разбивается на несколько наnравлений (Тахтаджян, 
1972; Урманцев, 1972, 1974, 1978; Анохин, 1980). Его nрименение от.­
ражает ориентацию исследователей на решение nроблем самооргани­

зации, сложности, уnравления и связи в системах самых различных 

классов (Шмальгаузен, 1938; Винер, 1968; Levins, 1973; Шварц, 1980; 
Вернадский, 1981). Наиболее близкий нам вариант структурного nодхода 
изложен в работе Ю.А. Шрейдера и А.А. Шарова (1982). Остано­
вимся кратко на его отличительных особенностях. 

Авторы противопоставляют системный и <<несистемный» подходы, 
называя nоследний теоретика-множественным. Противопоставление 
позволяет более выпукло показать их различия. Конспективно перс­
числим основные оппозиции. 

1. При теоретико-множественном подходе элементы первичны 
и обладают реальностью, не зависящей от их группировки во множество. 

В системе наоборот: целое <<Предшествует» своим компонентам. В 
этом случае нельзя сказать, что целое складывается из элементов или 

что элементы складываются в целое. Нужно сказать, что целое пред­
ставляется собранием компонентов (частей), причем такое представление 
не вnолне детерминировано свойствами системы - оно может за­

висеть и от наблюдателя, выбирающего удобный способ представле­

ния. Элементы - лишь эпифеномены реальности целого. 
2. В теории множеств можно без всякого ограничения соеди­

нять объекты произвольной природы во множества. В теории сис­
тем совокупности создаются как естественные классы, образованные 

из элементов об1уей природы. 

Разумно ввести различие внешних и внутренних систем. Внут­
ренней системой называется данное в опыте целостное образование, 

к которому можно применять процедуры членения. Внешней систе­
мой называется класс объектов общей природы. Обычно компонентами 
внешней системы служат внутренние системы. J\юбую внутреннюю 
систему можно интерпретировать как класс мыслимых состояний 
искоторой внутренней системы. 
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3. В теории множеств исходным nопятнем является nонятие 
отдельного элемента. Это предполагает, что рассматриваемые элементы 
заранее индивидуализированы. В теории систем, напротив, элемент 
предстоит выделить на объекте, и эта процедура отождествления 

составляет важный этаn в процессе исследования. Дело не сводит­
ся к тому, чтобы непрерывное множество состояний заменить дос­

таточно адекватным дискретным множеством. В достаточно амор­
фной ситуации необходимо выделить четко обнаруживаемые и раз­

личимые состояния, адекватно описывающие nоведение системы. 

4. Организация каких-либо элементов во множество есть обычно 
акт внешний по отношению к этому множеству. Системный подход 
nридает решающее значение внутренней организации системы. Членение 
этой системы на подсистемы определяется не произволом наблюдателя, 

а внутренними ее свойствами. Членение системы возможно опреде­
ляется тем, что ее структуру можно описать не статистически, а ком­

бииаторио обозримо. 

5. При теоретико-множествеином описании наличие у объекта 
естественно возникающих весов трактуется как nроявление вероят­

ностной картины мира, как реализация случайного процесса. В случае 
естественных систем вероятностная картина мира не соответствует сути 

дела. Известно много случаев членения естественных систем, при 
котором полученные элементы моrут быть упорядочены по убывающей 

численности. Такие распределения, называемые ранговыми, характерны 
для распределений элементов естественных систем. 

. Добавим от себя, что указанные nодходы реализуются на прак-
тике как две последовательные фазы научного анализа, поэтому их про­

тивопоставление достаточно условно. Необходимость привлечения особого 
внимания к структурному подходу вызвана тем, что его использова­

ние осуществляется, как правило, бессознательно. Исследователь не всегда 
ясно представляет, как именно он получает структурные элементы, с ко­

торыми в дальнейшем оперирует как с теоретико-множественными. 

Со структурным подходом непосредственно связано операцио­
нальное мышление, которое выражается в nоследовательном приме­

нении правил конструирования структуры из элементов, предварительно 

выделенных на этой же структуре. Операциональное мышление 
присуще рациональному, научному мышлению в целом, и обычно эти 

слова упоминаются как синонимы. Но операциональное мышление 
занимает в системе научного мышления особое место, которое Н. Мулуд 
(1973, с. 191) определяет следующим образом: <<Между интуитивными, 
познающими функциями мышления и собственно логическими и сим­

волическими операциональные функции образуют как бы переходную 
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стуnень, естественное связующее звено. В самом деле, сфера оnера­
ционального есть сфера nравил, благодаря которым мышление кон­

тролирует и nредвосхищает свои собственные реализации. В nромежутке, 
открывающемся вследствие мыслительной деятельности, между реальным 

объектом и объектом nостроенным, расnолагается область, охватывающая 

возможные формы и формальные nоследствия. Таким образом, оnе­
рациональное мышление, nрибегающее к модели возможного nракти­

ческого выражения, nомещается между сферой интуиции, которая 

nредставляет нам вnолне осуществленное содержание, и сферой ло­

гических формулировок, которая уnорядочивает чистые формы безот­

носительно к их возможной реализации». 

Структурный nодход nридает особое значение языку, но не как 
«знаку вещей», а как особой символической структуре, внутренне nри­

сущей любой развиваю1цейся системе. Признание того факта, что язык 
свойственен не только социальному, но и молекулярио-генетическому 

уровню организации биологических систем, заставляет рассматривать 

языковые явления как естественные события, свойственные самой 

жизни. Лингвистические асnекты функционирования биологических 
систем nрослеживаются, начиная от механизмов разворачивания за­

родыша в многоклеточный организм до механизмов разворачива­

ния воображения nод действием восnринимаемых нами слов. «Для 
биолога, - nишет К. Уоддингтон, - язык есть набор символов, органи­
зованных с nомощью грамматики генерации; эта грамматика nозволяет 

сформулировать более или менее точные команды к действию, наnрав­

ленному на то, чтобы nовлиять на окружающие единицы, которые nо­

сылают и восnринимают команды ... Язык в этом смысле - не nро­
сто средство nередачи nраздной информации, и я nолагаю, что он может 

стать образцом для теории Общей Биологии» (Waddington, 1972, р. 109). 
Еще более вдохновляю1цие идеи о языке как средстве «расnаковки 

семантического континуума» высказывал В.В. Налимов (1979). 
Структурный метод ориентирован на выявление структуры в сnе­

цифическом структуралистском nонимании этой категории - как со­

вокуnности отношений, инвариантных nри некоторых nреобразованиях. 

Понятие структуры характеризует не nросто устойчивый <<скелет» ка­
кого-либо объекта, а совокуnность nравил, no которым из одного объекта 
можно nолучить второй, третий и т.д. nутем nерестановки его элемен­

тов и с nомощью других nреобразований. Выявление единых структурных 
закономерностей некоторого множества объектов достигается здесь не 

за счет отбрасывания их различий, а рассмотрением этих различий как 

nревращающихся друг в друга конкретных вариантов единого абстрактного 

инварианта. Правила дедуктивного выведения и nревращения вариан-
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тов черпаются из ряда разделов дискретной, <<КачественноЙ>> математики 

- теории групп, теории графов, комбинаторики и др. 

Поскольку при таком подходе центр тяжести падает на опера­
ции преобразования, применяемые к объектам самой различной природы, 

характерной чертой структурного метода является перенос внимания 

с элементов и их <<nрироднЫХ>> свойств на отношения между элементами 

и зависяrцие от них реляционные, т.е. системоприобретенные свойства. 

В структурализме это формулируется как примат отношений над 
элементами в системе. 

Последовательная реализация структурного метода включает вы­
полнение следующих процедур: 

1. Выделение первичного множества объектов, в которых можно 
предполагать наличие единой структуры. 

2. Расчленение объекта как системы на элементарные фрагменты, 
в которых типичные, повторяющиеся отношения связывают разнородные 

пары объектов. 

3. Выявление в каждом элементе существенных для данного 
отношения реляционных свойств. 

4. Раскрытие отношений преобразования между элементами, их 
систематизация и построение абстрактной структуры путем непос­

редственного синтезирования, формально-логического или математи­

ческого моделирования. 

5. Выведение из полученной структуры всех теоретически воз­
можных следствий и проверка их на практике. 

Осуществление этих процедур предполагает наложение опреде­
ленных ограничений на объект (например, это может быть отвлечение 
от развития, от субстрата элемеш'Ов и т.д.), за счет чего и удается выявить 
абстрактную структуру как совокупность скрытых внутренних отно­

шений, на пересечении которых находятся элементы - носители ре­

ляционных своИ:ств. Если эти процедуры выполнены в логически за­
вершенном виде, то к полученной структуре могут быть применены 

логико-математические операции, дающие возможность достаточно 

строгого дедуктивного построения теории (Структура ... , 1976). 

2.2. Элементы и отношения 

СтруктурвыИ элемент не существует вне системы определяю­
щих его связей (отношений). Более того, именно система связей задает 
тип структурного элемента. Легче всего этот тезис проиллюстрировать 
на примере химических элементов. 

Во-первых, химический элемент - это не атом, а одно из свонств 
атома. 
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Во-вторых, данное свойство не проявляется непосредственно, само 
по себе, а обнаруживается только при определенного рода взаимо­

действиях, именуемых химическими реакциями. Химические элементы, 
иначе говоря, это химические свойства атомов. 

В-третьих, химические свойства определяются в свою очередь 
строением электронных оболочек атома, т.е. структурными элемен­

тами предшествующего уровня организации. 

По этой причине химические элементы нельзя представить <<В 
натуральном виде» как набор коллекционных образцов, а только в виде 

таблицы символов. Коллекционировать можно лишь химические со­
единения. При этом химическое соединение атомов даже одного и 
того же элемента может разительно отличаться по свойствам. Хре­
стоматийный пример - углерод, приобретаюrций в зависимости от 

пространствеиной упаковки атомов, форму алмаза или графита. 

Этот же пример показывает, что, помимо химических, у атомов имеются 
еще и стереометрические характеристики, обусловленные их размерами 

и определяющие тип пространствеиной упаковки. Е.С. Федоров пока­
зал, что число типов правильных пространствеиных упаковок (кристал­
лических решеток) ограничено числом групп пространствеиной симметрии 
и равно 231. Кристаллические решетки атомов также можно упорядо­
чить в систему, но не периодическую, а комбинативную. 

Примечательпо, что концепция химического элемента зародилась 
еще в средние века, и большая их часть была обнаружена до фор­

мулировки атомной теории. Более того, периодическая система хими­
ческих элементов Д. И. Менделеева была построена до. разработки 
планетарной модели атома. Это показывает, что выделение структурных 
элементов и даже их классификация возможны до выявления реальных 

физических носителей изучаемых свойств. 

2.3. Проблема классификации 

Биологические систематики всегда стремились к построению 
естественной системы. Еще Линней полагал, что обнаружил естествен­
ную систему растений (Линней, 1804-1805; Станков, 1955, 1958; Бобров, 
1970). Но критерии естественности неоднократно менялись в истории, 
и то, что прежде признавалось естественным, ныне воспринимается как 

искусственное. В настоЯiцее время широко распространено убежде­
ние, что естественными следует считать только филогенетические си­

стемы (Майр, 1947; Культиасов, Павлов, 1972). 
О критериях естественности, насколько нам известно, впервые за­

думался Любищев (1923), предлагая искать их в образцах естественных 
систем более продвинутых наук, таких как физика, химия, математи-
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ка, кристаллография. В качестве одного из образцов он проанализировал, 
в частности, строение периодической системы химических элементов 

и пришел к выводу, что естественными в будущем будут называть па­

раметрические системы. В таких системах объекты классификации 
упорядочены не по сходству или истории происхождения, а по набору 

определяющих параметров. 

Любопытно, что сходные идеи высказывал А. Пуанкаре (1983), 
обсуждая проблему устойчивости классификаций. Самой устойчивой, 
полагал он, будет такая система, в которой объекты упорядочены как 

точки в системе координат. Добавление новых объектов в такую 
классификацию не изменяет положения уже имеющихся. 

Если довести до логического конца идею Любищева о парамет­
рической форме естественной системы, сформулированную им на 

примере периодической системы химических элементов, то становится 

ясно, что к ожидаемому идеалу в биологии можно приблизиться только 

в том случае, если объектами классификации будут не организмы, а 

отдельные их свойства, т. е. структурные (биологические) элементы. 
Другими словами, параметрическая естественная система возможна не 
в систематике, а в морфологии растений и объектами классификации 
будут не таксоны, а морфологические элементы. 

Естественная ( параметрическая) система морфологических элементов, 
если таковая будет построена, не заменит и не отменит известные фе­

нетические и филогенетические классификации, а будет находиться с ними 

примерно в таком же соотношении, в каком находятся периодическая 

система химических элементов и минералогические коллекции. 

2.4. Приемы отыскания природных алгоритмов развития 

Новое концептуальное расчленение живых систем на генотип и 
фенотип означает, что ведущая роль в процессе индивидуального фор­

мообразования принадлежит генетической программе развития. Отсюда 
следует, что в описание процесса онтогенеза следует включать описание 

реализации этой программы. Описание работы программы развития воз­
можно различными способами и на различных уровнях ее реализации. 

Оно не сводится к регистрации изменений, происходящих во время 
органогенеза на морфологическом, гистогенеза на тканевом или реп­

рессии и дерепрессии генов на молекулярном уровнях организации, а 

состоит в определении характера и последовательности операций, обес­

печивающих преобразование конструкционных элементов предшеству­

ющего уровня организации в конструкционные элементы последующего 

уровня. В теории управления такие задачи называются задачами на 
отыскание алгоритма (Криницкий, 1983). В нашем случае речь идет 
об отыскании естественных алгоритмов развития листьев растений. 
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На молекулярном уровне организации живых систем начальные, 
наиболее универсальные алгоритмы развития уже выявлены - рас­

шифрованы механизмы репликации нуклеиновых кислот и синтеза 

белковых молекул. Следующий этаn работы в этом направлении состоит 
в выделении более специфичных алгоритмов развития на более вы­

соких уровнях организации. Как возможно отыскание nодобных 
алгоритмов на морфологическом уровне организации? 

Мы исходим, во-первых, из того, что на каждом структурном уровне 
реализуется своя система операций преобразования, относительно не­

зависимая от элементов и операций nредшествующего уровня. Во-вторых, 
набор этих операций ограничен и составляет нечто вроде группы в 

математическом смысле этого слова. Это означает, что имеются пря­
мые и обратные операции, а изменение nорядка их выполнения не всегда 

изменяет результат. Наnример, на биохимическом уровне организации 
живых систем все превращения молекул сводятся к шести основным 

типам: 1) окислению и восстановлению, 2) гидратации и дегидратации, 
3) отщеплению молекулы водорода с образованием двойной связи и 
присоединению по двойной связи, 4) повороту функциональной груп­
пы относительно центральной оси молекулы вправо или влево, 5) переносу 
функциональной групnы с одного места на другое, 6) разрыву и вос­
соединению углерод-углеродных связей. Других операций преобразования 
в организме с молекулами не nроисходит, но и этого достаточно, что­

бы сформировать из молекул макромолекулярные комплексы - элементы 

следующего уровня организации. 

Вероятно, число операций преобразования на морфологическом 
уровне столь же ограничено, т.е. существует оnределенная «Технология 

морфологической изменчивости». Речь идет об ограниченности набора 
операций именно в технологическом смысле. Например, технология 
плотника сводится к трем операциям, иэменя•щцим а) размеры бруска, 
б) его целостность и в) связность (просверливание или пробиванис 
отверстий), а технология nекаря - к одной (термическое воздействие 
на тесто). 

Выделение операций преобразования представляет большие 
трудности, поскольку нам не известна природа морфагенетических 

механизмов, осуществляющих наблюдаемые действия. Поэтому выде­
ление указанных оnераций равнозначно выдвижению гипотез об ус­

тройстве и работе этих механизмов. 

Значительно более сложной задачей является определение пос­
ледовательности операций, ведущей к конкретной, видоспецифичной 

форме. Чтобь1 убедиться в том, насколько сложна эта задача, достаточно, 
как преДлагает М. Аптер (1970), попытаться сложить бумажную птичку, 
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не по.льзуясь списком инструкций, как сгибать бумагу, а рассматри­

вая другую, уже готовую. В данном случае список инструкций - это 
искомый алгоритм развития, а бумажная птичка - конечная форма. 

Задача кажется невьшо.лнимой, если перед нами одна бумажная 
птичка. Но если их несколько и все они находятся в разных стадиях 
сборки, то решение очевидно. Этих <<Птичек» надо расположить в 
порядке возрастания сложности. Сопоставление двух соседних по­
зволит выделить отдельные операции преобразования, а их последо­

вательность покажет порядок вьшо.лнения операций (алгоритм). 
Сходная ситуация складывается при анализе строения .листьев 

растений. У многих видов они заметно различаются по степени струк­
турной сложности. Можно сказать, что они находятся <<В разных 
стадиях сборки». Это результат остановки программы развития на 
одном из промежуточных этапов формирования пространствеиной 

структуры. Для животных организмов такие остановки убийствен­
ны, а д.ля растений, особенно если это .листья, - совершенно обыч­

ны. Это обусловлено тем, что функциональная зрелость .листа не зависит 
от степени его морфологического развития (уровня сложности на мор­
фологическом уровне), а определяется активностью хлоропластов, т.е. 
задается еще на уровне клеточных органе.л.л. В результате .листья в 
пределах отдельного побега могут существенно различаться по сте­

пени своей <<морфологической завершенности», но сохранять способность 

к полноценному вьшо.лнению своей главной фотосинтетической функции. 

Это превращает . .листья растений в уникальный морфагенетический 
объект, позволяющий наблюдать глубинные процессы развития, оставаясь 

как бы <<На поверхности» исследуемой системы. 

Итак, д.ля изучения программы развития листа на морфологическом 
уровне его организации необходимо: 

• вьщелить первнчное множество объектов, отлнчающихся по морфо­
логической завершенности; 

упорядочить полученное разнообразие по степени сложности; 

сопоставляя соседние члены ряда, выделить набор и последо­

вательность операций преобразования. 

Легко заметить, что указанный порядок действий совпадает с 
рассмотренными выше процедурами структурного анализа. 

2.5. Системный и типологический подходы в морфологии 

Более 20 лет назад С.В. Мейен (1978), обсуждая соопюшения и связи 
различных разделов биологии, предложил провакационную формулу: 

МОРФОЛОГИЯ + СИСТЕМАТИКА = ТИПОЛОГИЯ 
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~искуссии не последовало, поскольку типологические представле­
ния вот уже более ста лет считаются устаревшими, а их основания ос­

таются прочно забьrrыми. Но типологический метод продолжает приме­
няться на практике, хотя и неосознанно. К этому обстоятельству и пьrrался 
привлечь внимание Сергей Викторович, полагая, что осознание типоло­
гической основы этих наук будет способствовать более плодотворному 
их взаимодействию. Нам представляется, что обсуждение намеченной 
проблемы стоит продолжить. Ограничимся ответом на один вопрос: как 
соотносятся между собой два подхода - типологический и системный. 

11стория развития типологии до и после ~арвина обстоятель­
но изложена 11.11. Канаевым ( 1966), поэтому перейдем непосредственно 
к современной ситуации. Морфологи и систематики (часто противо­
поставляемые друг другу как типологи и эволюционисты) имеют дело 
с одним и тем же разнообразием органических форм, но разграни­

чивают его разными способами, поэтому в итоге получают различные 

классы систем. Процесс группировки начинается с организмениого 
уровня, но далее систематик движется «Вширь», а морфолог - «Вглубь». 

Систематик отыскивает географические, физиологические, этологические 
и другие барьеры, препятствующие расселению и/или скрещиванию 
особей и называет выделяемые группы организмов популяциями, 
объединяемые далее в таксономические категории все более высокого 

ранга - виды, роды, семейства и т.д. 

Морфолог ( типалог) тоже начинает с отыскания естественных 
границ, но устанавливает их по морфо-функциональным признакам 

строения особи, расчленяя ее на «Составные части». В зоологии эти 
<<Части» именуются <<Системами органов», а ботаники говорят о «Частях 

тела» растения. В сравнительной анатомии животных изучают кро­
веносную, нервную, пищеварительную, выделительную и т.п. системы, 

а в общей ботанике к основным частям тела растения относят ко­

рень, стебель, лист, цветок. Сходство «систем» и <<частеЙ» усилива­
ется тем, что части тела растения функционально подобны некото­

рым системам органов животного: корни и листья можно отнести к 

пищеварительной и выделительной системам растения, а цветки -
к половой системе. Различия между <<Частями тела» и <<Системами 
органов» сводятся к условиям их <<Произрастания» и способу наблю­

дения. Растения растут во внешней среде, поэтому их <<части» вид­
ны непосредственно, а системы органов <<прорастают» внутри орга­

низма, поэтому открываются зрению после препарирования. Впрочем, 
корневую систему тоже приходится предварительно извлекать из почвы. 

Суммируя, можно сказать, что классификационные построения в си­
стематике и морфологии типологически подобны. 
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Наблюдаемое сходство обусловлено особенностями нашего вос­
приятия и, в частности, «Встроенного» в наше сознание механизма рас­

познавания образов. Распознавание любого объекта становится воз­
можным после того, как в сознании сформируется его инвариантный 

образ, который представляет собой как бы набор <<родовых призна­

ков» исходного объекта, а сам объект превращается в один из «ВИ­

дов» того же «рода». Дальнейшее повышение уровня инвариантно­
сти способствует объединению «родов» в «семейства» и т.д. Дру­
гими словами, классификационные отношения типа «род - виды» 

возникают спонтанно и бессознательно при зрительном контакте с 

объектом любой природы. Далее в систематике они используются для 
построения иерархических систем, а в морфологии - для выделения 

об1цих и отличительных особенностей систем органов. 

Примечательно, что в обоих случаях иерархические классифи­
кации переосмысляются как филогенетические (эволюционные), хотя, 
казалось бы, о какой «эволюции» отдельной системы органов или 

части тела растения может идти речь, если понимать этот термин 

в дарвинском смысле. Эволюционируют виды, а не особи и тем более 
- не органы. Правильнее сказать, что системы органов (или части 
тела растения) трансформируются в процессе эволюции. Но об­
суждается именно эволюция, а тот факт, что это слово выступает 

синонимом термина «трансформация», внимания не привлекает. 

Синонимизация указаиных терминов в систематике и морфологии 
обусловлена тем, что основания этих наук остаются типологичес­

кими, а их «эволюционизация» - поверхностной. 

Сейчас это не кажется большим недостатком, как в период 
nобедного шествия дарвинской эволюционной теории и ее дери­

ватов (Тимофеев-Ресовский и др., 1969; Глотов, 1975). Можно уже 
признать, что су1цествующая «эволюционная морфология растениЙ» 

(Тахтаджян, 1964) «эволюциоина» только по замыслу, для вопло­
rцения которого требуется большая подготовительная работа. Прежде 
всего, необходимо воссоздание «сравнительной морфологии растениЙ» 

по образцу «сравнительной анатомии животных». Для этого следует 
с той же тщательностью и широтой охвата, как это было nроде­

лано по отношению к цветку, продолжить изучение листа, стебля 

(побега) и корня растения как «систем органов». Не ограничи­
вает же себя сравнительная анатомия животных преимуществен­

ным изучением какой-то одной системы. 

Далее следует заметить, что синонимизация понятий эволюция 
и трансформация - не случайность, а интуитивное понимание того, 
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что трансформации не только отображают процесс эволюции, но и 

являются способом его осуществления. Изучение трансформаций 
органов на морфологическом уровне имеет тот же смысл, что и му­

таций на молекулярном - в обоих случаях выявляются специфические 

для этих уровней наборы операций преобразования и соответству­

ющие механизмы (алгоритмы) формообразования. 
Итак, представление об инвариантной структуре, доступной вос­

приятию только как разнообразие вариантов ее воплощения, ото­

бражает врожденный механизм распознавания образов, поэтому 

существует и в морфологии, и в систематике растений. Но в мор­
фологии оно присутствует в виде концепции идеа.11ьного типа, ар­

хетипа или плана строения организма или отдельного органа, а в 

систематике проявляется как иерархическая организация таксонов, 

доступных визуализации только на уровне конкретных предста­

вителей. Любая иерархическая система, следовательно, типологична 
в своей основе, а проблема состоит не в преодолении типологии, 

а в осознанном ее применении. 

Примерам того, насколько <<филогенетическая» систематика 
далека от этого, могут служить постоянные попытки коррекции 

классификаций путем совмещения в одном классификационном про­

странстве исторических, генеалогических и экологических отно­

шений. В результате возникают днеконгруэнтные разме1цения 
таксонов, что вполне естественно, поскольку различные по своей 

природе связи не могут совпадать по всем пунктам. Но несов­
ладение геометрической формы классификационных схем еще не 

свидетельствует о весовместимости систем. Классификационные 
системы - это не геометрические фигуры, они совмещаются не 

наложением, а с помощью правил перехода. Однако пока вопрос 
о правилах перехода от одной классификационной системы к другой 

даже не обсуждается. 

В свете вышеизложенного становится очевидно, что типо­
логический метод является предшественником современного си­

стемно-структурного. Инвариантная структура объекта исследо­
вания - это новое название того, что раньше именовалось «Иде­

альным планом строения». Действительно новым оказывается 
представление о возможности расчленения одной и той же си­

стемы на элементы по различным концептуальным базисам, что 

означает возможность выделения множества <<идеальных планов» 

ее строения. Систематики выделяют <<nлан», обеспечивающий 
надежное распознавание образа, а морфологи - отображаю1ций 

наиболее существенные биологические свойства. 
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Далеко не все типологические проблемы получили системно­
структурную интерпретацию. В частности, нет четкого разграни­
чения между объектом и его модельным представлением. Впрочем, 
эти понятия не разграничены и в сознании многих современных 

исследователей. Наивные представления о г лаз~· как органе эре­
ния, а не части системы, конструирующей визуальные образы по 

неизвестным нам правилам, остается широко распространенным. Не 
всегда осознается огромное преимущества самой несовершенной 
модели явления, построенной «искусственно» (т.е. сознательно и 
потому доступной коррекции), перед бессознательно создаваемыми 
моделями «объективной реальности». 

Любопытное замечание в этой связи высказал А.А. Любищев 
(1982), предложивший различать уровни и степени реальности по­
добно тому, как мы различаем краски по цвету и его интенсивнос­

ти. В этом случае вместо дихотомического членения на реально су­
Iуествующие и воображаемые объекты, мы получаем все возможные 

количественные и качественные переходы между ними. 

Итак, типологический подход по отношению к системно-струк­
турному выступает как nредсистемный или nротоструктурный. Неуди­
вительно, что на него, как на невидимый фундамент, nродолжают 

опираться морфология и систематика. С другой стороны, так назы­
ваемый системно-структурный nодход можно назвать современной 

тиnологией. В этом контексте формулу Мейена можно трактовать не 
только как указание на тиnологическую основу морфологии и систе­

матики, но и как nризыв к доведению этой основы до уровня совре­

менной естественно-научной методологии. 
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И ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЛИСТА 

3.1. Традиционная методика описания внешнего строения 

<<Растение, - писал Теофраст (1951, с. 14), - это нечто мно­
гообразное, сложное и трудно поддающееся общим определениям: до­

казательством этого является то, что у растения нет ни одной час­

ти, которую можно считать обrцей для всех растений < ... > ни ко­
рень, ни стебель, ни разветвление, ни ветки, ни листья, ни цветы ... не 
являются принадлежиостью всех растениЙ». 

Трудности, о которых пишет <<отец ботаники», лишь отчасти 
связаны с отсутствием у растений единых, однотипных, повторяющихся 

органов. В основном эти трудности обусловлены отсутствием эта­
лона для сравнения. Невозможно рассмотреть предмет, если неизвестно, 
что именно требуется в нем увидеть. У Т еофраста е1уе не было такого 
эталона. Его предложил Линней спустя почти два тысячелетия. Можно 
сказать, что линнеевекая методика морфологического описания - это 

своеобразный фильтр, через который становится виден эталонный образ. 

Человек обладает природной способностыо к «Смотрению», а 
«Видению» должен обучаться. Каких высот можно достичь на этом 
пути, показывает феномен чтения: мы смотрим на последовательность 

типографских знаков, а видим совсем другую картину. Ботаническое 
зрение, приобретаемое в процессе специального обучения, ближе к 

феномену чтения. Вне предварительно усвоенной концепции строе­
ния растений ботаник не видит растительных форм. Какие же формы 
листьев открыты взору морфолога ливнеевекой школы? 

Символом европейской средневековой культуры может служить 
химера, украшающая Собор Парижекой Богоматери. Появление образа 
химеры свидетельствует о своеобразной шизофреничности (разорван­
ности) восприятия. Средневековое сознание допускает как бы веза­
висимое существование частей тела и свободное их комбинирование. 

Линнеевекая система морфологического описания опирается на это же 
основание. Рассмотрим ее примепение на примере описания формы листа. 

Единый образ листа Линней мысленно расчленил на четыре со­
ставляющие - форму контура, форму верхушки, форму основания и форму 

края листовой пластинки. Для каждой из этих <<фОрМ>> были созданы 
определительные таблицы, включаюrцие набор эталонных образцов. 

Образцами для описания формы контура листа служили простейшие 
геометрические фиrуры - круг, овал, треугольник или природные объекты 

характерной конфигурации - сердце, яйцо, копье. Образцами для 
описания формы края листа - такие привычные окружающие пред-
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меты, как зубной ряд, пила, плетеная ограда, что получило отражение 

в соответствующей терминологии: край листа именовался зубчатым, пиль­

чатым или городчатым. Подобным способом создавалась терминоло­
гия для описания «формы верхушки» и «формы основания» листа. 

По числу листовых пластинок на черешке (одна или несколь­
ко) листья разделялись на простые и сложные. Простые листья в свою 
очередь подразделялись на простые цельные и простые расчленен­

ные. Если глубина расчленения достигала главной жилки, то лист 
назывался рассеченным. В зависимости от глубины разрезов части 
листовой пластинки именовали лопастями, долями или сегментами. 

У сложных листьев дополнительно указывали пространствеиное 
расположение листочков. Эталонами для сравнения служили ладонь 
с растопыренными пальцами и птичье перо. Листья назывались со­
ответственно пальчатосложными и перистосложными. 

Эти же эталоны использовались для характеристики размеще­
ния разрезов на расчлененных и рассеченных листьях. По размещению 
разрезов листья разделялись на пальчаторассеченные и перисторас­

сеченные. 

Линней не изобретал новых терминов, а сознательно использовал 
для сравнения наиболее известные предметы из ближайшего окружения. 

Т ем самым он словно поддерживал своеобразное равновесие, как бы 
компенсируя визуальное членение одних форм звуковым повтором других, 

что превращало окружающую действительность в замкнуть1й круг сходств. 

Возможно, это было бессознательное следование эстетическим критериям 
своего времени, подготовившим появление стиховой рифмьi - приема 

сближения слов, различных по значению, но сходных по звучанию. 

При описании строения листа в последнее время все чаще ука­
зьшают систему его жилкования. Пожалуй, это наиболее значитель­
ное дополнение линневской системы описания за последние десятилетия. 
По общему рисунку расположения главных («Магистральных») жи­
лок листья разделяются на пальчатожилковатые и перистожилковатые 

(или пальчатонервные и перистонервные). Далее системы жилкования 
различаются по признаку: а) достигают или нет ветвящиеся жилки края 
листа и б) если достигают, то оканчиваются в зубчиках (или даже 
выступают за край листа в виде остей или щетинок) или дуговид­
но загибаются вверх. Первый случай именуется кладодромным жил­
кованием, а два варианта второго - краспедодромным (краебежным) 
и брохидодромным (петлевидным) соответственно. Строение системы 
жилкования представляется довольно сложным, поэтому мало кто из 

морфологов и систематиков пытается ее описывать (Жизнь растений ... , 
1980, с. 21). Обычно ограничиваются общей характеристикой рас­
положения магистральных жилок. 
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Очевидное достоинство линнеевекай системы морфологического 
описания состоит в том, что с ее помощью бесконечное разнообра­

зие листьев можно свести к ограниченному набору признаков. По этой 
причине она сохраняется в современной описательной ботанике прак­

тически без изменений. 

3.2. Успехи изучения морфологической изменчивости 

3.2.1. Причины изменчивости 

Все наиболее крупные достижения в биологии связаны с из у­
чением изменчивости живых систем. Наиболее известные примеры 
- законы Г. Менделя, объясняю1цие закономерную изменчивость в 
серии поколений, и теория эволюции Ч. Дарвина, объясняющая «на­
правленную» изменчивость во времени. Листья растений чрезвычайно 
разнообразны по форме и строению, поэтому их постоянно исполь­

зуют для иллюстрации различных форм и направлений изменчивос­

ти. Отражает ли это разнообразие именно те направления изменчивости, 
для демонстрации которых оно привлекается~ 

Листья различных видов растений заме'11ю отличаются друг от друга. 
Видовые различия принято объяснять <<эволюционными причинами», 
например адаптацией ко вполне определенным, специфическим услови­

ям существования. Но такие объяснения носят слишком общий харак­
тер. Что именно произошло в процессе эволюции, скажем, сложноцветных, 
в результате чего у ромашки сформировались сильно рассеченные ли­

стья, а у близкого вида - поповника (принимае:vюго неспециалистами 
за ромашку) - цельные~ Дарвинская теория эволюции не может от­
ветить на этот вопрос, поскольку предназначена для объяснения проис­

хождения видов, а не конкретной формы отдельных индивидов. 

Листья растений одного вида иногда заметно различаюген между собой 
в пределах отдельного побега. Это явление называют Гетерафиллией 
(разнолистностью). В данном случае можно задать «ОнтогенетическиЙ» 
вопрос: какие факторы онтогенеза побега придают соседним листьям такие 

различия, а можно подойти к этой же проблеме с другой, «экологическоЙ» 
стороны и отыскивать внешние факторы, влияющие на форму листа. 

Хрестоматийный пример, привлекаемый для объяснения гетеро­
филлии, - стрелолист (Sagillaria sagilli/olia). Верхние листья этого 
растения - цельные, треугольной формы, а нижние, погруженные в 

воду, рассечены на узкие, лентовидные доли. Этот пример, иллюстри­
руюiций влияние условий среды па строение листьев, казалось бы, дает 

ответ на <<экологическиЙ» вопрос, хотя и далеко не исчерпывающий: 
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он не объясняет происхождения разнолистности на побегах, целиком 

находящихся в воздушной среде. При этом «онтогенетических» воп­
росов никто и не задает, поскольку «механика>> индивидуального раз­

вития остается загадкой. Существующие в этой области концепту­
альные построения (Белоусов, 1971, 1987; Светлов, 1978), даже но­
вейшие из них далеки от уровня, позволяющего объяснить происхож­
дение формы отдельного листа. 

Помимо исторических и эколого-физиологических причин, имеется 
еще одна группа факторов, определяющих листовое разнообразие. На 
них впервые указал Любищев (1968), отмечая необъяснимое сход­
ство листьев растений и морозных узоров на стекле. Сходство объектов 
возникает независимо от их химического состава, механизмов инди­

видуального и исторического развития и т.п. Такие сходства, не 
обусловленные гомологией и филогенезом, получили название него­
мофилетических (Мейен, 1984 ). Негомофилетические сходства сви­
детельствуют о существовании достаточно общих факторов формо­

образования, действующих на любые объекты независимо от их суб­

страта и создающих свои собственные направления изменчивости форм. 

Эти факторы получили название <<Структурных>> или <<системных>>, но 
их природа остается неизвестной. 

Итак, существуюrуий уровень понимания процессов индивиду­
ального и исторического развития растений, а также <<системных 

закономерностеЙ>> не позволяет объяснить особенности строения листьев 

на уровне конкретных, видоспецифичных форм. Проблема факторов 
формообразования, определяюrуих закономерности индивидуальной и 

исторической изменчивости листьев, остается открытой. 

3.2.2. Н.П. Кренке: феноzенетическая изменчивость 

В период с 1933 по 1935 г. известный отечественный ботаник 
Н. П. Крен к е собственноручно набирал книгу << Феногенетическая 
изменчивость>>, чем объясняется двойная дата ее публикации (Кренке, 
1933-1935). Это самая малопонятная из работ, поскольку явление, в 
ней обсуждаемое, не имеет удовлетворительного объяснения до на­

стояrуего времени. Назовем это явление, вслед за автором, <<феноге­
нетической изменчивостью» листьев растений. 

Кренке сконцентрировал внимание на одном из наиболее вы­
разительных признаков морфологического строения листа - его рас­

члененности н пытался понять закономерности изменчивости этого 

показателя. Расчленение он представлял себе как сложный процесс, 
контролируемый группой факторов. Эти факторы, по его мнению, 
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определяли а) глубину надреза, б) его положение на листовой пла­
стинке, в) последовательность появления надрезов и г) их кратность. 

Глубина надреза измерялась традиционно, от края листа до глав­
ной жилки. Положение надреза определялось по размещению на сто­
ронах листа. Различали левостороннее, правостороннее и симметричное 
расположение надрезов. Последовательность появления надрезов харак­
теризовалась по отношению к верхушке листа. Если расчленение начи­
налось от верхушки, оно называлось акропетальным, а если от основа­

ния, то базипетальным. Кратность расчленения определялась по числу 
повторений сходных последовательностей (циклов) расчленения. 

Полным циклом расчленения именовалась такая последователь­
ность событий, в результате которой из одного материнского лис­
та возникало два или более дочерних. Исходные и конечные чле­
ны этого ряда, материнские и дочерние листья, именоnались цикловыми 

членами, а промежуточные формы, расчлененные наполовину, -
полуцикловыми. Если дочерние листья н далее продолжали расчле­
няться по той же схеме, то говорилось о переходе ко второму циклу 

расчленения и т.д. 

~етодика описания факторов расчленения листьев, разрабо­
танная Кренке, как бы совмещала в себе подходы Линнея и Гете. 
Ливнеевекие признаки рассматривались как динамические харак­
теристики формы, как операции ее преобразования. В будущем пред­
полагалось формализовать эти операции и определить их естествен­

ную последовательность. 

На рис. 3.1 приведен пример одного из рядов феногенетичес­
кой изменчивости листьев, построенный Кренке на примере малины. 
На одном хорошо развитом побеге насчитывается от 30 до 40 ли­
стьев различной степени сложности. Сложные непарноперистые нижние 
листья обычно содержат пять-семь листочков, а самые верхние - толь­

ко три. ~ежду ними располагаются промежуточные формы, разли­
чающиеся по глубине расчленения листовой пластинки. Как прави­
ло, на верхнем листочке у тройчатых листьев имеется только один 

надрез с правой или левой стороны. Глубина этого надреза тем больше, 
чем дальше от верхушки побега располагается соответствующий лист. 

Когда глубина разреза достигает главной жилки, верхний листочек раз­
деляется на два сегмента, а тройчатый лист превращается в <<Четвер­

чатыЙ». 

На рис. 3.1 представлен более редкий вариант, когда на верхнем 
листочке тройчатого листа появляются два примерно одинаковых по 

глубине надреза, расположенных симметрично. Дальнейшее одновре­
менное увеличение их глубины приводит к иревращению трехлисточ-
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6 7 8 9 10 

Рис. 3.1. Рацемический ряд листьев .малины (Rubus idaeus L.). 
!Juт. по: Кренке, 1933-1935. Пояснения в тексте 

ковой формы в пятилисточковую. Так завершается первый цикл рас­
членения, представленный верхней пятеркой листьев: от 1 до 5. Вто­
рой цикл начинается с появления таких же надрезов на верхнем ли­

сточке пятилисточкового листа и завершается формированием семили­

сточкового листа (от 6 до 10). Всего, следовательно, мы видим два полных 
цикла расчленения, причем оба цикла протекают однотипно. На вер­
хнем листочке становятся заметны несколько более крупные зубцы, чем 

обычные зубчики на краю листовой пластинки, затем эти зубцы уве­

личиваются в размерах и отделяются, как лопасти, все более глубоки­

ми разрезами, наконец, эти лопасти полностыо отчленяются в виде са­

мостоятельных листочков. Эту последовательность при желании можно 
проиллюстрировать более дробно или ограничиться изображением цик­

ловых членов. 

Не на каждом побеге малины можно найти такой правильный ряд 
расчленения листьев, хотя их обrыее число, как отмечалось выше, в три­

четыре раза превосходит количество форм, представленных на рис. 3.1. 
Причина этого не только в том, что расчленение верхнего листочка не 
всегда симметрично, а асимметричных вариантов строения во много раз 

больше. Глубина расчленения изменяется еrые более хаотично. Два 
последовательно расположенных листа могут не различаться по глу­

бине расчленения или эти различия не плавные, а скачкообразные и, 

39 



СТРОЕНИЕ И ИЗМЕНЧИВОСТЬ .АИСТЬЕВ РАСТЕНИЙ ... 

кроме того, происходящие в направленна, противоположном ожидаемому. 

В результате на одном побеге можно заметить только общую тенденцию 
усложнения строения листа, а не закономерный феногенетический ряд. 

Вместо него видны отдельные фрагменты, одни из которых многократно 
повторяются, другие отсутствуют, третьи переставлевы местами и все 

- в большей или меньшей степени - асимметричны по расположению 

и глубине надрезов. Поэтому вероятность случайного появления в природе 
правильных левосторонних, правосторонних или симметричных рядов 

феногенетической изменчивости чрезвычайно мала. 

Но главная проблема заключается не в редкости феногенетических 
рядов, а в смысле наблюдаемой закономерности. Превращение менее 
сложных лист.ьев в более сложные путем расчленения выглядит убе­

дительно, пока не становится ясно, что никакого расчленения не про­

исходит. Листья закладываются в почках со всеми разрезами фикси­
рованной глубины, а далее только разворачиваются, увеличиваясь в 

размерах. Оказывается, мы наблюдаем не реальные превращения формы 
листа в онтогенезе, а некую умозрительную последовательность, состав­

ленную из листьев различной степени расчлененности. В чем же смысл 
изучения умозрительно выделяемых закономерностей? 

На этот вопрос можно дать три ответа. Первый состоит в том, 
что никакого смысла такая работа не имеет. Из бесконечного разно­
образия листьев мы можем составить бесконечное количество самых 

разнообразных рядов, иллюстрирую1цих любую наперед заданную за­

кономерность. Такие ответы отличают ботаников линнеевской школы, 
не допускающих никакой другой изменчивости природных форм, кроме 

комбинативной, и сторонников теоретико-множествеиного подхода, 

воспринимающих лист как априори заданный дискретный элемент. 

Противоположного мнения придерживаются морфологи, сторон­
ни~·и системно-структурного подхода. В рядах феногенетической из-
1\<енчивости они видят прекрасную иллюстрацию известного тезиса Гете: 
<<форма - это превращение», который в несколько видоизмененном 

виде («фОрма - это процесс») любил повторять В.Н. Беклемишев (1925, 
1964, 1994). Ряды расчленения, выделенные Кренке, - это новые классы 
биологических систем. Элементами этих систем являются отдельные 
листья, но они воспринимаются уже не как априори заданные, а как 

апостериори возникающие элементы. Лист, как апостериорный элемент, 
воплощает в себе одну из последовательных фаз единого формообразо­

вательного процесса. Они представляют собой как бы случайные <<Срезы» 
этого процесса, сделанные в разное время и под различными <<углами». 

Поэтому картина морфопроцесса то повторяется, то искажается, но в 
целом во всех случаях (на всех побегах малины) просматривается одна 
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и та же тенденция. Поэтому глубокий смысл изучения феногенетической 
изменчивости состоит в расшифровке механизмов формообразования. 

Возможность искусственной груnnировки в ряды относится к очевидным 
достоинствам метода, nоскольку nозволяет сконцентрировать внимание 

на каком-либо оnределенном асnекте изменчивости формы листа -
глубине разреза, размере вычленяемого листочка, кривизне его контура 

и т.n. Так можно сформулировать второй ответ. 
Сам Кренке отчетливо ощущал nринциnиальную новизну откры­

того им явления, но затруднялея оnределить его nрироду. Ряды сим­
метрично расчлененных листьев он называл «рацемическими», nод­

черкивая тем самым, что изменчивость органических форм nодобна 

изменчивости химических соединений. (Смесь, содержащую в равных 
nроnорциях nравовращаю1цие и левоврюцающие молекулы, химики 

называют рацематом.) Этот же термин с.лужи.л намеком на то, что 
признаки nравизны и .левизны определяются, возможно, какими-то 

элементарными факторами. 

Основные его усилия были направлены на выделение все но­
вых и новых феногенетических рядов у самых различных видов ра­

стений. В итоге, он обнаружил еще один феномен: ряд расчленения, 
начинающийся на .листьях одного вида, часто как бы nродолжается 

на листьях другого. Это явление nолучило название <<nравила род­
ственных отклонениЙ». 

Например, тиnичные листья клеверов (Tri/olium) - тройча­
тые, а листья близких к ним люnинастров (Lupinaster) рассечены 
на nять-семь .листочк(\в. Существующий разрыв ~ числе листочков 
сложного листа легко заполнить, исследуя nоnуляционное разнообразие 

любого вида клевера. Среди типичных тройчатых форм всегда об­
наруживаются листья, рассеченные на четыре, nять и даже шесть 

листочков. Они являются как бы персходными формами от клевера 
к люnинастру. Но и люпинастры не nоследние в этой серии. Ее 
nродолжением могут служить листья люnина (Lupinus polyphyllus), 
рассеченные на 8-14 листочков, а самые сложные из них содер­
жат до 17-18 листочков. «Пробел» между люnиноми и люпинас­
трами легко перскрывается с обеих сторон. У проростков люпина 
листья рассечены только на 5-6 листочков, а у отдельных клонов 
люпинастра мы наблюдали листья, рассеченные на 9-11 листочков. 
Таким образом, представители одного семейства бобовых образуют 

на уровне различных видов единый ряд расчленения .листа. 
В этот период была уже известна работа Н.И. Вавилова «Закон 

гомологических рядов в наследственной изменчивости» (1920). С nо­
мощью этого закона можно объяснить повторяемость одних и тех же 
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вариантов расчленения листьев в различных систематических группах, но 

не <<Правило родственных отклонениЙ». Наличие этого «Правила» оз­
начает, что, помимо дивергирующих, имеются еще и транзитивные при­

знаки: в процессе эволюции виды дивергентно расходятся по одним 

признакам и остаются на одной линии - по другим. 

В дальнейшем обнаружилось, что продолжением закономер­
ного феногенетического ряда могут служить листья не только близ­

ких, но и удаленных в систематическом отношении вндов расте­

ний, что еще более затрудняло эволюционно-генетическую интер­
претацию. Открывающаяся картина становилась все менее попятной. 
С одной стороны, поставленная Гете задача была, казалось бы, решена 
- все разнообразие форм листьев можно было формально вывести, 

варьируя значения таких параметров, как глубина надрезов, их 

положение и последовательность появления на листовой пластинке. 

С другой стороны, выяснялось, что в систематическом разнообразии 
растений проступает какая-то другая система. Соотношение сис­
тематического и феногенетического разнообразия листьев напоминает 

соотношение лицевой и обратной стороны ковра. С «лицевоЙ» 
стороны этого «ковра» видны причудливые узоры (таксономическое 
разнообразие), а с «оборотноЙ» - закономерные ряды феногене­
тической изменчивости, пронизывающие таксоны разного ранга и 

на различных уровнях. 

Научные интересы Кренке не распространялись на область 
систематики, а ограничивались практической сферой морфологии, 

физиологии, генетики и селекции растений. Поэтому в конечном итоге 
он предложил «онтогенетическое» объяснение феногенетической 

изменчивости, известное как «теория циклического старения и омо­

ложения растениЙ» (Кренке, 1940). В основу этой теории положе­
но следующее наблюдение. Расчлененность листьев в пределах от­
дельного побега обычно наибольшая в его средней части и наименьшая 

- у основания и вершины. Если степень расчлененности листа рас­
сматривать как показатель возраста побега, то из этого следует, что 

по мере роста побега происходит его «Старение», которое сменяется 

последующим «омоложением». Руководствуясь этой логикой, Крен­
ке выдвинул свою «теорию», которую часто рассматривают как ос­

новной результат его научной деятельности. Эту «Теорию» можно 
назвать третьим, <<практическим» ответом на вопрос о смысле изу­

че•·ия феногенетической изменчивости, 

Но совсем не эта <<Теория» является главным итогом изучения 
феногенетических закономерностей расчленения листьев растений. Этот 
итог - номотетическая система С.В. Мейена. 
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3.2.3. С.В. Меuен: номотетическая система 

Гlроблема феногенетической изменчивости заинтересовала палео­
ботаника С.В. Мейена в связи с тем, что описанные Кренке варианты 
расчленения листьев встречались и среди ископаемых растений, причем 

не только цветковых, но и папоротникообразных, глоссоптеридиевых 

и других. Гlовторяемость одних и тех же модусов расчленения ли­
стоорганов в геологическом времени, на протяжении которого неоднок­

ратно сменялись целые флоры, показывает, что феногенетическая 

изменчивость - более универсальное явление, чем это представля­

лось ранее. Новый взгляд на происхождение закономерных рядов рас­

членения листьев он представил в работе «Piant morphology in its 
nomothetical aspects» (Meyen, 1973). Название работы можно перевести 
как «Номотетические аспекты морфологии растениЙ». Эта по существу 
небольшая монография (55 страниц журнального формата) проиллю­
стрирована всего одним рисунком. Воспроизведем его с двумя под­
писями, первая из которых - авторская, а вторая принадлежит со­

ставнтелям учебного пособия <<Эволюционное учение», предназначенного 
для студентов университетов (Яблоков, Юсуфов, 1976). 

Рис. 3.2. Схема С.В. Меuена. Пояснения в тексте 
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1. Авторская подпись: «Fig. 1. Scheme of segmeпtation of leaves 
( and other flattened parts of plant body). The scheme does not show 
segmentation exceeding second order, dissymmetry of parts, and comЬination 
of furcation with other modi of segmentation. F or further explanation see 
Chapter 11». !Jит. по: Meyen, 1973. <Схема расчленения листьев (и 
других уплощенных частей тела растения). На схеме не указаны 
членения следующего порядка, днесимметрия частей и сочетания 

фуркации (вильчатого модуса расчленения) с другими модусами. 
Дополнительные объяснения в главе 2>. 

2. Подпись составителей: «Рис. 89. Схема взаимооnюшений всех 
возможных вариантов формы листовой пластинки растений. Пример 
ограничений в эволюции, накладываемых структурно-механическими 

<<запретами» (ориг. рис. С.В. Мейена) 1-IX - последовательный 
порядок вариантов формы» (цит. по: Яблоков, Юсуфов, 1976. С. 295). 

В авторской подписи к этому рисунку предлагается за допол­
нительными разъяснениями обратиться к тексту работы, без которых 

действительно непонятно, о чем идет речь. Не пересказывая содер­
жания, персчислим основные идеи. 

Первую идею, проиллюстрированную графически, можно сфор­
мулировать так: если взять три основных модуса расчленения -
вильчатый, пальчатый и перистый - и представить себе их сво­

бодное комбинирование, то независимо от природы расчленяемых 

объектов будет возникать один и тот же набор форм. Другими 
словами, сходные формы листьев в различных систематических 

группах растений возникают в результате дискретного проявления 

и свободного комбинирования одних и тех же факторов формо­

образования. Природа этих факторов остается неизвестной, поэтому 
они именуются, по традиции, модусами расчленения. 

На рисунке представлены схемы трех модусов расчленения, но 
далеко не все их сочетания, поскольку варьирование градаций даже одного 

из них задает практически бесконечное разнообразие форм. Варьирование 
значений одного параметра, например глубины разреза, создает один 

ряд форм, в сочетании с другим параметром каждая из форм исход­

ного ряда разворачивается в свой собственный ряд, и возникает столбец 

из рядов на плоскости, а комбинация трех параметров задает трехмерное 

пространство потенциально возможных форм. Поэтому не рассматри­
ваются комбинации вильчатого модуса расчленения с пальчатым и 

перистым, а также членения следующего порядка, днесимметрия и т.п., 

что еще более увеличило бы размерность системы. 
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Но и этой предельно упрощенной схемы достаточно для графи· 
ческой иллюстрации второй важной идеи - комбинативной замкну­

тости вариантов строения листа, что создает из них единую сеть. !Jифрами 
на этой схеме обозначены наиболее распространенные варианты рас­

членения листьев (а не «последовательный порядок вариантов формы», 
как утверждают составители). Автор специально подчеркивает отсутствие 
определенного порядка перехода от одной формы к другой, соединяя 

их не стрелочками, указывающими направление, а знаками, лишенны­

ми этого значения, - черточками. В тексте работы прямо говорится, 
что <<переходы>> от одного морфотила к другому в различных систе­

матических группах растений происходят в различных направлениях. 

Из этого вытекает важный вывод - бессмысленность поиска един­
ственного филогенетического предка в системах такого рода. 

Речь идет о бесперспективности поисков исходного варианта 
строения не только для листовых пластинок, сетевидно переплетен· 

ное разнообразие которых позволяет выдвинуть на роль предковой 

формы любую из них, но и во всех тех случаях, когда разнообразие 

форм и направлений изменчивости создается свободной комбинато­

рикой факторов формообразования, что свойственно большинству 

структур (признаков), по которым судят о степени эволюционной 
«продвинутостИ>> объекта. 

!Jелый раздел работы посвюцен обсуждению <<Правила родствен­
ных отклонениЙ», которое Мейен предлагает назвать «правилом 
Кренке>>. Именно это <<правило>> позволяет понять и свободную 
комбинаторику формообразую1цих факторов, и варьирующую степень 

их реализации, создающую <<Переходные формы>>. Действие этих 
факторов не зависит от «субстрата формы», и они не являются фак­

торами эволюции, поэтому результат нельзя назвать ни номогенети­

ческим, ни селектогенетическим. Наблюдаемые закономерности, по 
мысли Мейена, являются номотетическими, поэтому данное слово 
вынесено в заглавие работы. 

В этой же работе содержится еще одна идея, дальнейшее разви­

тие которой привело к концепции мерона. Термин <<Мерою> еще не упот­
ребляется, а вместо него почти на каждой странице встречается выра­

жение <<полиморфное множество признаков>>. Речь идет о том, что если 
в качестве признака рассматривается строение какого-либо органа или 

его части, то мы всегда сталкиваемся с разнообразием фОрм, напоминающим 

разнообразие листьев растений в пределах таксона. В одних случаях 
это одна форма и редкие варианты ее строения, в других - довольно 

протяженный отрезок феногенетического ряда, а в третьих - система, 

изоморфная той, которая представлена на авторском рисунке. 
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Мерон можно изобразить как структуру, состоящую из «Ядра» 
и «Периферии», причем в «Ядро>> входят типичные формы, а на «Пе­

риферии>> остаются редкие, отклоняющиеся варианты строения. Если 
построить частотное распределение элементов этой структуры, то 

получится «ХОЛМ>>, на вершине которого окажутся типичные, а на склонах 

- более редкие формы. В таком ракурсе очевидно, что мейенская 
концепция мерона изоморфна концепции эпигенетического ландшафта 

Уоддингтона (1970). 
К сожалению, Сергей Викторович не успел оставить законченного 

изложения своей концепции мерона и мерономической изменчивос­

ти, дополнюОiцей традиционные представления о таксоне и его эво­

люционных преобразованиях. Много позднее его идеи в этой области 
частично систематизировал Ю.В. Чайковский (1990). К сожалению, 
тираж книги «Элементы эволюционной диатропикИ>> превратил ее в 
библиографическую редкость в момент издания. 

Итак, авторский рисунок Мейена, как мы видим, является кон­
центрированным графическим выражением некоторых важных идей, 

остающихся малодоступными и до настоЯiцего времени. 

Подпись к этому же рисунку, сделанная составителями посо­
бия, не является переводам авторской, а его содержание трактует­

ся намного уже. В основу интерпретации положена популярная в 
тот период идея, допускающая су1цествование «запретов>> в эволюции. 

«Такие системы запретов, - пишут они, конкретизируя это поня­
тие, - бывают связаны с некоторыми физико-химическими или струк­

турно-механическими свойствами живых организмов>> (Яблоков, 
Юсуфов, 1976, с. 294) и далее приводят пример реализации <<сис­
темы структурно-механических запретов>> на природном разнооб­

разии форм листьев: <<Необходимость снабжения листа зеленого 
растения питательными ве1цествами, оттока синтезированных про­

дуктов в другие части растения, а также необходимость механической 

поддержки листовой пластинки определяет систему структурно-ме­

ханических запретов в эволюции формы листовой пластинки, вклю­

чающую все возможные варианты формы листа как органа фото­

синтеза (рис. 89)>> (с. 294-295). 
Однако фотосинтетическая функция не накладывает специ­

альных ограничений на форму листовой пластинки. Эту функцию 
выполняют хлоропласты, внутриклеточную активность которых 

ограничивают два фактора - низкие концентрация со2 и интен­
сивность освещения. С увеличение·.t внутриклеточных и межкле­
точных расстояний от поверхности листовой пластинки до повер­

хности хлоропласта концентрация диоксида углерода еще более сни-

46 



Г.ААВА 3. МОРФО.АОГИЧЕСКОЕ СТРОЕНИЕ И ИЗМЕНЧИВОСТЬ ... 

жается, поскольку возрастает сопротивление диффузии, и столь же 

заметно (пропорционально квадрату расстояния) уменьшается ин­
тенсивность освещения. Поэтому оптимизация фотосинтетической 
функции на уровне клеточных органелл достигается одним способом 

- размещением их тонким слоем в одной плоскости. Следовательно, 
к форме листа со стороны фотосинтетическон функции выдвига­

ется только одно требование: листовая пластинка должна быть по 

возможности плоской. 

Если это требование не выполняется, то ничего катастрофи­
ческого не происходит. Фотосинтетическая функция способна к са­
морегуляции сразу на нескольких уровнях своен организации. 

Хлороnласты - относительно самостоятельные клеточные орга­
неллы. Они ведут себя в клетке примерно так, как синезеленые 
водоросли в водоеме - стремятся расположиться ближе к повер­

хности. У вальковатых ( бочонковидных и шаровидных) листьев 
толстянковых хлорофиллоносная паренхима располагается тонким 

слоем на их внешней nоверхности, а внутренние клетки-·преобра­

зуются в запасающую ткань. Подобное явление наблюдается и у 
кактусов, листья которых nревратились в колючки, а функцию 

фототрофной ассимиляции выполняет внешняя поверхность тела. 

Она преобразована в хлорофиллоносную паренхиму на глубину, 
примерно равную толщине типичного мезофитного листа. На боль­
шей глубине (или в листьях большей толщины) хлороnласты просто 
не могут сформироваться - некоторые стадии их морфогенеза 

являются фотозависимыми. 

Более тонкая адаптация фотосинтетической функции к разли­
чию концентраций СО, и разнообразию уеловин осве1цения и дру­
гих факторов внешней" среды осуществляется на биохимическом, 
цитологическом и органном уровнях. При низких концентрациях 
диоксида углерода и воды в клетке меняется соотношение карбок­

силируюiуих ферментов. Вместо обычной рибулозобисфосфат-карбок­
силазы все большую роль начинает играть фосфоенолnируват-карбок­

силаза, первичными продуктами которой являются уже не сахара, а 
четырехуглеродные бикарбоновые кислоты. Меняется, как говорят в 
таких случаях, тип (или путь) фотосинтеза. Традиционный С-3 путь 
дополняется С-4 путем. 

В ответ на изменение условий освещения растение реагирует 
изменением пло1цади ассимилирую1цей поверхности, которая может 

создаваться либо большим количеством мелких листьев, либо малым 

количеством крупных. Кратковременные вариации освещенности могут 
вызывать изменения пространствеиной ориентации листовой пластинки, 
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а в онтогенетическом аспекте на этот фактор она реагирует диффе­

ренцировкой хлорофиллоноеной nаренхимы на столбчатую и губча­

тую (Мокроносов, 1978). 
Все вышеоnисанные адаnтации отображаются в морфологическом 

строении листа настолько косвенно и оnосредованно, что объяснить 

с их nомощью nоявление закономерных рядов фенагенетической из­

менчивости в различных систематических групnах растений не пред­

ставляется возможным. 

Не накладывает на форму листа никаких ограничений и его 
проводящая система, называемая системой жилкования. Она выnолняет 
транспортную функцию, сопряженную с фотосинтетической. Хлороnласт 
как относительно самостоятельный организм nроизводит столько 

nродуктов, сколько может потребить, а избыток ассимилятов вызы­

вает ингибирование его активности. Поэтому для осуществления 
фотосинтетической функции в интересах всего растения необходимо 

организовать отток продуктов фотосинтеза. Для этого и создается 
транспортная система листа. 

В общем случае оптимизация трансnортной системы достигается 
с nомощью пространствеиного размещения магистралей и организации 

движения по ним. Движение по проводящим пучкам листа органи­
зовано в обоих направлениях. По элементам ксилемы осуществляется 
nоступление воды и неорганических соединений, а по элементам флоэмы 

идет отток продуктов фотосинтеза. Вместе с тем разме1цение маги­
стралей на нем не отвечает принциnу оnтимальности. Согласно этому 
nринципу, магистрали должны дихотомически ветвиться с nервого же 

шага, а дихотомическое ветвление круnных жилок у листьев цветковых 

- редкое исключение. Как nравило, nодобным образом ветвятся только 
самые мелкие жилки листовой пластинки. 

Если бы эволюция проводюцей системы листа отвечала nрин­
циnу оптимальности, а картина расчленения листовой n,,астинки со­

впадала с картиной ветвления главных жилок, то у наиболее про­

двинутых систематических групn растений встречались бы сход­

ные по строению листья. Они наnоминали бы дихотомически вет­
вящиеся nространствеиные конструкции, которые, как показывает 

nалеоботаническая летоnись, являются исходными, а не конечны­

ми формами в происхождении современного морфологического 

разнообразия листьев. 

Итак, как ни соблазнительна идея существования структурно­
механических запретов, оnределяющих форму листа, нынешнего уровня 

понимания фотосинтетической и трансnортной функций недостаточно 

для объяснения особенностей его расчленения. 
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ОПИСАНИЯ ПРИРОДЕ ОБЪЕКТА 

Глава 4 

4.1. По,~tвижвость границ. Простые и сложные листы1 
Линнеевекая система описания настолько привычна, что забы­

ваются условность и приблизительность морфологической картины, 

рисуемой с ее помощью. Например, само разделение листьев на цельные 
и расчлененные, с одной стороны, и простые и сложные - с дру­
гой, довольно условно, поскольку границы между этими группами весьма 

подвижны. Все переходы от цельных к расчлененным и далее к 
сложным листьям нередко можно наблюдать на отдельном побеге, но 

иногда для этого требуется выборка в объеме листового разнообразия 

вида или даже целого семейства. 

4.1.1. Аютик золотистый. Персход от простых gсльных к рассеченным 
листьям в пределах побеzа 

У лютика золотистого (Rапипсиlиs аиriсотиs L.) переходы от 
цельных к расчлененным листьям наблюдаются в пределах одного по­

бега. На рис. 4.1 представлены два образца, на которых хорошо заметно, 
что самые первые листья у этих растений - прость1е, цельные, с зуб­

чатьiм краем, последующие рассечены на лопасти и доли, а самые вер­

хние - на сегменты (разрезы доходят до основания листовой пла­
стинки). Рисунки сделаны по фотографиям, взятым из работы Эри­
ка Юлина (Julin, 1965), посвященной изучению внутривидового раз­
нообразия лютика золотистого в Швеции. Систематики разделяют дан­
ный вид на множество мелких подвидов. Первый экземпляр, в час­
тности, относится к подвиду R. аиriсотиs ssp. papilioпaceиs. Судя по 
названию, линнеевские принципы описания и наименования продол­

жают действовать: автора явно впечатлило сходство формы рассеченного 

листа с расправившей крылья бабочкой: 

4.1.2. Гипотетический переход. J\истья сирени 

Даже в тех случаях, ко г да листья одного вида описываются как 
простые цельные, среди них всегда обнаруживаются, хотя бы изредка, 

более или менее расчлененные формы. Наглядный пример из этой серии 
- листья сирени обыкновенной (Syriпga vulgaris). 

Это растение больше известно своими мелкими четырехлепес­
точковыми цветками, среди которых, если повезет, можно найти «сча­

стливыЙ>> - пятилепестковый. Листья этого вида обычно не рас-
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А 

Рис. 4.1 . .Аютик sолотистыu (Rапипсиlиs аиriсотиs). При,иеры перехода 
от простых цельных к рассеченным ,шстья.м в пределах побеzа. 
А - R. аитiсотиs ssp. papilioпaceиs, В - R. аитiсотиs ssp. 

тetabolиs. Рис. по фото Э. Юлина (]иliп, 1965) 

сматривают столь же пристально, но если обратить на них такое же 

внимание, то среди листьев с гладким краем почти всегда можно 

обнаружить несколько зубчатых и даже лопастных форм. Некото­
рые образцы представлены на рис. 4.2. 

А в с D 

Рис. 4.2. Варианты строения листьев сирени (Syriпga IJиlgaris). 
Прорисованы жилки. видимые невооруженны.м zлаsо.м. 

Фopll!a листа: А - типичная сердцевидная с zладким краем, 
В - зубчатая, С - «лопастно-зубчатая», D - лопастная. 

Пояснение в тексте 
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Наши многолетние наблюдения над кустами сирени в городской 
черте Екатеринбурга и его окрестностях показали, что частоты встре­
чаемости зубчатых и лопастных форм листьев существенно варьиру­

ют год от года. В отдельные периоды эти формы встречаются единично, 
а в другие их количество многократно возрастает и МО}КеТ достигать 

нескольких процентов от общего количества листьев в пределах кро­

ны отдельного растения. Особенно высока частота встречаемости 
отклоняющихся форм листьев в НИ}КНеЙ, ювенильной части кроны. 

Среди атипичных листьев сирени значительную часть составляют 
зубчатые формы. Они отличаются от обычных листьев не размера­
ми, а наличием игловидных зубчиков по периметру. Как правило, число 
таких зубчиков невелико, не более трех-четырех штук на одной ли­

стовой пластинке. В специальной выборке из 500 экз. зубчатых листьев 
был обнару}Кен только один пятизубчатый лист, а более половины 

составляли «однозубчатые» формы (помимо центрального зубчика, на 
левой или правой стороне листовой пластинки находился один игло­

видный зубчик). 
Анализ этой }Ке выборки показал, что игловидные зубчики чаще 

встречаются в верхней части листовой пластинки и значительно ре}Ке -­
в ни}Кней. В зависимости от поло}Кения закономерно меняется форма 
зубчика: игловидная на верхушке листовой пластинки, она превращается 

в треугольную в ее средней части и прямоугольную при основании. 

Мо}КНО сказать, что при основании видны не зубчики, а разрезы по 
периметру листовой пластинки. 

Наблюдаемое изменение формы зубчика обусловлено механизмом 
его возникновения. У листа сирени хорошо видны на просвет боковые 

жилки 1-го порядка, а в нижней части листа -- боковые жилки 2-го 
порядка, отходящие от самых нижних жилок 1-го порядка. Как прави­
ло, концы этих жилок, не доходя до края листа, загибаются вверх, об­

разуя петлю. В некоторых листьях одна из этих петель «разгибается», 
и ее кончик выходит за край листа в виде зубчика. Если «разгибают­
СЯ>> длинные боковые жилки 1-го порядка, то появляются игловидные 

и треугольные зубчики, а если более короткие }КИЛКИ 2-го порядка, не 
доходящие до края листа даже в разогнутом состоянии, то при основании 

листовой пластинки между ними появляются только разрезы. 

О причинах «разгибания>> жилок МО}КНО только гадать, поскольку 
механические свойства развивающихся тканей остаются неизученными 

(Раздорский, 1955; Adler, 1977), но сама форма петли наводит на мысль, 
что для ее возникновения требуется какое-то «замыкающее усилие>>. 

Если этого <<усилия» оказывается недостаточно, то петли не образуется, 
и мы видим прямую жилку, зубчиком выступающую за край листа. 
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Реже встречаются так называемые лопастные формы. Эти формы 
заметно крупнее типичных листьев сирени. Создается впечатление, что 
лопасти порождает какой-то другой морфогенетнческий механизм. На 
это указывает тот факт, что в разрезах даже между самыми глубоки­

ми лопастями петли не размыкаются, а как бы раздвигаются, причем сам 

разрез больше похож на вдавливание. С внешней стороны возникно­
вение разреза между лопастями выглядит так, словно растущий мезо­

фи.л.л наталкивается на какое-то препятствие и «обтекает» ero. Возможно, 
появление зубчиков связано с какими-то нарушениями в ходе развития 

системы жилкования, а лопастей - развития мезофилла. 

На отдельной листовой пластинке могут встречаться и лопасти 
и зубчики. Если их разрезы совпадают, то появляются фигурные вы­
резы. На рис. 4.2. С показав образец «лопастно-зубчатоЙ» формы .листа 
сирени, на правой стороне которой виден намечающийся разрез (вдав­
ливание) между лопастями, не размыкающий петель, а на левой - фи­
гурный вырез. 

Итак, природное разнообразие листьев сирени обыкновенной 
разделяется на две группы. Первую, наиболее многочисленную, составляют 
типичные цельные листья с гладким краем, а вторую, более редкую -
зубчатые, «лопастно-зубчатые» и лопастные формы. Низкая частота 
встречаемости представителей второй группы не означает, однако, что 

им не следует придавать систе:-.~атического значения. Напротив, суrце­
ствование этих форм служит прямым свидетельством «Семейного сход­
ства» маслинных, к которым относится сирень. 

Помимо сирени, к известным представителям этого семейства 
относятся жасмин (Jasminum), культивируемый как декоративное ком­
натное растение, и ясень (Fraxinus), используемый для озеленения 
городских садов и парков. Сложные листья жасмина состоят из трех­
пяти простых цельных листочков с гладким краем, напоминающих по 

размерам и форме мелкие листья сирени. Сложные листья ясеня со­
держат от пяти до десяти простых листочков, еще более мелких и узких, 

отличающихся зубч"тым или пильчато-зубчатым краем .. 
Зубчатые листья сирени в этом контексте можно рассматривать 

как персходные формы к сложным листьям, типичным д.ля других видов 

этого же семейства. Речь идет о конструкционном, а не филогенети­
ческо:-.~ переходе. О способе формирования простых листьев сирени 
ничего не известно, поэтому появление среди них зубчатых форм может 

быть и атавизмом, и указанием будущего направления эволюции. Но, 
учитывая известную инерционность онтогенеза в эволюции (Aiberch, 
1982; Meynard Smith et al., 1985), можно высказать предположение, 
что его новое наПравление не будет заметно отклоняться от прежнего, 

поэтому новые формы окажутся сходны с предшествующими. 
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Если допустить, что цельный лист с гладким краем ~ исход­
ная форма листа сирени, то появление на нем зубчиков можно рас­

сматривать как начало превращения в зубчатую фОрму. Будущую фОрму 
легко представить, размыкая петли и распрямляя соответствующие 

жилки в листовой пластинке. Можно пойти дальше и сконструиро­
вать лопаетно-зубчатую форму, размь1кая петли и раздвигая разре­

зы между ними. Гипотетическое превращение цельного листа в ло­
пастно-зубчатый поэтапно показано на рис. 4.3. 

А в с 

Рис. 4.3. Гипотетическое nревращенис цсльноzо листа в рассеченный. 
А - исходная форма, В - зубчатая форма, 

С - лоnаетно-зубчатая форма. Пояснение в тексте 

В качестве образца исходной формы выбран лист сирени. Реальная 
структура этого листа сильно идеализирована за счет, во-первых, выделения 

боковых жилок только двух порядков - 1-го и 2-го, во-вторых, сим­
метричного их размещения в плоскости .листа и, в-третьих, формирова­

ния правильных петель. На рис. 4.3, А прорисовано шесть пар первичных 
петель (образованных боковыми жилками 1-го порядка) и 12 пар вто­
ричных (образованных боковыми жилками 2-го порядка). 

Зубчатая форма в данном случае возникает благодаря размы­
канию всех вторичных петель и двух верхних, самых мелких, первичных. 

В результате внутри листовой пластинки остаются четыре пары 
первичных петель и по ее периметру появляются зубчики. Эти зубчики 
отличаются по своему происхождению (генезису): верхние две пары 
образованы разомкнутыми жилками 1-го порядка, а остальные -
жилками 2-го порядка, поэтому их можно назвать гетерогенными. 

Лопастная форма возникает благодаря размыканию самой нижней 
пары из оставшихся петель и появлению глубоких разрезов между ними. 

В результате зубчатый лист превращается в (трех)лопастно-зубча­
тый. Легко представить дальнейшее появление пяти-, семи- и девя­
тилопастных форм за счет последовательного размыкания остальных 
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трех петель. Если глубина разрезов достигнет главной жилки, а пос­
ледняя перейдет к растяжению, то лопасти превратятся в отдельные 

листочки, и простой лопастной лист станет сложным. 

Основная задача гипотетической реконструкции состоит не в том, 
чтобы составить «фоторобот>> возможного филогенетического пред­

ка или потомка листа сирени. Мы стремились лишь подчеркнуть, что 
даже у таких типично простых и цельных форм, каковыми являют­

ся листья сирени, можно обнаружить «расшатанность>> морфотипа в 

направлении, ведущем к сложным листьям. 

4.2. Условность определений. Пальчатый лист 

У словиость определения «рассеченная» или «расчлененная>> по 
отношению к листовой пластинке общеизвестна, но столь же услов­

ны и такие характеристики ее формы, как «nальчатая>> или «nерис­

таю>, применяемые для описания пространствеиного размещения ее 

частей. Поэтому, прежде чем обсуждать возможности превращения 
пальчатых форм в перистые или наоборот, рассмотрим реальный порядок 

расположения элементов в пальчатых листьях. 

4.2.1. Аист виноzрада 

Стандартными примерами пальчатых форм издавна служат листья 
винограда и хмеля (рис. 4.4). У каждого из них по пять хорошо вы­
раженных лопастей. Как размещаются эти лопасти? На первый взгляд 
может показаться, что лопасти расходятся радиально. У листа виног­
рада, в частности, из точки прикрепления черешка к листовой пластинке 
радиально расходятся пять магистральных жилок, каждая из которых 

пересекает лопасть и оканчивается в ее верхушке (рис. 4.4, А). 
Но если взглянуть на эту ситуацию не со стороны лопастей, а 

со стороны жилок, то становится очевидно, что «Магистральные>> жилки 

не равноценны. Только центральную можно рассматривать как <<Главную 
магистралЬ>>, а остальные являются ее ответвлениями. 

Прежде чем двигаться дальше, введем для наглядности позици­
онную систему нумерации жилок, позволяюt,цую присвоить каждой из 
них не только номер, но и адрес. Будем исходить из того, что у лис­
та имеется только одна главная жилка, а остальные являются боко­

выми. Поскольку листья различаются числом и расположением бо­
ковых жилок, то порядок главной будем считать нулевым, а непос­
редственно отходящие от нее боковые жилки назовем жилками 1-го 
порядка. Соответственно жилки, непосредственно отходящие от жилок 
1-го порядка, будут называться жилками 2-го порядка и т.д. 
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В nозиционной записи жилки 1-го порядка нумеруются цифровым 
рядом 0.1, 0.2, 0.3 ... , где первая цифра показывает порядок главной 
жилки, а вторая - порядковый номер отходящей от нее жилки 1-
ro порядка. Первая позиционная формула (0.1) читается так: первая 
жилка 1-го порядка, отходящая от главной жилки (жилки нулевого 
порядка), вторая позиционная формула (0.2): вторая жилка 1-ro порядка, 
отходящая от жилки нулевого порядка и т.п. Поскольку все жилки 
1-го порядка отходят от главной жилки, то первую (нулевую) пози­
цию можно опустить, оставляя только точку, разделяющую позиции. 

В этом случае нумерация жилок 1-го порядка принимает вид: .1, .2, .3, 
... и соответственно сокращаются nозиционные формулы для жилок 
второго порядка: .1.1, .1.2, .1.3 ... ,для жилок третьего: .1.1.1, .1.1.2, .1.1.3 
... и т.д. Итак, число значений в nозиционной формуле указывает 
порядок жилки, последняя позиция - ее порядковый номер, а пос­

ледовательность позиций - адрес. 

Пронумеруем по этой системе все боковые оси листа винограда. 
Учитывая высокую степень симметрии листа, ограничимся нумерацией 
краевых элементов только на правой его стороне. 

От главной жилки отходят шесть пар боковых жилок 1-го по­
рядка. На рис. 4.4, А они пронумерованы снизу вверх, с правой сто­
роны. Самая нижняя пара боковых жилок из этого ряда является 
«магистральноЙ>> для верхней пары боковых лопастей. 

Можно сказать, что из шести пар боковых жилок 1-го поряд­
ка верхние пять пар остаются в границах верхней лопасти и окан­
чиваются зубчиками на ее периметре, а нижняя пара как бы выхо­

дит за ее пределы и образует самостоятельную, верхнюю пару боко­

вых лопастей. Поэтому назовем самые нижние боковые жилки 1-го 
порядка лопастеобразующими. 

В пределах верхней лопасти можно наблюдать очень плавный 
переход от, условно говоря, «зубчикообразующих>> жилок к лопаете­

образующим. Длина боковых жилок 1-го порядка и величина зуб­
чиков на их кончиках монотонно возрастают (считая от верхушки листа), 
пока между предпоследней и последней парами на листовой пластинке 
не появляется надрез. Он и создает верхнюю пару боковых лопас­
тей, позволяя назвать проходящие по ним жилки «магистральными». 

По этой же схеме формируются остальные лопасти. От нижней 
боковоИ жилки 1-го порядка отходят (с нижней стороны) пять боковых 
жилок 2-го порядка, из которых самая нижняя (позиционный номер .1.1) 
является лопастеобразующен. Она является «магистральноЙ» для нижней 
пары боковых лопастей. Но это еще не последняя «магистраль>>. Пос­
ледней является самая нижняя жилка 3-го порядка (позиционный но-
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1.1.1.1. 1. 
1.1 .1. 1 .2. 

А 

.......- 1.3: 

в 

Рис. 4.4. Пальчато-лопастные формы листьев. 
А - виноzрад (Vitis vini/era), В - хмель ( Нитиlиs lириlиs) 
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мер .1.1.1) из числа отходящих от нижней жилки 2-го порядка. От нее 
отчленяются уже действительно три самые последние жилки 4-го по­
рядка, каждая из которых оканчивается зубчиком. 

Эта же тенденция прослеживается и внутри каждой лопасти. 
Боковые жилки 2-го порядка закладываются с нижней стороны не 
только у самой нижней, но и у расnоложенных выше боковых жилок 

1-го nорядка, хотя и не в таком количестве. 
Итак, от главной «магистрали» отходят боковые ответвления 

1, 2, 3 и 4-го nорядков, из которых только nоследнее не является 
лоnастеобразующим. Следовательно, у данного листа винограда имеются 
потенциальные возможности для формирования не двух, а трех пар 

боковых лопастей. Но последняя (самая нижняя) пара не достига­
ет необходимого уровня структурной сложности и потому не вычле­

няется как самостоятельная лоnасть. 

В пределах каждой лопасти жилки одного порядка расnолагаются 
почти параллельно, создавая отдельный сектор. Четыре порядка боковых 
жилок разбивают листовую пластинку на четыре пары секторов. (Учи­
тывая симметрию строения листовой пластинки, в дальнейшем будем 

говорить только о правой ее nоловине.) У каждого сектора можно 
выделить одну образующую его жилку и несколько отходящих от нее 

заполняющих. Образующей nервого сектора является главная жил­
ка листа (центральная ось), от которой отходит шесть осей 1-го по­
рядка. Нижняя из этих осей является образующей для второго сектора 
и т.д. Порядок образующей (секторообразующей) жилки всегда на 
единицу меньше, чем nорядок жилок, заnолняющих данный сектор. 

Число жилок закономерно уменьшается от первого сектора к чет­
вертому. В nервом секторе шесть боковых 1-го порядка, во втором -
пять боковых жилок 2-го порядка, в третьем - четыре боковые жил­
ки 3-го порядка и в четвертом - три боковые жилки 4-го порядка. 
Принимая во внимание наблюдаемую закономерность, можно высказать 
предположение, что формирование секториальной системы не завершено. 

Следует ожидать появления пятого сектора с двумя боковыми жилка­
ми 5-го порядка и шестого с единственной жилкой 6-го порядка. 

В nределах наиболее крупных секторов среди жилок одного 
порядка начинают nоявляться жилки следующего nорядка, а у лопа­

етеобразующей жилки 1-го порядка жилки 2-го nорядка отчленяются 
не только в нижнем, но и в верхнем nоложении. По-видимому, это 
nроисходит благодаря надрезу на листовой nластинке, отделяющему 

последнюю жилку в секторе от nредшествующих. Создается впечатление, 
что разрез между жилками освобождает их от взаимного ингибиро­

вания. Со стороны разреза перед ними открывается новое свобод-
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ное пространство, которое они начинают заполнять, каждая со сво­

ей стороны, боковыми ответвлениями следующего порядка. 

Итак, отвлекаясь от второстепенных деталей, систему жилкования 
листа винограда можно представить как секториальную. От центральной 
оси, под острым углом, параллельна друг другу, отходят боковые оси 

1-го порядка. От самой нижней пары этих осей, примерно под та­
ким же острым углом, параллельна друг другу, отходят боковые оси 

2-го порядка и т.д. Эта структура закономерно трансформируется с 
началом расчленения листовой пластинки. Расчленение превращает 
каждую нижнюю жилку предшествующего сектора и способствует ее 

дополнительному усложнению - в зоне разреза у них формируются 

боковые жилки следующего порядка. 

Таким образом, все боковые лопасти листа, начиная с верхней, 
оказываются последовательно связанными с боковыми жилками все 

более высокого порядка. Ограничиваясь картиной размещения только 
лопаетеобразующих жилок, можно сказать, что они находятся в иерар­

хическом соподчинении. 

Подобная картина соподчинения элементов не является специ­
фичной для листа. Аналогичные конструкции весьма обычны для ге­
неративной сферы растения, для зоны соцветия. Инфлоресценции этого 
типа издавна называют завитками. Систему жилкования листа винограда 
по аналогии можно назвать многоэтажным завитком. 

Мы преднамеренно с такими подробностями остановились на со­
отношении схемы расчленения листа со схемой его жилкования, чтобы 

привлечь внимание к очевидному парадоксу: схемы ветвления вегетативных 

и генеративных органов растения чрезвычайно напоминают друг друга, 

поскольку обусловлены, по всей вероятности, сходными причинами, но 

существующая система описания не позволяет этого заметить. 

Весьма показательно, что еще в курсе общей ботаники Ван-Т игема 
(1901), как общее место, высказана мысль о ведущей роли системы 
жилкования для определения формы листа: <<Расположение главных 
жилок в пластинке, так называемая нервация или жилкование, очень 

разнообразно, но все разнообразие его может быть сведено к четырем 

главным типам, а так как жилкованием всегда обусловливается об­

щее очертание пластинки, то, следовательно, и разнообразие этой 

последней сводится к четырем типам» (с. 295). Далее приведена 
классификация листовых пластинок, сводящая разнообразие их форм 

к четырем типам размещения главных жилок - однонерв-ному, па­

раллельнонервному, пальчатонервному и перистонервному. В более 
современных учебниках ботаники листья по-прежнему подразделяются 

на пальчатожилковатые (или пальчатонервные) и перистожилкова-
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тые (nеристонервные), но о ведущем значении жилкования для оп­
ределения формы листа уже ничего не говорится, отмечается толь­

ко сходство картины расчленения и размещения главных жилок на 

нем (Жизнь растений, 1980). В самом современном учебнике бота­
ники нет и этого. При оnисании nроводящих пучков листа вскользь 
упоминается об их сетчатом расnоложении у двудольных и преиму­

щественно nараллельном - у однодольных (Рейвн и др., 1990, с. 54). 

4.2.2. Jlucm хмеля 

Второй пример nальчатой формы, представленный на рис. 4, В. 
лист хмеля. Видовое название растению (lupulus) дано, как гласит 

легенда, за сходство формы листа с отnечатком волчьей лаnы. У этого 
листа хорошо заметны nять лоnастей, образованных более глубоки­

ми вырезами на листовой nластинке, чем у рассмотренного ранее листа 

винограда, но общий nлан строения точно такой же. На уровне си­
стемы жилкования отчетливо заметна уже знакомая нам сектори­

альная структура, причем nрактически совnадают и углы отхождения 

боковых осей каждого nоследующего nорядка nри основании листа, 
и об1уее их количество в пределах каждого сектора. Основные различия 
сводятся к следующим. 

Во-nервых, наблюдается более интенсивное развитие жилок в 
пределах лоnасти, что в отдельных случаях nриводит к nоявлению новых 

жилок не одного, а двух nоследующих nорядков. Возможно, это свя­
зано с большей г лубиной межлоnастных разрезов, сnособствующих до­

nолнительному ветвлению nрилегающих к ним жилок. В результате число 
зубчиков на nериметре листовой nластинки заметно увеличивается, хотя 

передко две соседние жилки оканчиваются в одном зубчике. Наnри­
мер, на nравой nоловине верхней лоnасти, в четвертом (от верхушки) 
зубчике сходятся две жилки 2-го nорядка (.4.2 и .4.3). 

Во-вторых, величина угла ответвления жилок не остается nосто­
янной, а уменьшается от основания листа к верхушке, и это же на­

блюдается в пределах каждой лоnасти. В результате кончики лоnастей 
листа хмеля становятся более остроконечными, чем у листа винограда. 

В-третьих, число секторов у листа хмеля возрастает с четырех 
до nяти пар. Возможно, это обусловлено вышеуказанной тенденци­
ей уменьшения углов ответвления жилок. Верхушки имеющихся 
лоnастей <<сжимаются», освобождая место при основании листа для 
формирования новой, nятой nары секторов. Тем самым мы nолуча­
ем nодтверждение тенденции увеличения числа секторов и одновре­

менного уменьшения числа жилок в них до естественного предела -
единственной жилки 6-го nорядка в шестом секторе. 
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И четвертое: разрезы на листовой пластинке хмеля глубже, чем 
у листа винограда, поэтому и степень симметризации лопаетеобразу­

ющих жилок выше и число порядков отчленяющихся от них боковых 

жилок. У листа винограда отчленяются жилки только одного, а у листа 
хмеля - двух последующих порядков. Например, в пределах верх­
ней лопасти листа винограда от жилок 1-го порядка отчленяются жилки 
только 2-го порядка, а в листе хмеля - 2-го и 3-го. 

Приведеиные примеры показывают, что у растений из различных 
систематических групп встречаются сходные по строению листья, причем 

совпадают не столько планы строения, выделяемые по размещению 

лопастей, сколько схемы жилкования. 

4.3. Размытость понятий. Перистая форма 

4.3.1. Линнация 

Изучение схемы модусов расчленения листьев, которую построил 
С.В. Мейен, вызывает двойственное чувство. С одной стороны, не­
возможно не восхищаться искусством автора, сумевшего так компактно 

представить картину изменчивости листоорганов, открывающуюся в 

толще геологического времени. С другой стороны, закрадывается 
сомнение: сохранились ли все главные особенности при такой высокой 

степени сжатия информации? Не изменится ли смысл изображения, 
если представить эту же картину более детально? 

Комментируя схему, Мейен предлагает рассмотреть несколько 
конкретных примеров, взятых из работ таких авторитетных иссле­

дователей, как Бовер, Гебель, Гейденгайн, Кренке, Троль, и собственных 
наблюдений: << ••• let us see some concrete examples,. taken from works 
Ьу Bower (1923-1928), Goebel (1928-1933), Heidenhain (1932), Кrenke 
(1933-1935), Troll (1933, 1937, 1939), and from the present author's 
observations» (Meyen, 1973, р. 210). Последуем этому совету и выде­
лим участок схемы, изображающий переход от простого цельного к пе­

ристому листу (рис. 4.5). 
Все разнообразие переходов между различными формами лис­

тьев Мейен сводит к четыре:\i основным типам. Если за исходный 
пункт выбрать простой цельный лист, то его иревращение в перис­

тый называется пиннацией, в пальчатый - пальмацией и вильчатый 
- фуркацией. Обратный переход к простому листу - симплификация. 
Неявно подразумевается, что «расчленение>> - это некая однотип­
но выполняемая операция, а модусы расчленения - своего рода 

шаблоны, по которым наносятся разрезы. 

60 



Г .МВА 4. OJJEHКA СООТВЕТСГВИЯ СПОСОБА ... 

-
Рис. 4.5. Пиннация. Переход от простоzо к перистому листу 

(цит. по: Меуеп, 1973: пояснения см. в тексте) 

J\втор приводит несколько примеров указанного перехода и так их 
комментирует: «Series simple leaf- pinnate leaf (text - Fig. 1, 1-V). Тhе 
series within а species is described in: Drynaria querci/olia (L.) В01у, Cazania 
longiscapa DC, Arclolis sloechadi/olia Berger, Leontodon aиlитnalis L., 
Taraxacuт of!icinale Wigg., Catananche coerulea L., Solanuт dиlcaтara 
L., S.tuberosит L., ScaЬiosa coluтbaria L., Knautia arvensis Coult., Rиbus 
caesiиs L., Oenanthe piтpinelloides L., F rancoa raтosa D. Don, Prunus 
avium L., Pyrus malus L., Salix caprea L., Dahlia variaЬilis, Pislacea vera 
(L.) Mill., P.mutica Fisch., Lepidium per/oliatuт L., Acer negundo L., Clematis 
vitalba, Aegopodiuт podograria L., F raxinus excelsior L., F agus silvatica 
L., in various species of Crepis, Sonchus, Hakea, and many others. Тhе same 
transition within а genus, and more so within а family, is so common that 
further examples are nearly unnecessary» (Meyen, 1973, р. 210-211). 

Рассмотрим переходы к перистой форме у некоторых предста­
вителей из этого списка, полагаясь не на общее впечатление, а учи­

тывая конкретные особенности строения листа. Выберем такие наиболее 
известные и распространенные виды растений, как одуванчик, картофель, 

короставник (кнауция), клен и сныть. 

4.3.2. Одуванчик 

Листья одуванчика мало кто называет перистыми. Чаrце всего их 
характеризуют как прерывистые. Степень расчлененности (прерывистостн) 
листьев этого вида закономерно изменяется в онтогенезе растения. Первые 
листья в розетке обычно рассечены значительно слабее последующих, 

а самый первый ювенильный лист часто бывает простым цельным, с едва 
заметными зубчиками по периметру. Его отличают небольшие разме­
ры, формируется он ранней весной, вскоре желтеет и отмирает. 

Следующий лист, как правило, значительно крупнее и степень 
его расчлененности заметно выше. Можно сказать, что зубчики на 
его периметре становятся все более заметными или вырезы между 

ними все более глубокими. 
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А в с D 
Рис. 4.6. Пиннаuия на nримере листа одуванчика 

(Taraxacиm o//icinalc) 

Поскольку одуванчик - апомикт, постольку в отдельных клонах 
массово встречаются редкие в исходной популяции признаки. Один 
из них - ювенильные формы листьев, отличающиеся малой степе­
нью расчлененности. У растений из таких клонов они выполняют функ­
цию зрелых листьев, достигая соответствующих размеров и продол­

жительности жизни. Одна из подобных форм открывает ряд расчленения 
листа одуванчика (рис. 4.6, А). 

Следующая за ней форма - типичный лист одуванчика, вырезы 
на краях которого доходят примерно до середины на каждой половинке 
листовой пластинки (рис. 4.6, В). Своеобразная форма этих вырезов 
создает характерный контур листа, который придает ему сходство с пи­

рамидой из поставленных друг на друга трапеций и увенчанную треу­
гольником. Если бы все листья одуванчика имели такой контур, то вместо 
версии о «расчленении» вполне могла бы возникнуть версия о <<Состав­

лении» как главном механизме происхождения формы. 

Дальнейшее повышение расчлененности листовой пластинки 
(увеличение глубины разрезов до главной жилки) приводит к тому, 
что трапециевидные и треугольные ее части все более деформиру­

ются, а на них появляются <<разрезы второго порядка» (рис. 4.6, С). 
В итоге, как показывает последний образец из этой серии, листья 
приобретают вид каких-то хаотично рассеченных форм (рис. 4.6, D). 

Представленный выше переход к перистым формам на приме­
ре листьев одуванчика больше напоминает не <<рассечение» листовой 
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пластинки, а процесс последовательного «отсекания» от нее все но­

вых и новых частей. Это представление поддерживает и то, что все 
<<рассеченные» формы легко можно вписать в исходную цельную или 

вывести из нее операцией «отсекания». 

Эта гипотетическая операция отличается от подобного же умо­
зрительного <<рассечения» листовой пластинки тем, что мыслится как 

нанесение сразу двух разрезов, сходящихся в одной точке. В результате 
образуются те самые треугольные вырезы, которые наблюдаются на 

умеренно расчлененных листьях одуванчика. <<Отсекание» возмож­
но и с помощью одного разреза, если он достаточно криволинеен (имеет 
малый радиус кривизны). 

Основное отличие между предполагаемыми операциями состо­
ит в том, что при <<рассечении» листа его общий контур соответственно 

увеличивается, а пл01цадь не меняется, при <<Отсекании» площадь 

уменьшается, а общий (огибающий) контур остается прежним. Пре­
образования формы листа в результате <<Отсекания» встречаются не 

реже, чем различного рода <<рассечения» листовой пластинки. 

Если традиционно понимаемое «расчленение» листа представляет 
собой сложное преобразование, включающее две операции - <<рассе­

чение» листовой пластинки и <<отсекание» ее частей, то число модусов 

расчленения необходимо удвоить, а в каждом направлении превращений 

формы различать ведущую операцию. Например, показаинос на схеме 
преобразование простого листа в перистый можно назвать рассекающей 

пиннацией, а его видоспецифический вариант, наблюдаемый на листьях 

одуванчика, - отсекающей пиннацией. 

К сожалению, <<отсекание» - это не единственная воображаемая 
операция, с помощью которой можно «уточнять» и <<Конкретизировать» 
схему модусов расчленения листовых пластинок и направлений морфо­

логической изменчивости. На примере того же ряда листьев можно 
представить себе, что наблюдается не все более глубокое <<рассечение» 

листовой пластинки, а идет процесс иного рода - ее <<растворение», 

оставляющий от исходной формы только невидимый прежде внутрен­
ний каркас. Нечто подобное происходит с листьями некоторых полупо­
груженных в воду растений, утрачивающих мезОфилл и сохраняющих только 

систему жилкования (например, нижние листья Botrychium'oв). В данном 
случае «растворение» листа происходит в воздушной среде, поэтому до 
полного обнажения всех жилок дело не доходит. 

Альтернативой концепции <<растворения» мезофилла может слу­

жить модель его <<усыхания» по типу мелеющего водоема: сначала 

сокращается водное зеркало, а затем становятся видимы все неров­

ности дна. Рассматривая самый изрезанный лист одуванчика, легко 
представить, что это вид сверху на заполненный водой овраг. 
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Выбор любой из этих гипотез в качестве основной остается делом 
вкуса, а не логической необходимости, пока мы рассуждаем о иревра­

щениях формы листа в понятиях, не имеющих прямого отношения к 

реальному механизму формообразования. 

4.3.3. Картофель 

Переходы от простого к перистому листу у картофеля можно 
наблюдать в пределах отдельного растения. Его первые ювенильные 
листья, как и у одуванчика, простые, а последующие все более слож­

ные. Отдельные сорта картофеля также различаются по степени 
сложности листа, как это наблюдается у клонов одуванчика. Но 
в остальном различия в строении листьев у этих видов существеннее, 

чем сходство. 

Листья картофеля сразу формируются как сложные, но эта слож­
ность проявляется постепенно, что и создает иллюзию перехода от 

простой к перистой форме. Если листья одного побега выстроить по 
степени сложности (числу листочков на рахисе - главной жилке листа), 
то получится примерно такой ряд, который представлен на рис. 4. 7. 

А в с D 

Рис. 4.7. Линнация на примере листьев картофеля 
(Solanит tиberosиm). Пояснение в тексте 

Последний член этого ряда - еще не самый сложный лист 
картофеля, который можно найти на побеге, а первый - не самый 
простой. Но и этого достаточно, чтобы уловить основную тенденцию 
усложнения. Схематично ее можно назвать базипетальной последо­
вательностью формирования и разворачивания пространствеиной 
конструкции. Первым закладывается самый верхний листочек сложного 
листа, и если только он и разворачивается, то вся конструкция вы-
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глядит как простой цельный лист. Но чаще закладываются сразу два 
или три верхних листочка (центральный и один или два ближайших 
боковых), а разворачивается только центральный. В этом случае виден 
один простой цельный лист, на черешке которого заметны значительно 

более мелкие листочки, больше похожие на прилистники. Такова 
наиболее обычная форма простого листа картофеля, открывающая ряд 

его усложнения (рис. 4.7, А). 
Если закладываются и одновременно разворачиваются пять лис· 

точков (центральный и две пары боковых), то появляется типичный 
перистый лист. Он изображен вторым членом этого ряда. У данной фОрмы 
центральный листочек еще значительно крупнее боковых (рис. 4.7, В). 

Следующий шаг усложнения пространствеиной конструкции состоит 
в заложении еще одной, третьей пары боковых листочков на рахисе. Но 
эта пара закладывается не после второй пары, а между первой и вто­

рой, заполняя появившийся интервал. Мы поместили эту фОрму в качестве 
третьего члена этого ряда (рис. 4.7, С). 

Дальнейшее фОрмирование листа происходит по схеме, совмещающей 
начальные и последующие этапы его усложнения. Новые листочки 
закладываются как ниже уже имеющихся, так и в промежутках между 

ними. Назовем боковые листочки, закладывающиеся последовательно, от 
верхушки рахиса к основанию, «основноЙ» серией, а появляющиеся в 
промежутке между ними - «промежуточноЙ». Основная серия всегда 
одна, а промежуточных закладок может бьrrь несколько. Листочки каждой 
последующей промежуточной серии заметно меньше. предшествующих, 

и эти пропорции обычно сохраняются. Но если их размеры увеличи· 
ваются, то они становятся неотличимы от основных листочков. 

Создается впечатление, что все новые промежуточные листоч· 
ки появляются затем, чтобы заполнять возрастающие по мере рос­

та листа интервалы на рахисе между листочками основной серии. Т акая 
картина формирования данного типа сложного листа наводит на мысль, 

что имеется некая критическая величина размера рахиса. Превышение 
этой величины между двумя любыми соседними листочками включает 

механизм развития нового листочка. Таким образом, между площа· 
дью ассимилирующей поверхности листа и длююй рахиса как бы 

автоматически поддерживается постоянное соотношение. 

Наблюдаемую картину усложнения листа картофеля только с очень 

большой натяжкой можно считать примером перехода от простой к 
перистой фОрме. Вместо подразумеваемого «расчленения>> цельной листовой 
пластинки на части происходит новообразование частей сложного лис· 

та - формирование все новых и новых боковых листочков, причем их 

последовательность только на первых шагах является базипетальной, а 
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в даJ\Ьнейшем оnределяется локальной сmуацией - величиной свободного 

отрезка рахиса на том или ином участке листа. 

Ни одна из рассмотренных ранее оnераций nреобразования не 
nригодна для оnисания этого nроцесса. Остается вновь сослаться на 
модель nересыхающего водоема, nредставив на этот раз, что no мере 
обмеления сначала становятся видны самые круnные острова архи­

nелага, а затем, в nромежутках между ними, все более мелкие. 

Если исходить из того, что выражение «модусы расчленения» 
- это самое общее определение способов nреобразования листа, 

то в своем конкретном выражении они nодразделяются на «МО­

дусы рассечения», <<Модусы отсекания» и «Модусы обмеления». Но 
и это далеко не все «Модусы». 

4.3.4. Короставник 

Листья кнауции являются, nожалуй, наиболее nодходящим объектом 
для демонстрации существования еще одного <<Модуса», обеспечива­

ющего пиннацию, - <<Модуса разворачивания» (рис. 4.8). 

в с 

Рис. 4.8. Линнация на примере листьев короставника 
(Knaиlia arvensis). Пояснение в тексте 

D 

Переходы от nростых листьев к перистым у этого вида можно 
наблюдать на отдельном растении. Нижние (ювенильные) листья у nобегов 
кнауции - простые, цельные, а последующие - все более рассеченные. 

Но даже у самых nростых листьев имеются крупные зубчики на краю 
листовой пластинки (рис. 4.8, А). У листьев следующего, более высо­
кого яруса эти зубчики становятся еще крупнее, nричем их размеры плавно 

возрастают от верхушки листа к его основанию (рис. 4.8, В), а у лис­
тьев средних ярусов в нижней части листовой nластинки появляются 
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глубокие разрезы между зубцами. В результате верхняя половина ли­
ста еще остается крупнозубчатой, а нижняя уже рассекается на узкие 

доли (рис. 4.8, С). У самых верхних листьев на такие доли рассечена 
почти вся листовая пластинка, за исключением верхушки (рис. 4.8, D). 

Наблюдаемая картина позволяет сделать вывод: любой лист 
кнауции исходно является сложным, но у ювенильных форм разде­

ление на доли отсутствует, поэтому они представляются простыми. 

Переход от простой к перистой форме и обратно происходит в пре­
делах одного типа пространствеиной конструкции, за счет ее «сво­
рачивания» и «разворачивания» по типу веера. 

4.3.5. Клен 

В качестве одного из видов, для которых характерны переходы 
от простых к перистым формам листьев, Мейен упоминает, помимо ясеня, 
еще и клен ясенелистиый. У листьев данного вида эти переходы можно 
наблюдать в кроне отдельного дерева. В нижней части кроны (при 
основании однолетних побегов) сложные листья расчленены на три­
пЯть листочков, а в верхней - на семь-девять и более. Но пиина­
ция в этом спектре изменчивости составляет лишь одно из перифе­

рийных направлений. Генеральная линия изменения формы листа имеет 
более сложный вид и только на первый взгляд сводится к отдель­
ным модусам расчленения или их комбинации. 

На рис. 4.9 изображен начальный отрезок этой <<ЛИНИИ». Для 
упрощения картины представлены симметричные листья сходного 

размера, различаю1уиеся только двумя значениями глубины расчле­

нения листочков - полным и половинным. Расчленение листовой 
пластинки на половину глубины условно принято за шаг развития 

(усложнения) пространствеиной структуры листа. 
Первые два члена этого ряда - простой цельный лист и простой 

трехлопастной - можно обнаружить среди проростков первого года 

жизни, а тройчатые листья встречаются уже и в кроне многолетних 

деревьев, особенно часто при основании однолетних побегов. 

Про тройчатый лист невозможно сказать, продуктом какого модуса 
расчленения он является - перистого или пальчатого. Логически 
допустимы оба варианта, а <<Правильный ответ» можно узнать, если 

имеется продолжение ряда расчленения. Имеющееся продолжение 
показывает, что фактически реализуются, относительно самостоятельно 

и независимо, оба логически допустимых варианта - <<ПальчатыЙ» 

и <<ПеристыЙ» пути развития. Следующий, четвертый, член ряда встре­
чается в двух формах, одну из которых (4а) назовем «перистоЙ», а 
другую ( 4Ь) - <<ПальчатоЙ>>. 
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«Перистая» форма возникает в результате расчленения верхнего 
листочка тройчатого листа. Первоначально этот листочек становит­
ся трехлоnастным, а затем - тройчатым, а в результате трехлисточковый 

лист клена nревращается в nятилисточковый (форма 5а). Если nя­
тилисточковый лист и далее nродолжает расчленяться по этой схе­

ме (форма ба), то он nревращается в семилисточковый (форма 7а). 
,,Пальчатая» форма берет начало от этого же тройчатого листа, но 

nоявляется nутем расчленения его боковых листочков (форма 4Ь). 
Независимость «Пальчатого» модуса от «nеристого» nроявляется в том, 
что оба сnособа расчленения свободно комбинируются между собой. У 
фОрмы 4Ь, в частности, далее может начинаться расчленение только верхнего 
листочка (форма 5Ь), nорождающее nараллельную серию (формы бЬ и 
7Ь), либо nродолжается расчленение боковых листочков. Но дальней­
шее их расчленение nродолжается с верхней стороны, nревращая эти 
листочки в трехлоnастные (форма бс) Можно сказать, что листья ста­
новятся дваждыnеристыми. Последнюю форму (7с) можно nолучить как 
из nредшествующей (бс), так и расnоложенной выше формы (бЬ). 

Итак, nроисхождение разнообразия листьев клена фОрмально можно 
представить как результат комбинации двух модусов расчленения -
перистого и nальчатого. Если говорить о «nереходе» к более сложным 
формам, то он идет «ПО диагонали»: на один шаг в сторону пальчатых 

форм приходится три шага в· сторону nеристых, nоэтому наблюдаемая 

трансформация в целом восnринимается как nиннация, а не nальмация. 

Но если учить1вать еще и частоту встречаемости различных вариантов 
строения листа, то окажется, что представление о свободе комбиниро­

вания - большая условность. Оказывается, «ясенелистные» формы крайне 
редки, а доминируют варианты, сочетающие в себе «nальчатость» и 

«nеристость» в оnределенной пропорции. Устойчивость этой nроnорции 
указывает на какой-то иной способ формирования сложного листа, не 

сводимый к комбинации известных модусов расчленения. 

4.3.6. Сныть 

Приблизительность nредставлений о модусах расчленения как 
способах формообразования особенно очевидна на nримере услож­

нения листа сныти (рис. 4.10). 
Первый лист сныти - мелкий, округлой формы. Его диаметр 

не nревышает 1,5-2 см. Это nростой цельный лист с зубчатым краем. 
Размеры зубчиков по сравнению с размерами листовой nластинки, 
довольно круnные, их число варьирует от 10 до 15 шт. и более. Иногда 
намечается расчленение листовой пластинки на три лоnасти. Один из 
тиnичных экземnляров nредставлен в качестве nервого члена ряда 

(рис. 4.10, А). 
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Рис. 4.10. Последовательное усложнение листа сныти 
(Aegopodiит podagraria L.). Первые члены ряда относительно 

увеличены, последние - уменьшены. Пояснение в тексте 

Второй член ряда - чуть более крупный лист, пластинка ко­
торого рассечена до основания на три сегмента. Можно сказать, что 
намеченное расчленение состоялось. Число зубчиков остается пре­
жним или незначительно возрастает (до 20 шт.), а их форма становится 
более остроугольной (рис. 4.10, В). Первые две указанные формы 
листьев обнаруживаются среди однолетних проростков. У растений 
из многолетних клонов они практически не встречаются. 

Третий член ряда - типичный тройчатый лист сныти из при­
корневой розетки. Можно сказать, что заметно возросли его линейные 
размеры, а главное - глубина расчленения. Из простого он превратился 
в сложный. Благодаря появлению черешочков сегменты рассеченного 
листа стали листочками сложного. Размеры зубчиков практически не 
изменились, но их общее число возросло десятикратно, и на фоне 
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значительно более крупной листовой пластинки они уже не выгля­

дят самостоятельными элементами, а воспринимаются как ее пильчато­

зубчатый край (рис. 4.10, С). 
Обычно эта форма листа сныти и рассматривается в качестве 

исходной, с которой начинается усложнение ее строения. Первый шаг 
усложнения состоит в том, что тройчатый лист начинает расчленяться. 

На центральном (верхнем) и боковых листочках появляются надрезы, 
глубина которых все более возрастает. На верхнем листочке разрезы 
появляются симметрично, а на боковых - с нижней стороны. 

Четвертый член ряда представляет собой как бы промежуточ­
ную форму первого этапа расчленения тройчатого листа, когда глу­

бина разрезов достигла половины ширины листовой пластинки у 

каждого листочка. Эта форма листа сныти полностью совпадает с 
вариантом строения листа клена, полученного комбинацией «nерис­

того» и «nальчатого» модусов расчленения (рис. 4.10, D). 
Пятый член ряда представляет собой «законченный вариант» 

намеченной последовательности расчленения. Все разрезы доведены 
до главных жилок, и все материнские листочки расчленились на до­

черние. Верхний материнский листочек расчленился на три дочерних, 
а каждый боковой - на два. Трехлисточковый лист сныти превратился 
в семилисточковый. Семилисточковая форма также практически со­
впадает с одним из наиболее распространенных вариантов строения 

листа клена (рис. 4.10, Е). 
Примечателен не только сам факт совпадения формы листа 

у представителей двух таких, довольно отдаленных в системати­

ческом отношении групп растений, как зонтичные и кленовые, но 

и очевидное сходство последовательности индивидуального фор­

мообразования. Сильно упрощая, можно сказать, что наблюдает­
ся одна и та же «nропорция» в реализации модусов «перистого» 

и <<Пальчатого» расчленения листа, которая у сныти выдерживается 

более строго, поэтому листовое разнообразие укладывается в один 

ряд, а у клеf!а - менее строго, поэтому для систематизации раз­

нообразия его листьев требуется двумерная таблица. (Вообще говоря, 
для систематизации листового разнообразия в обоих случаях тре­

буется многомерное пространство, поскольку, помимо симметрич­

ных форм, встречается гораздо больше асимметричных (диссиммет­
ричных), а также вариантов с измененной (инвертированной) пос­
ледовательностью расчленения верхнего и боковых листочков и 

другими отклонениями от описанной схемы). 
Шестой член ряда показывает, что процесс усложнения листа 

сныти на этом не закончился. Материнские боковые листочки от-
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членяют еще по одному дочернему в верхнем положении, в резуль­

тате чего семилисточковый лист преврюцается в трижды-тройчатый 

девятилисточковый (рис. 4.10, F). Про эту форму, как и про трой­
чатый лист, невозможно сказать, каким модусом расчленения она об­

разована - пальчатым или перистым. В данном случае более суще­
ственна даже не устойчивость сочетания условных модусов, а опре­

деленная последовательность расчленения. 

Седьмой и восьмой члены ряда показывают, что трижды-трой­
чатый лист является в свою очередь исходной формой для следу­

ющего цикла расчленения, которое начинается с верхушки, с самого 

верхнего листочка (седьмой член), и завершается тем, что трехли­
сточковая верхушка превращается в семилисточковую (восьмой 
член). Боковые листочки также расчленяются, но с отставанием на 
полшага (рис. 4.10, С, Н). 

Итак, листья клена и сныти можно назвать перистыми только 
в самом первом приближении. Реальная последовательность их ус­
ложнения обусловлена каким-то другим механизмом, сходным у этих 

видов, но явно отличающимся от механизмов «расчленения» листь­

ев одуванчика, картофеля и короставника. 

4.4. ЗакАючение 
Анализ линнеевской системы морфологического описания пока­

зывает, что в ее основе лежит неявно подразумеваемая концепция 

визуальной структуры. Этим обусловлено главное ее достоинство -
простота понимания и применеимя как специалистами, так и не­

специалистами, поскольку механизмы визуального восприятия и 

распознавания образов являются у тех и других врожденными. 

С этим же связана ничем не ограниченная широта охвата: исполь­
зуя линнеевскис принципы, можно классифицировать объекты 

любой природы. 

Свойства указанных достоинств таковы, что в своем продол­
жении они превращаются в недостатки. Неслучайно в известной 
шуточной классификации наук предлагается подразделять их на 

физику и коллекционирование марок. Линнеевекая классификация 
листовых пластинок по форме контура, наличию или отсутствию 

зубчиков по периметру и т.п. принципиально ничем не отличается 

от принятого в филателии разделения почтовых марок на квадратные 

и прямоугольные, с зубчатым краем и беззубцовки и т.д. Линне­
евекая система, следовательно, неспецифична в отношении признаков, 

привлекаемых для описания объекта. 
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Несnецифичность остается достоинством, nока эта система при­
меняется по своему прямому преднаэначению - для описания объек­

тов классификации, но превращается в недостаток, когда ее исnоль­

зуют для решения таких задач, как, например, характеристика мор­

фологической изменчивости листьев. Линнеевский метод исходит 
из комбинативного понимания природы объектов класснфикации, 

их <<Составленности» из отдельных, относительно самостоятельных 

частей. Поэтому единственная форма изменчивости, которая мо­
жет быть адекватно описана в рамках этой системы - комбина­

тивная изменчивость. 

Комбинативная изменчивость биологических систем хорошо 
известна, но проявляется она только на молекулярном уровне их 

организации, где элементы реально дискретны и относительно неза­

висимы. Реальная дискретность частей на морфологическом уровне 
всегда условна, поэтому о комбинативной морфологической изменчивости 

можно говорить лишь в nереносном смысле и,,и на том высоком уровне 

абстракции, который обозначил Мейен, рассматривая не конкретные 
формы, а формальные операции их преобразования. 

Приведеиные примеры реализации nеристого модуса расчленения 
показывают, что nока намечены самые общие контуры номотетической 

системы листьев растений, а вся работа по конкретизации путей 

становления и развития морфологического разнообразия этого класса 

объектов еще впереди. 

Столь же очевидно, что, оставаясь в рамках ливнеевекой сис­
темы морфологичесi<ого описания, невозможно подойти к понима­

нию закономерностей морфологической изменчивости листьев ближе, 

чем это сделали Кренке и Мейен. Отсюда следует, что необходи­
мо не столько дальнейшее совершенствование имеющейся системы 

описания, сколько nереход к новой, более отвечающей природе объекта 

исследования. 
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Глава 5 • СТРОЕНИЕ И ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЛИСТА 
С МОРФОГЕНЕТИЧЕСКОЙ ТОЧКИ ЗРЕНИЯ 

5.1. Проrраммированвость морфоrевеза 

Любая система оnисания в конечном итоге nредставляет собой 
систему «Наведения на резкость», nозволяющую увидеть в наиболее 

выгодном ракурсе те nризнаки, по которым осуществляется соnостав­

ление объектов классификации. Выбор наиболее значимых nризна­
ков всегда оnирается на явно или неявно сформулированное nони­

мание природы объекта исследования. Мы рассматриваем растительные 
организмы как развивающиеся системы, а их форму - как nроцесс, 

nоэтому морфогенетический nодход к оnисанию морфологической 

изменчивости нам nредставляется наиболее адекватным. 

В основе этого nодхода леJКит nредставление о существовании 
nрограммы развития организма и как следствие - nрограммированностн 

его морфогенеза. В nользу этого свидетельствует относительная неза­
висимость онтогенеза от внешних условий. И хотя выраJКение «nрограмма 
развития» вошло в научный обиход одновременно с nоявлением nервых 

микрокалькуляторов, идею развития по оnределенной nрограмме и сейчас, 

в эnоху комnьютеров, нельзя назвать тривиальной. Никакого nереосмыс­
ления особенностей онтогенеза растений в рамках этих nредставлений 

nока не nроизошло. Поэтому, не nретендуя на исчерnывающее излоJКение 
концеnции nрограммированного морфогенеза, обсудим только один воnрос: 

какую nоследовательность листьев на растении следует рассматривать 

в качестве онтогенетической серии? ()т nолученного ответа зависят 
методика сбора исходного материала, последующий его анализ и сnособ 

интерпретации nолученных результатов. 

5.2. Календарный и био.лоrический возраст растения 

В современной теории строения тела растения основной его 
единицей считается побег. Понятие <<основная единица» неявно пред­
nолагает, что nри дальнейшем членении появляются ее «nроизводные». 

Поэтому nри разделении nобега на междоузлия или на стебель и листья 
nоследние мыслятся не как новые единицы строения, а как его бо­

лее мелкие, искусственные части. 

Побег нарастает верхушкой, на которой закладываются все но­
вые и новые листовые зачатки. На этом основании онтогенетической 
серией листьев принято считать их последовательность вдоль побега. 

Такова наиболее распространенная точка зрения, согласно которой лист 
- это «ЧаСТЬ>> побега, по которой особенно удобно судить о его возрасте. 
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В результате членения на основные и соподчиненные единицы 
сформировались довольно своеобразные взгляды на соотношение 

календарного и биологического возраста растения. Эти взгляды можно 
объединить в следующие три группы. 

Представители первой группы измеряют биологическое время 
растения числом листовых зачатков, заложившихся за вегетационный 

сезон. Строение и особенности функционирования листа во внимание 
не принимаются. Принято считать, что чем больше листовых зачатков 
появилось на побеге за данный отрезок календарного времени, тем 
быстрее течет биологическое время, и наоборот. О соотношении кален­
дарного и биологического времени судят по интервалам календарно­

го времени между моментами заложения двух последовательно распо­

ложенных листовых зачатков. Эти интервалы называются пластохронами 
(Ericksoп, 1976). Как правило, величина пластохрона возрастает в процессе 
онтогенеза побега, т.е. биологическое время растения как бы замед­

ляется. Если представить себе, что наблюдатель живет в масштабе 
биологического времени побега, то к концу вегетации ему будет казаться, 

что календарное время все более ускоряет свой бег. Это же ощуще­
ние с возрастом испьпъшает каждый человек, поэтому высказанные выше 
соображения представляются вполне разумными. 

Но не все ботаники согласны с этой точкой зрения, не говоря о 
физиологах растений (Мокроносов, 1978). Они принимают во внимание 
то, что игнорируют представители первой группы: строение и особенности 

функционирования листа, которые закономерно изменяются в онтогенезе 

побега. У многнх растений нижние листья уже к середине вегетационноrо 
сезона желтеют и отмирают, а верхние еще не успевают развернуться. 

Это указывает на относительную независимость онтогенеза листа от 
онтогенеза побега. Поэтому возраст листа предлагается отличать от возраста 
побега, подразделяя тот и другой на календарный и биологический. 

Календарный возраст листа определяется как отрезок времени между 
заложением и отмиранием, а биологический - как сумма его текуще­

го возраста и предшествующего времени жизни побега. Биологически 
самыми старыми оказываются самые верхние листья побега, даже если 

они еще только разворачиваются. В этом случае онтогенетической серией 
листьев, как и прежде, называется их последовательность вдоль побега, 

но с учетом собственного времени жизни каждого из них делается вывод, 

что биологически более старые листья являются физиологически более 

молодыми. Возрастные состояния листа и побега изменяются как бы в 
противоположных направлениях. 

Третью, также достаточно популярную схему соотношения между 
календарным и биологическим временем растения предложил Кренке. 
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Рассматривая расчлененность листовой пластинки как показатель ее 
возраста и учитывая закономерное возрас-тание этого показателя к 

середине побега, а затем убывание, он выдвинул «Теорию цикличес­

кого старения и омоложения растениЙ» (Кренке, 1940). Смысл этой 
«Теории» заключается в том, что биологическое время перваначаль­

но течет в том же направлении, что и календарное, а с какого-то момента 

поворачивает вспять. И хотя примеры обратного течения времени 
(кроме сказочных) не известны, понятие «омоложение» продолжает 
широко использоваться в ботанической литературе для описания 

возрастных изменений растения (Жукова, 1995). 
Логическая песообразность и фантастичность представлений о 

соотношении календарного и биологического времени растения обус­

ловлена двумя причинами. Первая из них состоит в том, что особенности 
развития растения пытаются объяснить с nомощью той же концеп­
туальной основы, которая применяется длJI описания его строения. 

Вторая причина -- неотрефлексированност~ представлений о биоло­
гическом времени растения. Его течение воспринимается антропоморфно, 
без учета различий в строении и развитии $ИВотных и растительных 

организмов. (Возможно, это зеркальное отражение соответствующих 
культурных стереотипов, трактующих биологическое время человека 

фитоморфно, как <<расцвет» и последуюr_цее «увядание».) 
В рамках концепции программированного морфогенеза особен­

ности течения биологического времени растения и его соотношения с 

календарным выглядят хотя и не простыми, но и не настолько запу­

танными, чтобы в этом невозможно было разобраться. Если развитие 
осуществляется по программе, то логично предположить, что она раз­

деляется на подпрограммы, контролирую1_цие формирование отдельных 

тканей и органов. Например, в пределах программы развития побега 
имеются подпрограммы развития клубней, л11стьев, цветков и т.п. 

Отдельная подпрограмма по отношеншо к органу выступает как 
относительно самостоятельная программа его развития. Развитие листа, 
например, осуществляется по его собственной программе, которая 
является одной из подпрограмм в программе развития побега. Про­
грамма развития листа в свою очередь подразделяется на подпрог­

раммы дифференцировки отдельных его тканей и т.д. 
Течение биологического времени для всего растительного орга­

низма определяется степенью реализации ,общей программы, а для 
отдельного органа -- степенью реализации соответствующей подпрог­
раммы. Процессы реализации этих подпрограмм различаются по темпам, 
поэтому развитие каждого органа nроисходит в своем собственном 

масштабе биологического времени. Другими о,овами, у растения можно 
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выделить столько шкал биологического времени, сколько имеется 

частных программ и подпрограмм дифференцировки тканей и орга­

нов. Естественно, это разнообразие шкал находится в самых различных 
соотношениях друг с другом и шкалой календарного времени. 

Для подпрограммы, периодически включающейся на протяжении 
жизни побега и фОрмирующей какой-либо его орган, например, лист, понятие 

«онтогенетическая серия» можно понимать в двух смыслах: для расте­

ния, таковой является последовательность их появления на побеге, а для 

листа - последовательность, отображающая этапы его онтогенеза. Назовем 
первую - лобеговой онтогенетической серией, а вторую - листовой 

онтогенетической серией. 

Листовые онтогенетические серии издавна изучаются органогра­
фическими методами (Ashby, 1948; Hagemann, 1970). Установлено, 
что все структурные особенности листа - число и расположение ло­

пастей и зубчиков, магистральных жилок и т.п. - формируются еще 

в почке, в процессе дифференцировки листового примордия, а после 

ее <<раскрывания» листовая пластинка только растет и расправляется 

за счет увеличения числа и объема клеток. 

Что может дать изучение лобеговой серии листьев? Принято 
считать, что разнообразие листьев вдоль побега отображает разно­

образие внешних и внутренних факторов их формирования. Каждый 
лист закладывается и разворачивается в постоянно меняющихся ус­

ловиях внешней среды (освещенность, фотопериод, влажность и т.п.), 
на новом гормональном фоне и в новой системе донорно-акцептор­

ных отношений (одни ли~тья обеспечивают развитие вегетативной сферы, 
а другие - генеративной). Случайные и закономерные, хаотичные 
и периодические сочетания этих факторов оказывают стимулирующее 

или тормозящее воздействие на заложение очередного листа и оп­

ределяют его конкретную форму. В лучшем случае исследование по­
беговой серии листьев может служить интегральным покаэателем дей­

ствия перечисленных факторов. 

Поэтому те, кого интересует онтогенез листа, изучают его орга­
нографически - на серии срезов листового примордия, а те, кого 

интересует влияние внешних и внутренних факторов на этот процесс, 

изучают изменчивость листьев в лобеговой серии. 

Но если взглянуть на эту ситуацию с точки зрения программи­
рованного морфогенеза, то оказывается, что побеговую серию листьев 

тоже можно использовать для исследования особенностей индивиду­

ального формообразования этих органов. Следует только преобразовать 
ее в онтогенетический ряд листьев. Прежде чем излагать методику 
этого преобразования, остановимся на теории. 
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5.3. Способы измерения бнолоrическоrо времени листа и noбera 

5.3.1. Фиsиолоlические и морфолоlические времена noбela 

Биологическое время побега можно измерять тремя способами: 
а) порядком включения различных подпрограмм, б) числом включений 
одной из них, функционирующей периодически на протяжении всего 
периода его жизни, или в) степенью реализации какой-либо подпрог­
раммы, действующей на протяжении этого же периода. Все эти способы 
давно применяются на практике, хотя и не всегда называются при­

емами измерения биологического времени. 

Примерам использования первого способа служит выделение спек­
тра возрастных состояний растения. С физиологической точки зре­
ния наиболее надежно выделяются только два возрастных состояния 

- ювени.льное и зрелое. Они различаются по возможности перехода 
к цветению и плодоношению. У растения в ювенильном состоянии 
никакими воздействиями индуцировать цветение невозможно, а в зрелом 

для этого часто ничего и не требуется. Вероятно, с возрастом про­
исходит переход на следующий этап программы развития (или пе­
реключение на другую подпрограмму), с которым связано формирование 
генеративных органов. Вопрос о существовании особого этапа про­
граммы развития, контролирующего старение и отмирание растительного 

организма, остается дискуссионным. 

Некоторые ботаники выделя1от гораздо больше возрастных состояний, 
ориентируясь в первую очередь на изменение общего габитуса расте­

ния в процессе индивидуального развития (Рабошов, 1950; Уранов, 1960). 
Исследования в этом направлении продолжаются уже не одно десятилетие 
(ljенопопуляции растений, 1976, 1977, 1988), но вопрос о связи этих 
состояний с физиологическими процессами или какими-то более дроб­

ными этапами программы развития пока не обсуждается. 

Примерам второго способа определения биологического возраста 
побега служит подсчет количества .листовых ярусов, или п.ластохро­

нов. Развитие всех листьев происходит по одной и той же подпрограмме, 
входящей в состав общей программы развития растения. Число об­
рюцений к этой подпрограмме (или число ее <<включениЙ») является 
показателем биологического времени. 

Определение возраста побега по числу листовых ярусов является 
биологическим аналогом определения его возраста в календарном мас­

штабе времени. Различие состоит только в том, что вместо внешней шкалы 
используется «внутренняя» - собственный периодический процесс. 

Значения биологического возраста, измеряемые с помощью возрастных 
состояний и собственных периодических процессов, могут не совпадать. 
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Если искусственно изменить привычный фотопериод или обрывать 
появляющиеся бутоны, то растение будет продолжать вегетировать, уве­

личивать число листовых ярусов, но оставаться в ювенильном состоянии. 

Можно сказать, что по одной шкале биологического времени (пласто­
хронной) оно стареет, а по второй (шкале возрастных состояний) -
остается молодым. Нечто подобное, хотя и в значительно меньших 
масштабах, постоянно наблюдается в природе. У человека это называ­
ется песовпадением календарного и биологического возраста и объяс­

няется неравномерностью старения различных органов. 

lГретий способ определения биологического возраста состоит в 

выборе какой-либо части организма, по монотонному клинальпому или 

периодическому изменению которой можно судить о времени его жизни. 

Обычно данный прием используется для датировки времени жизни 

многолетних растений. 

Итак, различные результаты, получаемые при определении возраста 
побега разными способами, указывают на сложность структуры его 

биологического времени. Применяемые методы позволяют выделить 
в этой структуре две составляющие, одну из которых назовем физи­

ологической, а другую - морфологической. Физиологическая состав­
ляюiцая биологического времени побега (или его физиологическое 
время) определяется по состоянию флоральной меристемы, а морфо­
логическая (морфологическое время) - по числу листовых ярусов. 

5.3.2. Физиолоzические и морфолоzические времена листа 

Биологический возраст листа также можно определять различными 
способами. Подобно биологическому возрасту побега он подразделяет­
ся на физиологический и морфологический. Физиологическое состояние 
листа оценивается по уровню протекания физиологических процессов, 

главный из которых - фотосинтетическая функция. У молодого раз­
ворачивающегося листа скорость фотосинтеза день ото дня увеличивается, 

у полностью развернутого поддерживается на определенном уровне, а у 

желтеющего - снижается. Физиологические изменения в онтогенезе 
отдельного листа качественно подобны изменению физиологических 

функций в онтогенезе организма животного. 

Но листья на побеге различаются между собой не только фи­
зиологическим, но и морфологическим возрастом, однако общепринятых 

методик его оценки не существует. Какие же морфологические при­
знаки могут служить показателями морфологического возраста? Исходя 
из того, что лист - это пространствеиная конструкция, для ее опи­

сания можно применить совокупность метрических, геометрических и 

структурных признаков. 
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Метрическими признаками являются размеры листа. Размеры 
биологических систем, как известно, закономерно изменяются в процессе 

онтогенеза, поэтому данный показатель часто применяется для оценки 
уровня развития. Проблема заключается только в том, какой размерный 
признак листа лучше использовать для характеристики степени раз­

вития. Т еоретически возможно использование пяти размерных харак­
теристик - трех основных (длины, ширины, толщины) и двух про­
изводных (площади и объема). Исходя из биологического смысла листа 
как органа фотосинтеза, наиболее адекватным показателем его раз­

мера следует считать площадь ассимилирующей поверхности (площадь 
листовой пластинки). 

Геометрические признаки листа - это признаки его формы. Один 
из них - геометрическая форма контура. Данный показатель так­
же закономерно изменяется в процессе онтогенеза. Но точное описание 
контурных проекций даже простых, нерасчлененных листьев остается 

сложной задачей, поэтому геометрические признаки редко призлекаются 

для оценки уровня морфологического развития. 

Структурными характеристиками листа являются два показателя 
- число визуально различимых частей и их пространствеиное рас­

положение. В качестве визуально различимых частей листа можно 
рассматривать его зубчики, лопасти, жилки и любые другие дискретные 

элементы. Число элементов является простейшей количественной 
характеристикой любой структуры, а их расположение относится к 

категории признаков пространствеиной организации. Число элементов 
листа и их пространствеиное расположение обычно связаны, поэто­

му мы рассматриваем их как один показатель, именуемый в дальнейшем 

пространствеиной структурой. 

Мы преднамеренно остановились так подробно на этой сово­
купности морфологических признаков, поскольку в описательной бо­

танике на это обычно не обрщцают внимания, а одновременное изучение 

размерогенеза, формогенеза и структурогенеза не может привести к 

построению единой теории формообразования. Невозможно построить 
единую теорию бега, включающую бег времени, бег мыслей и бег 

трусцой на том лишь основании, что во всем этом может участвовать 

один и тот же человек. В научных теориях рассматриваются каче­
ственно однородные события (системы одного класса). 

Интересно отметить в этой связи, что основу линнеенекой систе­
мы морфологического описания составляют структурные признаки. Само 
разделение листьев на простые и сложные является структурной харак­

теристикой. Оно подразумевает восприятие объекта как системы (струк­
туры), в пределах которой выделяется несколько подсистем (элементов). 
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Число элементов - простейшая количественная характеристика струкrуры. 
Подразумеваемый в линнеевской морфологии элемент - листовая· пла­
стинка на отдельном черешке. Если имеется только один такой элемент, 
то лист именуется простым, а если несколько - то сложным. Линней 
не ставил задачи точного количественного описания структуры листа, 

nоэтому не называл числа листочков сложного листа. Исключение со­
ставляли те случаи, когда их число было невелико или оnределялось с 

одного взгляда (например, тройчатый лист). 
1-Iесколько более детально характеризуется пространствеиное 

расnоложение элементов. Принято различать три основных модуса 
расчленения листа (они же «модусы» расположения его элементов) 
- вильчатый, пальчатый и nеристый. О том, насколько nриблизительны 
эти характеристики, говорилось выше. 

Струкrурные признаки листа, насколько нам известно, не исполь­
зуются для определения его биологического (морфологического) возраста. 
В сознании ботаников продолжает госnодствовать «Побегоцентрическая» 
концеnция растения, согласно которой строение листа является nоказателем 

не его собственного возраста, а возраста побега. 

Метрические, геометрические и структурные характеристики 
морфологического строения листа относятся к различным категориям 

признаков. Принципиально важно, что признаки каждой катего­
рии изменяются независимо друг от друга. 1-Iапример, у одного и 
того же вида растений передко встречаются листья одинаковой 

формы, но существенно отличающиеся по размеру, и наоборот, листья 

одного размера (одинаковой площади) часто отличаются по гео­
метрической форме контура. 

Структурные характеристики листа столь же слабо связаны с 
показателями и его формы, и размера. Особенно примечательно в этом 
отношении явление гетерофиллии. Так называется бросающаяся в глаза 
разнолистность побега. 

Строго говоря, все растения - rетерофиллы, поскольку не бывает 
совершенно одинаковых листьев: они отличаются, если не размерами, 

то формой контура, картиной жилкования и т.п. 1-Ia этом основании, 
казалось бы, давно должны были сформироваться представления о 

размерной, геометрической, венационной гетерофиллии и т.д. 1-Io по 
настоящему впечатляют только структурные различия. Поэтому ге­
терофиллия, о которой обычно идет речь, - это структурная rете­

рофиллия. Листья такого побега отличаются друг от друга не столько 
размерами и формой (хотя и это имеет место), сколько пространствен­
ной структурой - числом и расположением лопастей и зубчиков 

простого или листочков сложного листа. 
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Относительная независимость изменения метрических (размерных), 
геометрических (nризнаков формы контура) и структурных nризнаков 
nозволяет говорить о трех сторонах морфогенеза листа или да2Ке 

различать в нем три одновременно nротекающих, но относительно 

самостоятельных nроцесса - размерогенез, формогенез и структуро­

генез. Поскольку ка2Кдый из этих nроцессов nротекает в своем темnе, 
то морфологическое время листа мо2Кно nодразделить на размерное, 

геометрическое и структурное. 

Из этого следует, что в зависимости от того, какая сторона nроцесса 
морфогенеза nризнается ведущей, no морфологическим nризнакам 
возмо2Кно nостроение трех тиnов онтогенетических листовых серий 

- размерогенетической, формагенетической и структурогенетической. 
Размерагенетическая листовая серия nозволяет судить о закономер­

ностях изменения размеров в nроцессе индивидуального развития листа, 

формагенетическая - о закономерностях изменения геометрической 

формы и структурагенетическая - о закономерностях изменения числа 

и расnоложения его частей. 

5.3.3. О соотношении биолоzических времен листа и noбeza. 
Прину,ипы построения онтоzенетических листовых серий 

Биологическое время nобега, как говорилось выше, nодразделяет­
ся на физиологическое, оnределяемое no состоянию флоральной мерис­
темы, и морфологическое, измеряемое числом nластохронов (листовых яру­
сов), а биологическое время листа имеет еще более сложную структу­
ру. Оно также nодразделяется на физиологическое, оnределяемое no сnо­
собности к осуществлению фотосинтетической функции, и морфОлогическое, 

измеряемое no совокуnности размерных, геометрических и структурных 
nризнаков. Для каждого из этих биологических времен имеется своя шкала, 
что nозволяет выделить не одно, а четыре основных соотношения между 

ними. При этом течение физиологического времени выражается одно­
вершинной кривой (значения физиологических функций листа в онто­
генезе обычно возрастают и снижаются), а морфологические nризнаки 
обычно достигают оnределенного значения и далее остаются на этом 

уровне. В целом можно сказать, что nри соnоставлении однородных шкал 
биологического времени наблюдаемые зависимости не будут иметь эк­

стремумов, а nри соnоставлении разнородных - будут. Персчислим 
основные соотношения. 

1. Зависимость физиологического времени листа от физиологи­
ческого времени nобега. Одновершиннасть кривой, изобра2Кающей 
течение физиологического времени, nозволяет формально nредставить 

его как nростую синусоидальную величину. Амnлитуда этой вели-
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чины характеризует уровень физиологическон активности, фаза - ее 

начало, а частота - длительность. Форму указаннон зависимости 
качественно можно представить как сложное гармоническое колебание, 

возникаю•ыее в результате суперпозиции двух синусоидальных величин, 

одна из которых отображает побег, а другая - лист. 

2. Зависимость физиологического времени листа от морфологи­
ческого времени побега. Речь идет о зависимости уровня физиоло­
гическон активности листа от номера яруса. Если физиологическая 
активность оценивается по фотосинтетической функции, то наибольшая 

ее интенсивность обнаруживается у листьев верхних ярусов. 

3. Зависимость морфологического времени листа от физиологи­
ческого времени побега. Эту зависимость выражают различия во 
внешнем строении листа, возникающие при переходе его из вегета­

тивной в генеративную сферу растения. Особенно заметны эти различия 
у фрондозных (олиственных) соцветиИ. 

4. Зависимость морфологического времени листа от морфоло­
гического времени побега. Многие морфологические признаки лис­
та (размеры, геометрическая форма, структура) в зависимости от номера 
яруса изменяются по одновершиннон кривой. Например, рассеченность 
листа вдоль побега первоначально возрастает, а затем снижается. Такую 
форму имеют кривые, отображающие изменение физиологических 

функциИ в онтогенезе. Это и ввело Кренке в заблуждение. Что же 
выражает эта зависимость? 

С морфогенетической точки зрения, мы наблюдаем различную 
степень реализации одной и той же программы развития листа. С 
увеличением номера яруса число шагов первоначально возраста­

ет, а затем начинает снижаться. Но это «Шаги» по одному и тому 
же пути, порождающие сначала усложняющинся, а затем «упроща­

ющинся» ряд пространствеиных конструкций. Так называемые 
«упрощенные» верхние листья на побеге являются, с точки зре­

ния программы развития листа, «Недоразвитыми». Они построе­
ны за то же самое число шагов, что и нижние листья, поэтому так 

структурно на них похожи. Но поскольку их формирование про­
исходило в новых условиях, они отличаются от нижних по размерам 

и форме. Итак, побеговая серия листьев выражает варьирующую 
степень реализации программы развития листа, зафиксированную 

в виде серии пространствеиных конструкций, остановленных на 

различных стадиях своей структурной дифференцировки. 
В свете вьШiеизложенноrо становигся очевидно, как следует постуmnь, 

чтобы преобразовать побеговую серию листьев в онтогенетическую: их 

следует упорядочить по степени структурной сложности. 
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Для этого требуется, во-первых, выбрать единицу измерения 
структурной сложности. Традиционно сложность определяется по 
числу лопастей простого листа или листочков сложного. Кренке 
детализировал этот показатель, различая листовые пластинки по 

глубине расчленения. Ниже будет показано, что возможно исполь­
зование и других единиц. 

Во-вторых, следует упорядочить исходный материал в той после­
довательности, которая отвечает естественному порядку изменения изу­

чаемого признака. Общее число элементов в процессе развития возрастает, 
поэтому естественной последовательностью будет размещение листьев 

побегоной серии в порядке возрастания структурной сложности. 

В-третьих, необходимо маркировать последовательность усложнения 
пространствеиной структуры с максимальной полнотой. Побегоной 
серии с одного растения для этого может оказаться недостаточно. Два 
последовательно расположенных листа не обязательно будут отображать 

в своей структуре два последовательных этапа реализации программы 

развития. Для получения необходимого разнообразия в отдельных 
случаях может потребоваться обширная популяционная выборка. 

Применеине методики преобразования побегоной серии листь­
ев в онтогенетическую, как и любой другой методики, требует навыка 

и не может быть полностью формализовано в настоящее время. 

Причина этого в том, что само понятие <<сложность» {системы) вошло 
в научный обиход относительно недавно {Levins, 1973). Это понятие 
еще не превратилось в термин с фиксированным значением, но можно 

надеяться, что и в морфологии растений изучение структурной слож­

ности со временем дополнит изучение алгоритмической. Система может 
казаться очень сложной, но порождаться с помощью простого алго­

ритма и наоборот. В идеале применяемый критерий оценки видимой 
структурной сложности листа должен быть производным от алгоритма 

порождения этой структуры. Поэтому при разработке критерия оценки 
сложности пространствеиной структуры листа желательно сразу ори­

ентироваться на этот идеал. 

11так, онтогенетической серией листьев мы считаем их последо­
вательность, отображающую с необходимой полнотой последовательные 

этапы индивидуального формообразования. 11ндивидуальное формо­
образование {морфогенез) подразделяется на три относительно са­
мостоятельных и независимых процесса - размерогенез, формоге­

вез и структурогенез. Ведуrцим в концептуальном плане является 
процесс развития пространствеиной структуры, поскольку морфоло­

гическое строение пространствеиной конструкции определяется в 

конечном итоге числом и расположением структурных элементов, 
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исходно обладающих определенными размерами и формой. Поэтому 
методика сбора материала, его последующий анализ и последующая 

интерпретация результатов направлены на то, чтобы раскрыть струк­

турогенетические аспекты формообразования. 

При сборе материала мы стремимся охватить с максимальной 
полнотой структурное разнообразие .листьев в пределах изучаемого 

вида растений. Критерием полноты охвата служит возможность по­
строения непрерывного структурного ряда по за~нее выбранному 

критерию структурной сложности. Анализ материала направлен на 
выявление отдельных операций преобразования, позволяющих перейти 

от предшествующего члена структурного ряда к последующему. 

5.4. Заключение 
После того как идея полихронности биологического времени, 

вытекающая из концепции программированного морфогенеза, была 

сформулирована и детализирована до основных соотношений между 

биологическими временами .листа и побега, мы обнаружили, что изучение 

биологических основ эстетики (Тернер, Пеппе.ль, 1995) опирается на 
сходные постулаты: 

1. Понимание действительности в самой своей основе невозможно 
без понимания времени. 

2. Время не является неде.лимым - оно составное. 
3. Время представляет собой иерархию все более и более сложных 

временных протяженностей ( temporalities). 
4. Становление наиболее сложных временных протяженностей -

это часть общей эволюции Вселенной; в каком-то смысле эта эво­
люция и состоит в эволюции времени. 

5. Иерархичность времени, каким мы его знаем, отражает и 
воплощает различные фазы его эволюции. 

Это постулаты новой научной парадигмы, разработанной Меж­
дународным обществом по изучению времени (Fraser, 1975). При­
мечате.льно не тоJ'ько сходство основных постулатов, но и совпадение 

сроков разработки данной парадигмы с периодом становления кон­

цепции программированного морфогенеза. По-видимому, потреб­
ность нового осмысления времени возникла одновременно в раз­

личных разделах науки. Но реализация этой потребности проис­
ходила пара.л.ле.льно и независимо, на что указывает различие кон­

цептуальных базисов. 

Новая парадигма представляет собой обобщение некоторых 
психофизических закономерностей. В частности, было обнаружено, что 
наши звуковые ощущения существенно зависят от величины интер-
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вала между двумя последовательными сигналами. Если этот интер­
вал очень краток, то звуки сливаются в восприятии; при некотором 

возрастании его величины слушатель слышит уже два звука, но еще 

не может определить их последовательность; при дальнейшем воз­

растании интервала он уже способен определить порядок следования 

сигналов, но еще не успевает реагировать на них, и на уровень при­

вычных причинно-следственных отношений выходит при таких зна­

чениях временных интервалов, когда становится возможен диалог. 

Указанные особенности структурирования действительности свойственны 
и другим органам чувств и сознанию в целом. 

Сходство морфогенетических и психофизических представлений 
о свойствах времени лишний раз подчеркивает важность изучения 

темпоральной организации живых систем. Очевидно, изучение воз­
растных состояний растений на современном этапе уже нельзя про­

водить без учета иерархичности и полихронности биологического 

времени. Это означает, что оценку общей возрастиости растения 
следует дополнить характеристиками биологического возраста 

отдельных органов. 

Биологический возраст растения в настоящее время определя­
ется по общему габитусу и зрелости его генеративной сферы, по спо­

собности к образованию плодов и семян. Предлагаемая методика может 
быть использована для определения <<возрастных состояниЙ» листьев. 

В перспективе это позволит детализировать представления о возрасте 
и возрастиости как отдельной особи, так и популяции. 
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НА ПУТИ К БАЗОБОИ МОДЕЛИ 

6.1. Модельвый объект 

6.1.1. Роициссус («комнатный виноzрад>>) 

Хрестоматийный пример менделевекого гороха показывает, на­
сколько важен выбор наиболее подходящего объекта исследова­

ния. В нашем случае таким «горохом» является Rhoicissus 
rhoтboidea - распространенное комнатное растение, применяемое 
для создания гирлянд и зеленых занавесей. В обиходе его иног­
да называют просто «циссусом» (по первоначальному, еще линне­
евекому наименованию рода Cissus) или «Комнатным виноградом», 
поскольку оно относится к семейству Виноградовых. Тонкий, слегка 
вьющийся стебель этого растения покрыт сложными листьями, 

каждый из которых состоит из трех листочков ромбовидной формы. 
Выбор «комнатного винограда» в качестве модельного объекта 
исследования обусловлен не только доступностью, но и сравнительной 

простотой строения листочков его сложного листа. Анализ зако­
номерного усложнения пространствеиной организации этих листочков 

позволяет подойти к базовой модели развития листовых пласти­

нок кратчайшим путем. 

6.1.2. Аистовое разнообразие. Предварительная характеристика 

На первый взгляд, все листья роициссуса представляютел одно­
типными, но более детальный анализ позволяет обнаружить среди них 

ряд устойчиво повторяю1_цихся вариантов строения. Этот анализ 
представлен в следующей главе, а в текущей мы ограничимся самым 

общим описанием разнообразия листьев этого вида. В первом при­
ближении в этом разнообразии можно выделить основные и проме­

жуточные формы листьев (рис. 6.1). 
Основные формы отличаются от промежуточных расположением 

зубчиков на верхнем (центральном) листочке сложного листа. У 
основных форм зубчики на верхнем листочке располагаются симмет­

рично, а у промежуточных - асимметрично. 

В свою очередь, среди основных форм можно выделить два 
морфотипа с разным числом зубчиков на верхнем листочке: у пер­

вого морфотипа две пары боковых зубчиков, а у второго - три. 

Итак, выделяя основные и промежуточные формы среди сложных 
листьев роициссуса, мы учить1ваем число и расположение зубчиков только 
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4-5-5 А 6-7-7 в 

4-6-6 с 4-6-7 D 

Рис. 6.1. Основные и некоторые промежуточные формы листьев 
роициссуса ( Rhoicissиs rhoтboidea). 

А - морфатип 1: В - морфатип 2: С, D - промежуточные 
формы. IJ ифрами обозначена структурная сложность отдельньrх 

листочков 

верхнего листочка, а особенности строения боковых листочков во вни­

мание не принимаются. Подчеркнем, что это очень грубая, предварительная 
классификация морфологического разнообразия листьев этого вида, не 

включающая многие редкие варианты строения. 

6.1.3. Двеллярная структура 

Структурную сложность листа мы определяем по числу жилок 
и зубчиков следующим образом. Счетными единицами являются только 
те жилки, которые оканчиваются зубчиком, или те зубчики, внутри 

которых проходят жилки. Назовем эти элементы «Жилко-зубчика­
ми» или «зубо-жилкамю>, а соответствующий аспект организации листа 

- «зубо-жильноЙ>> структурой. Следуя традиции латинизации бо­
танической терминологии, переименуем эту структуру в денто-венальную, 
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а составляющие ее элементы назовем двэлами (денто-венальными 
элементами). Записывать это слово будем в «русифицированноЙ» 
транскрипции, через «е». В дальнейшем, говоря о жилках или зуб­
чиках как структурных элементах листа, мы подразумеваем под этим 

жилко-зубчики, или двелы. 

Необходимость выделения двеллярной структуры вызвана тем, что 
между схемами жилкования и размещения зубчиков нет полного со­

ответствия. Не все визуально различимые жилки оканчиваются зуб­
чиком. Некоторые либо не доходят до края листа, либо, приблизившись 
к нему, поворачивают в сторону (рис. 6.1, С, D). Жилка ведет себя то 
как река, иссыхающая в песках, то как поток, ветвящийся или меняю­

щий направление после столкновения с препятствием. 

Обсуждая наблюдаемую картину в понятиях генетики развития, 
можно сказать, что признак «Жилка листа» отличают постоянная пе­

нетрантность и варьирующая краевая экспрессивность. Жилка все­
гда присутствует на ожидаемом участке листовой пластинки, но ее 

краевое проявление в виде зубчика не всегда реализуется. Выделяя 
жилку, оканчивающуюся зубчиком, в качестве основного элемента 

пространствеиной структуры листа, мы устанавливаем, таким образом, 

своеобразный фильтр, через который становятся видны признаки, 

проявленные с максимальной «экспрессиеЙ». 

6.1.4. Особенности строения про.межуточных форм 

Пример промежуточной формы, представленной на рис. 6.1, С, по­
казывает, что ее ценгральны:й листочек заметно асимметричен. На его левой 
половинке имеется только два боковых зубчика, а на правой - три, но 
хорошо различимых жилок ровно три пары, т.е. на уровне системы жил­

кования конструкция вполне симметрична. Асимметрия обусловлена от­
сутствием краевого проявления у верхней левой жилки центрального листочка, 

что связано с «незавершенностью» ее формирования. 

Еще более сильно выражена асимметрия строения боковых 
листочков этого же листа: у левого из них - четыре зубчика, а у 

правого - шесть, хотя схемы жилкования у того и другого совер­

шенно одинаковы. Листочки отличаются только степенью развития 
верхней пары боковых жилок. На левом эта пара как бы недораз­
вита, т.е она er11e не получила краевого проявления в виде зубчиков. 
Легко представить, что при полной экспрессии жилок этого листа общее 

число зубчиков на нем возросло бы до шести. 

Аналогичные отклонения от строгой симметрии наблюдаются у 

второй промежуточной формы, представленной на рис. 6.1, D. Ее 
центра,,ьный листочек тоже асимметричен, но вместе они составля-
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ют симметричную пару. Половинки центрального листочка как бы 
поменялись местами: на его левой стороне сейчас три зубчика, а на 

правой - два. На этот раз не получает краевого проявления правая 
верхняя боковая жилка. Не доходя до края листа, она словно упи­
рается в невидимое препятствие и разветвляется на две, распростра­

няющиеся далее в противоположных направлениях. Однако назвать 
ее «НедоразвитоЙ» тоже нельзя - суммарная длина жилки вполне 

достаточна для формирования зубчика. 

Боковые листочки у этой формы сложнее, чем у предшествующей, 
и асимметрия их строения выражена сильнее. На левом из них пять 
зубчиков, а на правом - семь, хотя схемы жилкования боковых ли­

сточков не отличаются. Меньшее число зубчиков на левом листоч­
ке связано с тем, что соответствующие жилки либо не доходят до края 

листа (как самая нижняя), либо, подходя к самому краю, поворачи­
вают в сторону (как самая верхняя). 

Итак, анализ строения промежуточных форм позволяет сказать, что 
формирование двеллярного элемента происходит в два этапа. На пер­
вом возникает необходимое условие для его проявления (жилка), а на 

втором - достаточное (зубчик). На том основании, что промежуточ­
ные формы листьев роициссуса совладают по схеме жилкования и от­

личаются по степени <<зубчикования» (по степени краевого проявления 
жилок), развитие двеллярной структуры можно подразделить на два 
процесса - ведущий (жилкование) и ведомый ( <<зубчикование» ). 

6.1.5. Структурная сложность листа. Количественная оу,енка 

Одной из характеристик строения листа роициссуса служит его 
сложность, определяемая по числу зубчиков. Число зубчиков отдельного 

листочка является показателем локальной сложности, а всего листа -
общей или суммарной сложности. У первого морфотила локазатели 
локальной структурной сложности составляют триаду значений 4-5-5. 
Средний член этой триады - это число зубчиков на верхнем .листоч­
ке, а боковые - на боковых (на правом и .левом соответственно). Ана­
логично построены остальные триады (рис. 6.1). 

Как правило, сложность боковых .листочков сложного листа равна 
сложности верхнего или отличается от нее не более чем на один-два 

зубчика, поэтому значения суммарной структурной сложности у од­

ного морфотила могут различаться. Минимально возможная суммарная 
структурная сложность первого морфотила (в указанном диапазоне 
вариантов строения верхнего и боковых листочков) - 13 двел, а 
максимально возможная для второго морфотила - 21. 
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Суммарная структурная сложность промежуточных форм заполняет 
весь диапазон от 13 до 21 двела. Поэтому правильнее будет назвать 
эти формы переходными, поскольку они как бы соединяют между собой 

первый и второй морфотипы. Если учитывать у переходных форм 
последовательность вычленения каждого зубчика, то можно указать 

порядок превраqJения первого морфатипа во второй. 

6.1.6. Структурная сложность и раsмер листа 

Второй морфатип не только сложнее, но и несколько крупнее 
первого. Это проявление известного феномена - возрастания раз­
меров листьев по мере увеличения их структурной сложности. По­
добная зависимость наблюдается и у боковых листочков отдельного 

листа. Как правило, крупнее из них тот, структурная сложность ко­
торого выше. Указанная зависимость обусловлена двумя причинами: 
а) дискретностью процесса формообразования и б) относительным 
постоянством размера отдельного морфологического элемента. По­
этому добавление каждого нового элемента в пространственную кон­

струкцию изменяет ее размеры на одну и ту же величину. 

Положительная корреляция между показателями размера и степени 
структурной сложности наблюдается у листьев, развиваюqJихся на од­

ном побеге, в одно время и при сходных условиях. При сопоставлении 
разновозрастных листьев с разных nобегов можно наблюдать все воз­

можные соотношения между указанными показателями. Поэтому дис­
кретность формообразования (называемая также «ритмичностью» или 
<<квантированностью» морфогенеза) постоянно отмечается у самых раз­
личных объектов (Магомедмирзаев, 1972, 1990). В основе дискретно­
сти развития лежат известные nороговые реакции тканей (Lewis et al., 
1977). Возможно, возникновение этого феномена как-то связано и с 
диссиnативными структурами, о которых так много говорится в после­

днее время (Zeeman, 1976; Николис, Пригожин, 1979; Хакен, 1980). 

6.2. Классификация морфолоrическоrо разнообразия 

6.2.1. Раsнообраsие верхних листочков сложноzо листа 

Примеры основных и nромежуточных форм листьев роициссу­

са, nредставленные на рис. 6.1, подобраны таким образом, чтобы с мак­
симальной полнотой отобразить разнообразие строения верхнего и 

боковых листочков. Это разнообразие создается различиями в ко­
личестве и расположении зубчиков, а при совпадении количества -
только различиями их расnоложения. 
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Разнообразие верхних листочков не исчерпывается приведеиными 
примерами. Если известные варианты строения разместить по сте­
пени сложности двеллярной структуры с учетом правостороннего (D) 
и левостороннего (S) расположения зубчиков, то все наблюдаемое 
разнообразие упорядочивается в закономерный ряд. Этот ряд схематично 
представлен на рис. 6.2. 

Помимо верхних листочков с двумя и тремя парами зубчиков, 
среди разнообразия сложных листьев роициссуса встречаются лис­

точки с четырьмя парами. Принимая во внимание только общее число 
зубчиков на верхнем листочке, можно сказать, что это третий мор­

фотип. Он связан со вторым персходными формами. 
Однако верхний листочек третьего морфатипа отличается от двух 

предшествующих не только числом, но и расположением жилок: во­

первых, четвертая пара жилок закладывается не на верхушке листочка, 

а при его основании; во-вторых, новые жилки ответвляются не от 

центральной оси, а от нижней пары уже имеющихся боковых жилок. 

2 2,5 3 3.5 4 

Рис. 6.2. Морфолоzическое разнообразие верхних листочков 
тройчато1о листа роиуиссуса. lJифрами отмечена суммарнаЯ 

структурная сложность листочков (в двелах) 
D - nравостороннее вычленение, S - левостороннее вычленение 

новых элементов 
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Схема nоказывает, 'ПО три основные и четыре nромежуrочнь1е формы 
образуют единую систему, связанную закономерными nереходами. От 
верхнего листочка nервого морфотила (сложность которого равна nяти 
двелам) можно nерейти ко второму (сложность- семь двел) через любую 
из nромежуточных форм сложностью шесть двел каждая. 

Промежуточные формы nозволяют nредставить, в чем именно 
заключаются эти nереходы. Первый nереход осуществляется в два 
этаnа и состоит в вычленении новых структурных элементов на вер­

хушке листочка. На nервом этаnе вычленяется один новый элемент 
с левой или правой стороны листочка. Это nриводит к образованию 
первой пары промежуточных (nереходных) D- и S-форм. На вто­
ром у каждой иэ этих форм симметрично вычленяется еще один новый 

элемент, что превращает ее в основную форму. 

Второй переход (от второго к третьему морфотиnу) также осу­
ществляется в два этапа, но вычленение новых элементов происхо­

дит на этот раз при основании листочка. 

Итак, переход от морфотила к морфотилу - это процесс по­
шагового усложнения структуры, который выглядит как nроцесс пуль­

сирующей асимметризации: на nервом этапе формируются диссимет­

ричные формы, которые на втором симметризуются. 

6.2.2. Симметрия строения и стабильность развития 

Порядок усложнения листа может существенно влиять на часто­
ту встречаемости основных и промежуточных форм, если симметрия его 

строения отображает устойчивость развития. В этом случае частота 
встречаемости основных (симметричных) форм, как более устойчивых, будет 
выше, а промежуточных (асимметричных), как менее устойчивых, - ниже. 
Расnределение частот из одновершинного превратится в полимодальное, 

а одновершинной останется только огибающая кривая. 

В nоследние годы, благодаря работам В.М. Захарова и его со­
трудников (Захаров, 1981, 1982, 1987), «Здоровье среды» все чаще 
оценивается по стабильности развития населяю1цих ее организмов. 

Показателем стабильности развития служит стеnень флуктуирующей 
асимметрии билатерально-симметричных структур. У растительных 
организмов такими структурами (тест-объектами) являются, как правило, 
листья (Кряжева, и др., 1996). Предполагается, что чем сильнее вы­
ражена асимметрия их строения, тем менее стабильно их развитие, а 

значит, и менее благоприятны условия существования. К настояще­
му времени накоплен огромный эмпирический материал, показывающий, 
что степень флуктуирующей асимметрии возрастает в неблагоприятных 

условиях (Захаров, Кларк, 1993), но форма зависимости между по-
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казателями симметрии строения и стабильности развития остается не­

известной. ~еявно постулируется, что эта связь постоянна и неиз­
менна, но способов ее проверки не предлагается. 

Анализ частот встречаемости симметричных и асимметричных 
форм листьев, упорядоченных по степени структурной сложности, яв­

ляется искомым способом проверки. Очевидно, чем сильнее выражена 
полимодальность кривой распределения этих частот, тем больше сила 
связи между симметриен строения и стабильностью развития, а если 

полимодальность не выражена, то связь между этими параметрами очень 

слабая или вообще отсутствует. 

Полимодальные распределения давно известны в ботанике. Такую 
форму имеют распределения числа краевых цветков в корзинках слож­

ноцветных (Шмидт, 1961). Опыт анализа этих счетных признаков 
показал, что разности значениИ между соседними экстремумами (ло­
кальным минимумом и ближаИшим локальным максимумом) варьи­
руют в широких пределах. У одного и того же вида одни исследо­
ватели обнаруживают отчетливо выраженное полимодальное распре­

деление значениИ этого призпака, а другие - сильно с г лажеиное или 

даже обычное одновершинное (Шмидт, 1968). Причины указанных 
колебаний амплитуды палимодальнон кривой распределения краевых 

цветков остаются неизвестными, но можно предположить, что они будут 

наблюдаться и при исследовании частот распределения симметрич­

ных и асимметричных листьев благодаря варьированию силы связи 

между симметриен строения и стабильностью развития. 

~е исключено, что у листьев одного и того же вида растениИ 
сила этой связи изменяется со временем, кроме того, она заметно 

различается у представителей разных видов. У вяза (Ulmus), например, 
все листья исходно асимметричны, а у некоторых видов бегоний 

(Begonia) асимметрия достигает такой степени, что листовая плас­
тинка закручивается в спираль. Поэтому повышение диапазона флук­
туирующей асимметрии в одних случаях служит значимым показателем 

снижения стабильности развития, а в других может быть обуслов­

лено другими причинами, не имеющими к устойчивости онтогенеза 

прямого отношения. Отсюда следует, что, прежде чем использовать 
листья какого-либо вида растений в качестве тест-объекта для оценки 
«Здоровья среды», необходимо предварительно определить, есть ли 

связь между признаками билатерально-симметричного строения и 

стабильностью развития. Критерием наличия такой связи будет по­
лимодальная кривая распределения этих листьев, упорядоченных по 

степени структурнон сложности в один ряд закономерно чередующихся 

симметричных и асимметричных форм. 
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6.2.3. Разнообразие боковьl.'r листочков сложноzо листа 

Возвращаясь из области возможной «Практической провер­
КИ» nостулатов, на которые оnирается методика измерения флук­

туирующей асимметрии, к нашей теме, заметим, что разнообразие 

боковых листочков тройчатого листа роициссуса также не огра­
ничивается рассмотренными выше примерами. По общему уровню 
сложности (общему количеству зубчиков без учета их расnоложения) 
выделяются четыре основные формы - четырех-, nяти-, шести- и 

семизубчатые боковые листочки, а с учетом расположения зубчиков 

среди nяти- и шестизубчатых листьев встречается еще по одной 

более редкой форме. Указанные варианты строения боковых ли­
сточков nредставлены на рис. 6.3. 

3 4 5 6 

Рис. 6.3. Варианты строения боковых листочков 
троuчатосложно1о листа роициссуса. Крупными цифрамu 

обозначена суммарная структурная сложность листочка, .мелкими 

- последовательность формирования двеллярноu структуры 

6.2.4. Морфолоzическое разнообразие сложных листьев. Комбинативная 
система 

Если ограничить число вариантов строения верхнего и боковых 

листочков сложного листа роициссуса рассмотренными выше nримерами, 

то каждый лист можно представить как простую комnозицию из 

указанных форм, а происхождение их разнообразия - как резуль­

тат комбинаторики. 
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На комбинаторное составление сложного листа из отдельных 
листочков накладываются всего два не очень жестких ограничения. 

Во-первых, суммарная сложность каждого из боковых листочков должна 
быть равна сложности центрального или отличаться от нее в мень­

шую сторону на один или два двела. Во-вторых, боковые листочки 
одного листа также должны иметь равную степень сложности или 

отличаться друг от друга не более чем на один-два двела. 

Руководствуясь этими условиями, легко составить все потенциально 
возможное разнообразие листьев роициссуса. Фрагмент этого раз­
нообразия, полученного комбинаторикой вариантов строения верхнего 

и боковых листочков, схематично представлен на рис. 6.4. 
В комбинатявной системе каждый вариант строения листа пред­

ставлен триадным значением - тройкой цифр, указывающих струк­

турную сложность составляющих его листочков. Значение центрального 
и крайних членов этой тройки соответствует сложности верхнего и 

боковых листочков. Например, триада 4-5-4 означает, что у этого листа 
на верхнем листочке пять зубчиков, а на боковых - по четыре. 

13 14 15 23 

4-5-4 4-5-5 5-5-5 

5-5-4 4-5-6 

4-6-4 4-6-5 

7-9-7 

Рис. 6.4. Комбинативная систе.ма листьев роициссуса ( фраzмент). 
Верхний ряд - сум.марные $начения структурной сложности 

листа в двелах. Дополнительные пояснения в тексте 

Триадные значения упорядочены построчно, в порядке возраста­
ния суммарной структурной сложности. Верхняя строка показывает 
величину этой сложности в двелах. Поскольку сложность верхнего ли­
сточка колеблется в интервале от пяти до девяти двел, а боковых - от 

четырех до семи, то суммарная структурная сложность тройчатого ли­
ста будет изменяться в диапазоне от 13 (4+5+4) до 23 (7+9+7) двел. 

Крайним точкам этого диапазона отвечают единственно возможные 
варианты строения. Это первый морфатип с одинаковыми боковы­
ми листочками, минимальными по степени сложности, и третий с 

одинаковыми, максимально сложными боковыми листочками. 
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Каждому из nромежуточных «строчных» значений сложности 
отвечают несколько вариантов строения листьев. Наnример, второму 
значению (14 двел) отвечают уже три варианта, схематично nредстав­
ленные триадами 4-5-5, 5-5-4 и 4-6-4. Первые две оnисывают ва­
рианты строения nервого морфотиnа. Они отличаются от крайне­
го, минимально возможного варианта только тем, что у одного из 

боковых листочков nоявляется доnолнительный зубчик. Третья триада 
- оnисывает строение формы, nереходной между nервым и вторым 

морфотиnами. У этой формы асимметричный верхний листочек и 
одинаковые, минимально сложные боковые. Сходная картина измен­
чивости строения свойственна листьям, отвечающим остальным nро­

межуточным суммарным значениям структурной сложности. 

6.2.5. Структурный тип и варианты ezo строения 

При ана.IIИЗе строения листьев, обладающих одинаковой структурной 
сложностью, мы ограничились оnисанием различий, обусловленных раз­

носложностью боковых листочков и nорядком их расnоложения. Это­
го достаточно, чтобы nривлечь внимание к nринциnиально важному момеmу 

- структурной изомерии равносложных листьев. 

В nервой, nредварительной, классификации структурной изоме­
рии не nридавалось особого значения. Выделяя в nриродном разно­
образии основные и nромежуточные (nереходные) формы листьев, мы 
руководствовались по существу эстетическим критерием. Практически 
удобно различать морфотиnы на основании симметрии или асимметрии 

расnоложения зубчиков на верхнем листочке, но не известно, значимы 

или нет эти нарушения симметрии строения для самого листа. 

Уnорядочивая листья по стеnени структурной сложности, мы 
изменяем критерии классификации. Ведущим nараметром становится 
не расnоложение элементов, а их число. В результате устанавлива­
ются новые границы классификационных единиц, внутри которых 

оказываются nрежние основные и nромежуточные формы, nредстав­

ляющие собой структурные изомеры равносложных листьев. 

Комбинативная система интересна не тем, что высвечивает всю 
условность и субъективность nрежней классификации (она сама является 
искусственным nостроением), а nринциnиально новым смыслом, ко­
торым наделяется в ней классификационный объект. Этот смысл -
идея структурного тиnа и вариантов его воnлощения. 

В данном случае структурный тиn задан числом, указывающим 
значение суммарной структурной сложности листа, а вариантами его 

воnлощения являются структурные изомеры - конкретные формы 

листьев роициссуса. Структурный тиn не имеет самостоятельного 
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(индивидуального) морфологического проявления. Его конкретной 
формой является множество отдельных вариантов воплощения. Не 
являются исключением и структурные типы, задаваемые минималь­

ным (13 двел) и максимально возможным (23 двела) в нашей вы­
борке значениями структурной сложности. Единичность имеющих­
сп вариантов воплощения обусловлена ограничениями, наложенными 

на структурную сложность составляющих элементов. 

Итак, в исходной классификации листья упорядочены по распо­
ложению элементов, а в комбинативной системе - по их числу. Если 
мы совместим эти не противоречащие друг другу способы классифи­

кации, то получим сложно переплетенную сеть всех возможных форм. 

6.3. Происхождение и развитие листового разнообразия 

6.3.1. Тенденuии развития 

Комбинативная система листьев роициссуса включает только ту 
часть их разнообразия, которая размеrуается в интервале структурной 

сложности от нижней границы в 13 двел и до верхней в 23 двела. А 
какое строение имеют листья, сложность которых выходит за указан­

ные пределы? Ответ на этот вопрос можно получить двумя способа­
ми: увеличить объемы выборки в надежде отыскать желаемые формы 

либо вывести их теоретически, руководствуясь наблюдаемыми тенденциями 

развития. Выберем второй способ и реконструируе!\1 потенциально 
возможные формы листьев роициссуса, экстраполируя основные тен­

денции их развития в сторону !\о!еньших и больших значений. 

Первая, наиболее очевидная, тенденция - последовательное 
усложнение двеллярной структуры. Усложнение выражается в том, 
что на одном из листочков сложного листа закладывается жилка, которая 

получает затем краевое проявление в виде зубчика. Будем рассмат­
ривать появление зубчика как морфологическое выражение одного шага 

развития двеллярной структуры. 

Выше уже отмечалось, что превращение пятизубчатого верхнего 
листочка (первая морфа) в семизубчатый (вторая морфа) происхо­
дит за два шага. Аналогично (за два шага) формируется третья морфа, 
только новая пара жилок закладывается на нижней стороне верхнего 

листочка. Увеличение структурной сложности бокового листочка также 
осуществляется за счет очередного заложения новых жилок на нижней 

и/или верхней его сторонах. 
Вторая, менее очевидная, тенденция - расчленение листовой 

пластинки на части по мере усложнения двеллярной структуры. 
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Косвенным указанием на расчленение как на процесс, порождающий 
сложный лист роициссуса из простого, служит форма смежных кра­

ев верхнего и боковых листочков. Их очертания повторяют друг друга, 
как трансатлантические побережья материков. Создается впечатле­
ние, что это раздвинутые края одного разреза. 

Помимо косвенных, имеются и прямые свидетельства. Первые 
ювенильные листья роициссуса, а также листья, формирующиеся из 

спящих почек при основании побега, являются, как правило, просты­

ми цельными и только изредка - рассеченными на отдельные ли­

сточки. Простые листья роициссуса по размеру, форме и структур­
ной сложности ближе к отдельным листочкам типичного тройчато­

го листа. В виде цельной листовой пластинки иногда встречается даже 
первая морфа. Примеры простых и сложных листьев роициссуса равной 
двеллярной сложности представлены на рис. 6.5. 

Рис. 6.5. Варианты строения простых цельных и рассеченных 
(сложных) листьев роициссуса. 

Ювенильные формы: А7 - простой лист, В7 - персходная форма, 
с7- сложный лист. Первый морфотип: AIJ - типичный сложный лист, 

BIJ - zипотетическая промежуточная форма, cll - простой лист. 
Индексы пока.вывает сложность двеллярной структуры, а цифры у 
кончиков жилок - их номер и порядок. Дополнительные пояснения в 

тексте 
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Сопоставление простых и сложных листьев роициссуса позво­
ляет сделать вывод о том, что сложные возникли из простых путем 

расчленения. На это указывает сходство двеллярной структуры тех 
и других. У простых листьев она реализована в пределах одной 
листовой пластинки, а у сложных распределена между тремя ли­

сточками сложного листа. 

У ювенильного листа суммарная сложность цельных (А7) и 
рассеченных (С7) форм одинакова. У цельной (семизубчатой) формы 
от центральной его оси отходят две пары боковых жилок 1-го порядка 
- верхняя и нижняя, а от нижней пары - еще одна пара боковых 

жилок 2-го порядка. Превращение .одной в другую позволяет понять 
условный вариант строения (В7). На него нанесены пунктирные линии, 
показывающие, как была «раскроена» цельная листовая пластинка на 

отдельные листочки. Разрезы начинаются между первым и вторым 
боковыми зубчиками и ведут к основанию листовой пластинки. Верхняя 
пара боковых жилок 1-го порядка отходит к верхнему листочку, а 
нижняя пара боковых жилок 1-го порядка и отходящая от нее пара 
боковых жилок 2-го порядка - к боковым листочкам. 

У первого морфотипа сложность расчлененного листа (А13 ) пре­
вышает сложность цельного (С11 ), поскольку при отчленении нижней 
пары боковых осей 1-го порядка от них одновременно отчленяется 
в верхнем положении пара боковых осей 2-го порядка. Подобное 
происходит и при расчленении цельной листовой пластинки ювенилыюго 

листа, но на его мелких боковых листочках эти оси не успевают получить 

краевое проявление в виде зубчиков. 

В наблюдаемой картине расчленения листовоИ пластинки выделим 
три операции преобразования. Назовем первую из них «разрезанием», 
вторую - «раздвиганием», а третью - «растяжением». Выделение трех 
операций связано с тем, что одного <<разрезания» недостаточно для 

превращения простого листа в сложный. Чтобы полученные сегменты 
превратнть в самостоятельные листочки, их необходимо пространственпо 

отделить друг от друга и наделить черешочками. 

Операция «разрезание» выражается в появлении <<разреза» на 
листовой пластинке, глубина которого может варьировать. С внешней 
стороны это очень похоже на разрезание ножницами листа бума­

ги. <<Раздвигание» состоит в отодвигании мезофилла от линии разреза. 
Последующее <<растяжение» еще больше раздвигает края разреза 
за счет увеличения длины открытых им жилок. Возрастание дли­
ны жилок происходит благодаря так· называемому интеркалярному 
(вставочному) росту. Предполагаемый механизм наблюдаемqго в 
процессе эволюции превращения пальчатых форм листьев в пери-
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стые А.Л. Тахтаджян (1964) назвал интеркаляцией рахиса. Мы будем 
называть интеркаляцией увеличение длины любой жилки, понимая 

под этим не онтогенетическое или эволюционное, а конструкцион­

ное преобраэование. 

О реальных механизмах осуществления указанных операций ничего 
не известно, но само их выделение позволяет лучше понять свойства 

системы. Наблюдение над процессом интеркаляции, в частности, на­
водит на мысль, что рахис (главная жилка листа) обладает естественной 
склонностью к растяжению, но этому препятствует окружающий ее 

меэофилл. Пока он не надрезан до самой жилки, никакой интерка­
ляции не происходит. С внешней стороны картина напоминает ситуацию 
со сжатой пружиной, вшитой в ткань. Чтобы пружина распрямилась, 
ткань на ней надо надрезать с обеих сторон. 

Наблюдения над процессом <<раздвигания» краев разреза ука­
зывают на особые свойства меэофилла: он ведет себя как вязкая 
жидкость, обладающая заметным поверхностным натяжением. Поэтому 
его края словно провисают между выступающими кончиками жилок, 

отступая от линии разреза. 

Механиэмы осуществления процесса <<разрезанию> являются, по 
всей видимости, сугубо морфогенетическими, на что указывает факт 

совпадения размеров простых листьев роициссуса с размерами от­

дельных листочков его сложных листьев. Подобное совпадение от­
личает не только роициссус, но и листья многих других видов рас­

тений. Исходя из этого, можно высказать предположение, что существует 
какой-то механизм контроля размера листа, а способом этого конт­

роля служит расчленение листовой пластинки. 
Вероятной причиной расчленения является превышение зна­

чений каких-то пороговых характеристик этой пространствеиной 
конструкции. Это могут быть как абсолютные покаэатели ее стро­
ения (например длина проводящей системы), так и относительные 
(типа отношения объема клеточной массы к ее поверхности, оп­
ределяюrцего эффективность диффузии). По-видимому, все эти 
показатели так или иначе связаны с размерами листовой пластинки, 

поэтому она и расчленяется по мере роста. В результате оптималь­
ные значения характеристик, определяющие устойчивость и эффек­
тивность функционирования системы, восстанавливаются. Поэто­
му у сравнительно мелких и менее сложных листьев роициссуса 

листовая пластинка еще цельная, а у более крупных и сложных она 

уже рассечена на отдельные листочки. 

Итак, простые и сложные листья роициссуса можно рассматривать 
как варианты воплощения одной и той же двеллярной структуры. 
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Идентичность двеллярной структуры служит основанием для 
выявления некоторых неочевидных гомологий в строении листьев. 

В частности, боковые листочки тройчатого листа гомологичны нижней 
паре боковых осей простого. Следовательно, центральная жилка бо­
кового листочка -- это не аналог центральной оси листа, а ответ­

вление от нее -- нижняя боковая ось. Это позволяет при описа­
нии осевого строения простых и сложных листьев использовать 

единую систему обозначений. Назовем все боковые оси, отходящие 
от центральной, осями 1-го порядка, а боковые оси, отходящие от осей 
1-го порядка -- осями 2-го порядка. Образец нумерации осей раз­
личных порядков приведем на рис. 6.5. Нумерация ведется от ос­
нования листа. Перед номером оси 2-го порядка указан номер оси 
1-го порядка, от которой она отходит. 

6.3.2. Пересечение нижней zраницы. Экстраnоляция путем редукции 

Экстраполяция двеллярной структуры листа роициссуса в сто­
рону меньших значений не представляет больших трудностей. Исходя 
из того, что у верхнего листочка первого морфатипа имеется, по­

мимо центрального, две пары боковых зубчиков, а у верхнего второй 

-- три пары, легко представить еще более простой верхний лис­
точек, у которого всего одна пара боковых зубчиков. Так устро­
ен, в частности, верхний листочек расчлененного ювенильного листа. 

Отступая по этому пути еще на шаг, получаем верхний листочек 
без боковых жилок, с гладким краем и единственным верхним 

зубчиком (рис. 6.6). 
Аналогично выводится простейшая форма бокового листочка. У 

минимально сложных, всегда асимметричных боковых листочков имеются 

три боковые жилки (одна верхняя и две нижние), которые распола­
гаются в очередной последовательности. На боковых листочках рас­
члененного ювенильного листа находится только одна боковая жилка, 

расположенпая на его нижней стороне. Если имеется и вторая бо­
ковая жилка, то она располагается на верхпей стороне и часто не по­

лучает краевого проявлепия. Эти ~римеры позволяют указать сле­
дующий порядок усложнения строения бокового листочка: первой по­

является боковая жиЛка (жилка 2-го порядка) на его нижней сто­
роне, затем новая боковая жилка появляется на верхней и далее -­
вновь на нижней стороне. Удаляя эти жилки в обратной последова­
тельности, получаем ту же форму -- простой цельный листочек с 
гладким краем и единственным зубчиком (см. рис. 6.6). 

Комбинация простейших форм верхнего и боковых листочков дает 
тройчатый лист роициссуса. Однако малосложные листья редко рас-
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Рис. 6.6. Реконструкция простеuших фор.м листа роиу.иссуса. 
Пояснение в тексте 

членлютея на отдельные листочки, поэтому гипотетическую простеншую 

форму можно представить в виде трехзубчатого или даже <<однозуб­

чатого>> простого цельного листа небольших размеров. 

6.3 .3. П орождение разнообразия 

Реконструкция простеншей исходнон (в конструкционном плане} 
формы листа роициссуса позволяет по-новому взглянуть на первона­

чально выделенные основные формы. Если руководствоваться не 
частотоИ встречаемости природных форм листьев, а конструкционными 

закономерностями их развития, то самым первым морфотипом логично 

считать простеншую пространствеиную конструкцию. Кроме того, 
учитывая постоянно восстанавливаемую симметрию ее строения, в 

качестве одного полного шага развития можно выбрать формирование 

одноИ пары боковых жилок на центральнон оси. В таком случае простой 
цельный однозубчатый лист следует считать представителем нулевого 

морфотипа, поскольку от его центральной оси не отходит ни одной 

пары боковых жилок 1-го порядка, а первым морфатипом будет трех-
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зубчатый .лист. Варианты строения каждого морфотила могут отличаться 
глубиной расчленения листовой пластинки. В число представителей 
первого морфотила войдет не только трехзубчатый, но и простой 

трехлопастной лист, а также тройчатосложный лист, расчлененный на 

отдельные простые цельные однозубчатые листочки. 

Второй морфотип отличается от первого тем, что у него отчле­
няются от центральной оси две пары боковых осей 1-го порядка. 
Разнообразие вариантов строения листа в пределах второго морфотипа 
создается уже двумя способами. 

Первый, прежний, способ - варьирование глубины расчленения 
листовой пластинки. Ювенильные формы, как было показано выше, 
существуют в виде простых цельных или расчлененных на отдельные 

.листочки сложных листьев. Т еоретнчески можно представить еще и весь 
спектр персходных <<полусложных» форм, а также предельные вариан­

ты расчленения сложных листьев. Расчленение листовой пластинки как 
бы выявляет ее осевую структуру. У роициссуса это достигается рас­
членением листовой пластинки на отдельные однозубчатые листочки. 

Второй, новый, способ - варьирование числа боковых осей 2-го 
порядка, отчленяющихся от боковых осей 1-го. У первого морфотипа 
боковых осей 2-го порядка еще не было, а у второго они уже появ­
ляются. Например, второй морфотип без осей 2-го порядка представляет 
собой пятизубчатый лист. Это минимально сложный вариант его стро­
ения. Пример более сложного варианта - рассмотренный ранее юве­
нильный семизубчатый лист. Дополнительная пара зубчиков возник­
ла в результате отчленения от нижней пары боковых осей 1-го порядка 
еще одной нижней пары боковых осей, но уже 2-го порядка. Встре­
чаются и еще более сложные - девятизубчатые ювенильные листья, 

возникающие в результате отчленения от нижней пары боковых осей 

1-го порядка двух новых пар боковых осей 2-го порядка. 
Итак, морфологическое разнообразие листьев роициссуса создается 

двумя способами. Первый - варьирование числа боковых осей 
1-го порядка. Анализ разнообразия вариантов, упорядоченных по степени 
структурной сложности, показывает, что оно увеличивается путем 

акропетальной достройки двеллярной структуры: каждая новая пара 

осей закладывается выше предшествую1цей. 

Число пар боковых осей 1-го порядка служит главным дискри­
минирующим признаком при выделении (распознавании) основных форм 
{морфотипов). В пределах теоретически возможного ряда основных 
форм, предварительно выделенные нами морфотипы являются не первым 

и вторым, а третьим и четвертым. К четвертому морфотипу относит­
ся и сложный лист, у верхнего листочка которого имеется четыре пары 
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зубчиков, поскольку новая пара жилок (и зубчиков) закладывается на 
нижней стороне этого листочка, а не отчленяется от центральной оси. 

Ювенильные листья представляют собой варианты строения второго 
морфотипа. Если появление каждого нового морфотипа рассматривать 
как один шаг развития, то программу развития листа роициссуса можно 

подразделить на четыре шага. Изучение наиболее распространенных 
морфотипов показывает, что формирование двеллярной структуры листа 

чаще всего останавливается на третьем или четвертом шаге. 

Второй, менее распространенный, но более впечатляющий, спо­
соб по рождения листового разнообразия - варьирование глубины 

расчленения листовой пластинки. Этот способ реализуется на уров­
не отдельных морфотипов и характерен для первых шагов их раз­

вития. Поэтому в виде цельных и расчлененных форм встречаются 
только ювенильные листья, а среди зрелых листьев роициссуса простых 

цельных форм практически не встречается. 

Такова очень грубая, качественная картина, не учитывающая: 
а) асимметрии заложения осей 1-го порядка, б) асимметрии зало­
жения осей 2-го порядка, в) асимметрии расчленения, г) измене­
ния порядка (последовательности) заложения осей, д) изменения 
порядка и глубины расчленения и т.п. Если учитывать еще и эти 
переменные, то размерность классификационного пространства 

существенно возрастает, и набор потенциально возможных форм 

листа роициссуса становится необозримым. 

6.3.4. Пересечение верхней zpaнugы. Экстраполяgия путем компликаgии 

Прогнозирование более сложных вариантов строения листЬев рои­
циссуса, чем имеющиеся, представляет значительные трудности. Это обус­
ловлено тем, что основные переменные, задающие реальное пространство 

возможных форм, связаны между собой. При конструировании простей­
ших морфотипов этой связью можно было бы пренебречь, поскольку в той 

части пространства форм, где они помещаются, разнообразие невелико. Ус­
ложненные морфаmпы, напротив, находятся в практически бесконечной сфере 

потенциально возможных форм. Поэтому для отыскания ближайших про­
тотипов следует предварительно ответить на три вопроса: а) в какой 
последовательности происходит заложение жилок одного порядка; б) как 
изменяется соотношение числа боковых осей различных порядков при 

увеличении их количества (в нашем случае - числа боковых осей 2-го 
порядка при увеличении числа боковых осей 1-го); в) как соотносится 
усложнение двеллярной структуры с ее расчленением (в частносцt, необ­
ходимо выяснить, сохраняется или изменяется порядок расчленения по мере 

усложнения, а если изменяется, то в каком направлении). 
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Порядок заложения жилок в отдельном листочке зависит от его 
положения в листе. Заложение боковой жилки на одной нз сторон 
верхнего листочка на следующем шаге сопровождается заложением 

новой жилки на противоположной стороне. Можно сказать, что в 
процессе развития верхнего листочка происходит последовательная 

снмметризация его структуры. 

Иная картина наблюдается при усложнении строения боковых 
листочков. У типичного четырехзубчатого листочка имеются три боковые 
жилки, две из которых всегда находятся на его нижней стороне, а одна 

- на верхней. Жилки располагаются в очередной последовательности, 
отображая порядок формирования двеллярной структуры: первой закла­

дывается нижняя боковая жилка, второй - верхняя, третьей - опять 

нижняя. Дальнейшее усложнение происходит со сдвигом указанной 
последовательности заложения. Следующая (четвертая) боковая жил­
ка закладывается не на верхней, а вновь на нижней половинке бокового 

листочка. Это нарушение ожидаемой последовательности заложения 
регистрируется как изменение порядка нумерации (см. рис. 6.3). 

Итак, боковые жилки на верхнем листочке - это жилки 1-го 
порядка. Порядок их заложения остается одним и тем же незави­
симо от уровня сложности структуры. Боковые жилки на боковом 
листочке - это жилки 2-го порядка, и в последовательности их 
заложения наблюдается «ритмический перебоЙ». Поэтому прямая 
экстраполяция процесса усложнения листа роициссуса возможна только 

на морфотипическом уровне. СDормально увеличивая число пар бо­
ковых осей 1-го порядка, мы будем получать все более протяженный 
ряд морфотипов. Для реконструкции вариантов строения одного и того 
же морфотипа на уровне боковых осей 2-го порядка необходимо 
установить причину наблюдаемого <<сбою>. Выяснение указанных причин 
является одновременно ответом на второй вопрос: как соотносятся между 

собой боковые оси различных порядков? 
Причина отмеченного <<Перебоя» обусловлена тем, что в процессе 

развития возрастает степень симметрии не только верхнего, но и боко­

вых листочков. На этих листочках в очередной последовательности зак­
ладываются только две первые боковые жилки - нижняя и верхняя, 

а третья (нижняя) образует уже почти симметричную пару со второй, 
в результате чего строение бокового листочка приближается к строе­

нию верхнего. Наблюдаемый <<перебой ритма» отображает момент пе­
рехода от очередного порядка заложения боковых жилок к симметричному, 

парному. Непарной у бокового листочка остается одна, самая первая нижняя 
жилка. На q>оне квазисимметричного расположения второй и третьей жилок 
четвертая снова закладывается как нижняя. 
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Помимо нарушения последовательности заложения жилок в 
пределах одного порядка, более существенными являются «Наруше­

ния», состоящие во «внеочередном» заложении жилок последующих 

порядков. Эти «нарушения» происходят у верхнего и боковых лис­
точков при сходной степени сложности двеллярной структуры. Пре­
вращение семизубчатого верхнего листочка (три пары жилок 1-го 
порядка) в девятизубчатый, как было показано выше, происходит не 
путем достройки сверху еще одной пары боковых жилок 1-го порядка, 
а в результате отчленения от нижней пары этих жилок еще одной 

пары жилок 2-го порядка. 
Сходные соотношения наблюдаются при формировании жилок 

на боковых листочках сложного листа роициссуса. Редкие вариан­
ты его строения, как показывает рис. 6.3, появляются не только в 
результате изменения направления отчленения новой жилки (появ­
ление ее на нижней, а не на верхней стороне бокового листочка), но 
и при нарушении очередности вычленения. Боковая жилка 3-го порядка 
появляется в том случае, если число боковых жилок 

2-го порядка на нижней стороне листочка достигает трех, а в отдельных 
случаях -- только двух. 

Систематизируя эти наблюдения, можно сделать следующий вывод: 
если на центральной или любой другой оси уже имеются три пары 
жилок одного порядка, то затем вычленяются жилки следующего по­

рядка. Таково соотношение между боковыми жилками различных по­
рядков в двеллярной структуре листа роициссуса. 

Сохранение этого соотношения позволяет рассматривать три пос­
ледовательно расположенные жилки как показатель некой пороговой 

величины, задающей предел однородного усложнения двеллярной струк­

туры. Превышение этого значения изменяет «РОд» (порядок) элементов 
-- влечет за собой появление жилок следующего порядка. 

Если представить себе, что данное соотношение будет сохраняться 
в процессе дальнейшего усложнения листьев этого вида, то мы по­

лучаем формальное основание для конструирования более сложных 

двеллярных структур. Если дополнительно предположить, что это же 
соотношение служит сигналом к расчленению листовой пластинки на 

отдельные листочки, то получаем ответ и на третий вопрос. Этот ответ 
может звучать так: как только сложность какого-либо фрагмента 

двеллярной структуры на листовой пластинке достигает четырех 

влементов, три из которых являются осями предшествующего порядка, 

а четвертый -- последующего, втот фрагмент отчленяется от нее в виде 

самостоятельного листочка. Гипотетический морфотип листа роициссуса, 
отвечающий втим условиям, представлен на рис. 6. 7. 
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Рис. 6.7. Переход от реальной к nотенциально возможной форме 
листа роициссуса. 

«!Jельная» (А23) и «расчлененная>> (В23) формы четвертоzо 
морфотипа: А55 , В55 - цельная и расчлененная формы nятоzо 

морфотиnа. Пояснение в тексте 

Принимая во внимание тот факт, что среди ювеннльных листьев 
роициссуса встречаются как простые цельные, так и расчлененные формы, 

представим, что н более сложные морфотиnы могут существовать в этих 

же формах. Критерием «цельности» и <<расчлененности» в данном случае 
служит не слитность или раздельность листочков сложного листа, а величина 

фрагмента двеллярной структуры, превышение которой вызывает ее 
отчленение. У реальных листьев, как говорилось выше, она равна трем 
последовательно расположенным осям одного порядка. Этому условию 
отвечает представленная на рис. 6. 7 пространствеиная конструкция (А23). 
Это четвертый морфотип (четвертый член усложняющегося морфоти­
пического ряда), поскольку от его центральной оси отходят четыре пары 
боковых осей 1-го порядка, нижняя пара которых отделилась от пред­
шествующих и превратилась в самостоятельные листочки. 
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)\опустим, критическая величина уменыпилась до двух последо­
вательно расположенных осей. Согласно новому условию, четвертый 
морфатип является <<цельноЙ» фОрмой, поскольку число последовательно 

расположенных осей в пределах каждого листочка у него превыша­

ет критическое - оно равно трем, а не двум. Следовательно, эта фОрма 
должна расчленяться, чтобы вернуться к критическим величинам. На 
рис. 6. 7 представлена «расчлененная» форма четвертого морфатипа 
(В2). Индекс показывает, что суммарная структурная сложность не 
изменилась. Число двеллярных элементов осталось прежним, изме­
нилось только их распределение по новым, более многочисленным ли­

сточкам. Верхний девятизубчикавый листочек расчленился на три, а 
каждый из семизубчиковых боковых - на два более мелких листочка. 

Общее число листочков возросло до семи, а их структурная слож­
ность уменьшилась до уровня, характерного для самых мелких юве­

нильных листьев роициссуса. 

Представим, что каждый из этих «lовенильных» листьев пре­
вратился в «зрелыЙ», т.е. повысил свою сложность до уровня, пре­

вышающего критический. Порядок усложнения указан на рассмот­
реннон ранее схеме редукции к простейшему морфатипу (см. рис. 
6.6 ), а также на рис. 6.2 и 6.3. В итоге, получаем уже новый, пятын 
морфотип, поскольку в процессе усложнения верхнего листочка у 

него возникла новая пара боковых жилок 1-го порядка на верхушке 
центральной оси. Свою сложность увеличили и остальные .листочки, 
превратившись в семи- и девятизубчикавые (рис. 6.7, А5). А это, 
по условию, уже предельная сложность, поэтому их следует рассмат­

ривать как «цельные» формы. Если же представить, что они бу­
дут расчленяться и далее, то появится сложный .лист, состоящий из 

17 мелких .листочков (рис. 6. 7, В5). )\ействуя таким образом, 
порождение все более сложных морфатипов .листа роициссуса можно 

продолжать до бесконечности. 

6.4. Заключение 

Анализ морфологического строения .листьев роициссуса по­
казывает, что в их разнообразии присутствует определенная упо­

рядоченность как следствие процесса индивидуального формооб­

разования. Г .лавная особенность этого процесса - пошаговая ре­
ализация программы развития с периодическими остановками на 

промежуточных этапах. Поэтому морфологическое разнообразие 
.листьев можно упорядочить в единын ряд, отображающий указанную 

пошаговую последовательность. 
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·Пошаговая реализация программы развития листа сопровождается 
закономерным усложнением его морфологического строения. Если в 
качестве показателя структурной сложности выбрать число боковых 

осей, получающих краевое проявление в виде зубчиков на краю ли­

стовой пластинки, а в качестве показателя одного шага развития 

структуры - отчленение от главной жилки листа новой пары боковых 

осей, то мы получим набор признаков, nозволяющих представить 

наблюдаемые nроцессы развития в количественном виде. Выборка, 
nолученная случайным образом, дает набор морфотиnов, строение 

которых nоказывает, на каких шагах nроисходят «остановки» nроцесса 

реализации nрограммы развития. Тиnичные морфотиnы можно рас­
сматривать как маркеры наиболее частых «Остановок» и одновременно 

- тех отрезков морфогенетической траектории, которые успевают 
реализоваться no этой программе. 

В nроцессе индивидуального формообразования листа роициссу­
са остановки nроцесса реализации программы его развития nроисходят 

чаще всего на третьем и четвертом шагах, nоэтому в морфологическом 

разнообразии листьев этого вида nреобладают два основных морфоти­

nа. Изредка наблюдаются остановки развития на более ранних этаnах, 
отвечающих второму шаrу фОрмообразования. На морфОлогическом уровне 
это выглядит как появление атиnичных nростых цельных листьев, но их 

сложность совnадает со сложностью отдельных листочков тиnичного 

тройчатого листа. Bcero, следовательно, на морфологическом разнообразии 
листьев роициссуса можно nроследить процесс реализации программы 

развития на nротяжении трех последовательных шагов. 

Анализ nространствеиных конструкций, формирующихся на nротя­
жении указанных шагов, nозволяет указать три основных фактора, nо­

рождающих морфОлогическое разнообразие листьев роициссуса: усложнение 

nространствеиной структуры, ее расчленение и нарушение билатераль­

ной симметрии. Морфологическим nоказателем nорога расчленения листа 
роициссуса является величина фрагмента двеллярной структуры, численно 

равная трем nоследовательно расnоложенным осям одного порядка. 

Руководствуясь указанной величиной nорога расчленения nространственной 
конструкции на фоне ее усложнения, можно nредставить происхожде­

ние морфотиnически все более сложных листьев этого вида. 

Но nолученная модель является очень жесткой. В ней nрисут­
ствует только один варьирующий nараметр - величина двеллярной 
структуры, превышение которой вызьmает ее расчленение. Для придания 
этой модели большей гибкости следует установить, чем определяет­

ся nоследовательность заложения осей одного nорядка и каковы условия 

nерехода к формированию осей следующего nорядка. 
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• Глава 7 
ВНУТРИИНДИВИДУАЛЬНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
И ФЛУКТУИРУЮЩАЯ АСИММЕТРИЯ 
ЛИСТА РОИUИССУСА 

7.1. Проблема, вели в 3аАI\ЧВ 
Мноmе ботанические объекты оказываются удобНЬiми моделями при 

разработке популяционно-морфологических, популяционно-генетических и 

феногенетических проблем в первУJО очередь благодаря явлениИ> метаме­

рии (Мамаев, Махнев, 1982; Семериков, 1986; Магомедмирзаев, 1990). 
Листья являJОТся типичными метамерами - гомологичными повторЯК>ЩИ· 
мися элементами растения. Метамеры одного и того же растения, постро­
енные на основе одного генотипа, но реализу10щиеся при разной констел­

ляции факторов среды, позвоЛЯJОТ приблизиться к оценке соотношения роли 

генотипа и среды в развитии растения. В этой связи С.А. Мамаев (1973) 
выделяет особу10 форму внутрииндивидуальной изменчивости - эндоген­

нуJО изменчивость растений, основанНJ10 на метамерии. Поэтому неуднви­
тельно, что анализ внутрииндивидуальной изменчивости наиболее распро­
странен на метамерных органах растений - листьях (Кренке, 1933-1935, 
1940; Мамаев, 1973; Мамаев, Махнев, 1982, 1988; Семериков, 1986; Махнев, 
1987; Корона, 1987; Маrомед."'ирзаев, 1990). 

В конце 20-х - начале 30-х годов прошлого века интерес к про­
блемам генетической природы изменчивости фенотипических признаков и 

феногенетики был очень высок. Ранее мы уже отмечали, что Н.П. Кренке 
в 1933-1935 rr., изучая закономерности проЯвления формы листьев на 
побеге, назвал такого рода изменчивость феногенетической. Пример фено­
генетической изменчивости листьев малины (Rubus idaeus) по форме их 
рассеченности, взятый из книги Н.П. Кренке (1933-1935), приведен на 
рис. 3.1 в виде схемы. Листья в ряду расположены в порядке усложне­
ния формы и числа структурных элементов. Феногенетический ряд непол­
ный, так как в него включены только симметричные варианты строения. 

Мы уже замечали, что если представить непрерывный процесс усложне­
ния структуры листа, то сначала хорошо виден трилистник, затем появля­

ются вырезы на центральном листочке, заверша10щиеся образованием вто­

рой пары боковых листочков. На этом этапе трилистник преврщцается в 
пятилистник. JJентральный листочек далее вновь усложняется, на нем снова 
появляются вырезы, затем отделяется третья пара боковых листочков и 

формируеТСЯ «СеМИЛИСТНИК». 

Важно подчеркнуть, что В.В. Короной в отличие от НЛ. Кренке было 
установлено, что в основе процесса усложнения лежат структурные трансфОр­

мации жилок, а не только рассеченности листьев. Причем наращивание слож­
ности листьев происходит от их основания к вершине за счет добавления мо-
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дульных элементов структуры жилок. В.В. Корона подобные ряды листьев 
рассматривает с позиции программированноrо морфогенеза (см. раздел 5.1). 
Действительно, этот ряд может бьпъ представлен как пошаrовая реализация 
морфагенетической программы. Поэтому феномен вторичного упрощения 
структуры листа на побеге, который Н.П. Кренке назвал циклическим омо­
ложением, с позиций В.В. Короны представляет собой просто остановку мор­
фОгенетической программь1 на более раннем ее шаге. 

«Феногенетическая изменчивость» Н.П. Кренке - это внутрииндиви­
дуальная метамерная изменчивость, которая одновременно отражает два аспекта: 

направленное усложнение структуры последовательно закладьmающихся ли­

стьев (метамеров) в морфОгенезе и их стохастическое (случайное) фОрмиро­
вание. В этом явлении присуrствует элемент «Организации», как весьма точ­
но под.'\fе'IИЛ М.М. Магомедмирзаев (1974), т.е. «определенноЙ» измеНЧИВОСIИ 
с одной стороны и «стохастики» - с другой. Последнее может бьпъ обус­
ловлено случайной компонентой <<НеопределенноЙ» и «СпонтанноЙ» изменчи­

вости. Фенагенетическая изменчивость, следовательно, содержит в себе как 
закономерную, так и случайную компоненты и отражает закономерную транс­

фОрмацию структуры в морфОгенезе в направлении ее усложнения и случайные 

сбои (о1Ш1бки) в ходе развития этих структур. 

Интересен еще один аспект фенагенетической изменчивости - с 
позиций изучения широты морфагенетической <<Нормы реакции», т.е. воз­

можности описания всех реально допустимых в развитии данной особи 

проявлений элементов структуры и их композиций (морфОТИПов). Действи­
тельно, в ходе развития метамеры сталкиваются с большим разнообрази­

ем условий реализации, и по их фенатипическому разнообразию можно 

судить о морфагенетической <<ШИроте нормы реакции» данной особи. Ранее 
Н.В. Глотовым (1983) были продемонстрированы примеры влияния <<Про­
вакационного фОНа» на диапазон варьирования количественных признаков 

дрозофил и модельных видов растений. Оказалось, что изменение соста­
ва корма дрозофилы или ухудшение эдафических условий у проростков 

пшеницы неизбежно приводит к резкому увеличению диапазона изменчи­

вости. В этих случаях реализуется широкий спектр морфагенетических 
траекторий, или <<МОрфозов», который в <<нормальных» условиях развития 
был зарегулирован и не проявлялся. В данном смысле эффект «провока­
ционного фОНа» на индивидуальном уровне феноменалогически сопоставим 

с проявлением фенагенетической изменчивости на внутрииндивидуальном, 
поскольку д.иапазон условий развития, например листьев, в разных частях 

кроны будет различаться. 

Существующий в настоящее время мощный аппарат многомерного 
статистического анализа, разработанный для изучения популяций и попу­

ляционной (групповой) изменчивости, можно применять и к изучению 
закономерностей внутриинд-ивидуальной изменчивости. Метамеры одного 
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и того же растения можно уподобить «особям» популяции (например, 
«теневые» и «Световые» листья являются аналогами особей, живущих и 

развивающихся в контрастных биотопах), а сравнение групп метамеров 
разных особей растений (разных генотипов) - межпопуляционному срав­
нению. Такой взгляд на соотношение внутрииндивидуальной и индивиду­
альной изменчивости позволяет приблизиться к вьтвлению паратипичес­

кой и генотипической компонент изменчивости (Глотов, Семериков, 1978; 
Семериков, 1986; Магомедмирзаев, 1990). Одновременно появляется воз­
можность решения целого ряда феногенетических проблем. Применеине 
технологии популяционного анализа к изучению групповой внутрииндиви­

дуальной изменчивости листьев растений позволяет, на наш взгляд, решить 

не только многие до сих пор нерешенные проблемы феногенетики, эколо­

гической морфологии и физиологии развития растений, но и приблизить­

ся к общебиологическому пониманию самого явления изменчивости. 

Внутрииндивидуальная феногенетическая изменчивость может про­
явиться как у разных метамеров особи, так и на левой и правой сторонах 

метамеров, т.е. у гомотипичньiХ антимеров. Поэтому при рассмотрении тех 
или ИНЬIХ антимерных элеме1пов структуры можно зафиксировать различия 

этих элементов как на раэньiХ сторонах метамера, так и у раэньiХ метамеров, 

что позволяет говорить об антимерной, метамерной и антимерно-мета­

мерной компонентах внутрииндивидуальной изменчивости. Вновь под­
черкнем, что внутрииндивидуальная изменчивость может быть проанали­

зирована только при групповом анализе метамеров или антимеров. При 
анализе гомономных гаматипических структур еще сложнее оценивать 

степень гомологической близости между структурами при радиальной 

симметрии. Вероятно, если бы существовала морфологическая алгебра, то 
можно было бы определять эквиваленть1 гомологии. Гомология гомодннам­
ных метамерных и гомономных структур может быть выражена в разной 
степени, т.е. может быть измерена (соотнесена), а единицей анализа в 
данном случае, по-видимому, могут стать наиболее элементарные гомотип­

ные антимерные структуры (Беклемишев, 1994). ПОС.IIеднее для нас важно, 
поскольку групповой («nопуляционный») анализ элементарных антимер­
ных вариаций структуры - это ключ к изучению трансформаций струк­

туры в морфогенезе, а также, вероятно, ключ к пониманию мерона С.В. 
Мейена (1974, 1988) в филогенетике, таксономии и конструкционной мор­
фологии. В пОС.IIедние годы покаэано (Шишкин, 1988; Васильев, 2005), что 
в основе фенагенетической изменчивости лежат эпиrенетические явления. 

Наряду с метамерной изменчивостью структура листа растений в 
значительной степени проявляет антимерную изменчивость и соответствен­

но флуктуирующую асимметрию (Захаров, 1987; Кряжева и др., 1996). В 
то же время известно, что большинство элементов билатеральньiХ антимер­

ных структур животных, подверженньiХ флуктуирующей асимметрии, одно-
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временно имеют пороговую природу варьирования (Berry, Searle, 1963; 
GruneЬerg, 1963; Васильев, 1988; Blow, Воуd, 1992). Исходя из закономер­
ностей внутрииндивидуальной изменчивости листьев растений, их билате­

ральные антимерные структуры также имеют пороговую природу измен­

чивости. В этой связи при анализе внутрииндивидуальных проявлений ан­
тимерной и метамерной изменчивости листьев возможно выделение фенов 
- устойчивых альтернативных состояний признаков структуры листа, на 

основании тех же соображений, что и при анализе аналогичных билатераль­

ных проявлений дискретных вариаций неметрических признаков у живот­

ных (Васильев, 2005). 
В качестве модельного объекта для изучения внутрииндивидуальной 

изменчивости структуры, формы и размеров листьев нами был выбран 

роициссус ромбовидный Rhoicissus rhomboidea (рис. 7.1). Этот вид им е­
ет характерные выступающие за край листовой пластинки жилки, внешне 

напоминающие небольшие «ОСТИ», которые формируют краевые зубчики 

(такие структурные элементь1 предложено назвать «двелами» - см. раз­
дел 6.1.3.). На основе теоретического изучения двеллярной структуры 
листа были раскрьrrы общие структурные аспекты ее разнообразия. 

Поскольку для дальнейшего понимания природы структурных пре­
образований двемярной структуры необходим количественный анализ с 

использованием большого числа метамеров, нами на примере роициссуса 

ромбовидного было проведено детальное статистическое изучение законо­

мерностей внутрииндивидуальной изменчивости количественных и каче­

ственных признаков листа, включая анализ проявлений антимерной измен­

чивости. Отмечено, что боковые жилки ответвляются от осевых достаточно 
симметрично, однако передки и случаи асимметричного их проявления на 

левой и правой сторонах центрального субметамера (центрального листоч­
ка), а также на левых и правых боковых субметамерах. Выступающие 
жилки и зубчики - двелы, которые позиционно явля1отся строгими анти­

мерами, могут реализовываться в четырех билатеральных композициях: 

симметрично выступать за край листа с обеих сторон ( + / + ), асимметрично 
проявИться только слева ( + /-) И.i1И справа (- / + ), симметрично не прояв­
J\ЯТЬСЯ на обеих сторонах (-/-). 

Реализация выступающих жилок, согласно Представлениям об эпиrе­
нетической и реализационной компонентах фенагенетической изменчиво­

сти, с одной стороны, является результатом достаточно строго детермини­

рованной последовательности пошаговых структурных трансфОрмаций, а с 
другой - сам факт проявления конкретного двела (выступающей жилки, 
сопровождающейся зубчиком) у данного субметамера и листа в целом 
представляет собой случайный эффект и должен опреде.J\ЯТЬСЯ стохасти­

ческими законами. Ниже мы проИ)\)\юстрируем это утверждение на при­
мере конкретных данных. Двел как структурное воплощение устойчиво-
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Двеллярная струКl)'Ра 

0,2% листочков-субметамеров 
66,0% Rlюicissus rlюmboidea 

98,7~··/ 99.0% 

0,6% \ 
Гсl 

cl 

Рис. 7.1. Фены субметамеров (листочков) листа комнатноzо виноzрада 
- роиuиссуса ро~tболистною Rhoicissus rhomboidea (с1, с1.1, с2-с4 -
фены uентральноzо субметамера; е1, е1.1, е2-е4 - фены боковоzо 
субметамера для наружной стороны и i1-i3 - для внутренней). 
Приведсны изображения А-. С- и S-метамеров листа и средние частоты 
встречаемости каждоzо фена, о/о. Показоны прю·tеры наибо.-1ее сложной 

(А-мета~о!ер) и caмoii npocтoii (S-.метаАtер) двеллярноii структуры листа 

го состояния неметрическоrо признака - фена, может проявиться на той 

или нной стороне метамера, а может и не проявигься, хотя на первый взr.ляд 

имеются все основания ДJ\Я его формирования. 

Проявившалея выступающая жилка, как уже говорилось в предыду­
щей главе, может варьировать от малых до больших размеров. Несомненно, 
что в изменчивость двелов имеет количественную природу, однако на их 

проявление накладьmаiОТСя nороговые ограничения, обусловленные законами 

развития - эпиrенетическими nроцессами морфогенеза. Преодолевая 
некий nороговый уровень в своем варьировании, жилка получает возмож­

ность реализации в определенном структурном узле данного метамера и 
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сопровождается формированием зубчика. Таким образом, несмотря на 
строго закономерный и в целом детерминированный план структурной 

трансформации жилок листа, у каждого метамера в силу стохастических, 

эндогенных и экзогенных процессов, сопровождающих развитие, имеется 

вероятность случайной реализации элементов структуры - отдельных 
(конкретных) жилок. Следует, однако, подчеркнуть, что после прохождения 
определенного шага в ряду структурной трансформации соответствующие 

элементы структуры уже не варьируют и становятся константной частью 

системы двелов субметамеров листа. Это происходит аналогично тому, как 
при варьировании, например, структуры меланинового рисунка надкрылий 

у жуков после преодоления некоего порогового уровня пигментации опре­

деленные элементы структуры фиксируются и становятся константной 

частью рисунка (Васильев, 1988). Исходя из рассмотренных вьПIIе аспектов 
проявившаяся выступающая жилка или ее непроявление, по нашему мне­

нию, вполне могут бьrrь отнесены к категории фена - устоuчивоzо со­

стояния nopozoвozo неметричес~еоzо призна~еа (Васильев, 1996). 
Провели фенетическую классификацию центрального и боковых суб­

метамеров (листочков) при которой регистрировали наличие лишь одного из 
альтернативных состояний (фенов) - Проявившихея выступающих жилок 
(двелов} по 10 определенным структурным узлам (неметрическим призна­
кам) листьев (см. рис. 7.1.), чтобы статистически на сравнительно большом 
материале изучить закономерности внутрииндивидуальной изменчивости 

структуры листа роициссуса ромбовидного, в том числе фенов жилкования 

и их композиций, соотнести уровни флуктуирующей асимметрии его струк­
турных элементов и использовать это явление при поиске набора альтерна­

тивных (дискретных) подпрограмм морфогенеза листьев-метамеров. Для 
этого важно было заранее провести дискримииаwшый морфаметрический 

анализ разных типов метамеров, сравнить у них встречаемость гомологичных 

t:ренов-антимеров, а также оценить, является ли фОрмирование фенов и их 

ко:\!позиций у роициссуса стохастическим процессом. 

7 .2. Разнообразие листьев 

~амеренно не будем рассматривать все разнообразие элементов 
побега, которое формируется у роициссуса. Остановимся лишь на явлении 
гетерОфиллни, которое известно весьма давно. Прежде всего отметим, что 
у роициссуса, как уже говорилось выше, существует несколько характер­

ных и устойчиво воспроизводящихся форм листьев (их можно рассматри­
вать в качестве своеобразных «экоморф» листа; см. рис. 7.1). Наиболее 
характерны для этого вида две формы: А (от слова assimilatio - асси­
милировать) - крупные метамеры, которые фОрмируюrся в начале побега 
и, по-видимому, берут на себя большую часть ассимиляционной функции в 
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самом начале его роста; С (от слова cirrus -усик) - ме.лкие ксеромор­
фные метамеры, в пазухах которых формируется дополнительный элемент 

- усик, появление которого маркирует .1\ИСТЬЯ mпа С. С помощью уси­
ка осуществляется прикреПАение растущего побега к субстрату, а усыхая, 

он обеспечивает растению жесткую опору. Обычно метамеры формы С 
начинают фОрмироваться во второй половине побега после того, как будут 
сфОрмированы метамеры А. На наш взгляд, «МОрфЫ» А и С обеспечи­
вают разные экологические функции и ЯВ.I\ЯЮТСЯ своеобразными развнтий­

НЬIМИ «МОдификациямю}, что происходит, например, у стрелоJ\Иста. В прин­
ципе можно предполагать существование двух программ развития, онтоге­

нетической реализацией которых и ЯВJ\ЯЮТСЯ две описанные формы. Это 
нак.ладьmает отпечаток на их морфОлогию. Огметим, что, по нашим данным, 
лист типа А в среднем на 25°/о крупнее, чем лист mпа С, причем чере­
шок листа А в среднем на две трети ДJ\ИННее, чем у морфы С, маркиро­
ванной наличием усика (табл. 7.1). Возможно, резкое укорочение череш­
ка представляет собой ростовую и <<ресурсную» компенсацию за фОрми­
рование дополнительной структуры - усика. 

Таблица 7.1. Морфаметрическая характеристика листьев Rhoicissиs 
rhoтboidea, относящихся к: морфолоzическ:им типам А-, С, I- и R­

метамеров (М±т) 

Покаэаrель 
Типы лисnев-метамеров 

А 1 с R 

Длина ЛИСТОВОЙ IVIЗCТIDIКИ 66,85±1,56 62,43±1,64 45,76±1,04 54,56±2,27 
центрального субметамера (ДЦС) п=60 n= 14 п= 115 п= 16 
Длина листовой мастники н 

черешочка цен'Iрального 86,72±2,18 78,93±2,10 54,84±1,34 69,88±3,75 
субметамера до места пересечения 

п=60 п= 14 п= 115 n= 16 
с черешочкамн боковых 

субметамеJ)Ов (ДЦСБ) 

Общая длина ценrрального 142,23±3,44 113,43±3,55 71,95±1,87 98,38±6,72 
субметамера с черешком (ОДЦС) n=60 n= 14 n= 115 n= 16 
Длина предшествующего метамеру 50,16±2,87 71,48±7,91 69,45±2,29 82,35±8,33 
междоузлия (ДМ) п= 79 п=21 п= 160 n= 23 
Длина листовой мастники левого 51,93±1,38 43,86±2,62 34,53±0,94 40,62±2,41 
бокового субметамера (ДБСЛ) n=29 п=7 n=60 п= 13 
Длина листовой мастники правого 51,59±2,31 45,71±2,24 34,53±0,91 39,08±2,76 
бокового субметамера (ДБСП) n=29 п=7 n=60 п= 13 
Индекс отношения раэ!ЮСтн длни 0,062±0,027 0,099±0,042 -0,003±0,0 11 0,006±0,044 
прилежащего и предшествовавшего 

п=59 п=20 n= 159 n=20 
междоузлия к их полусумме (ИПР) 

Известен также вариант развития .1\Иста, когда параллельна из пазуш­

ной почки появляется новый побеr. Такие листья, приуроченные к месту 
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появления и ответвления нового побега, мы обозначили символом R (от 
латинского слова ramulus - веточка). 

Еще один пугь развития метамеров листа у роициссуса ромбовидиого 
представлен особыми листьями, которые чаще фОрмируются на побегах, 

развивающихся из спящих пазушных почек в одревесневшей стволовой 

части, и образуют самые простые в общем структурном ряду цельные 

листовые пластинки (см. рис. 7.1), которые не подразделены на листочки 
- субметамеры. Этот вариант развития можно обозначить символом S 
(от simplex - простой). Такие листья возникают очень редко, а побеги, на 
которых они формируются, растут и развиваются медленно. 

На одном и том же растении роициссуса сравнивали обычно три типа 
листьев, два из них представляют собой упомянуть1е выше типы метаме­

ров, или экоморфы А и С, а тип 1 (от intermedius - промежуточный) 
представлен переходным пограничным листом, раздеJ\Яюiуим на побеге оба 

типа (А и С), т.е. еще не сопряженным в узле с усиком (рис. 7.1). Допол­
нительно в некоторых случаях в сравнение включали и листья типа R 
(маркированные появлением нового побега). 

Прежде чем сравнивать различные типы метамеров по встречаемо­
сти фенов жилок на субметамерах, а также оценивать у них уровень по­

казателя флуктуируюrцей асимметрии, следует установить, различаются ли 

выделенные нами типы метамеров по форме и структуре листа и в какой 

степени устойчиво их морфаметрическое своеобразие. Другими словами, 
необходимо выяснить, существуют ли реально разные типы метамеров и в 

какой мере они дифференцированы по форме и размерам. С этой целью 
провели дискриминантный анализ формы и размеров четырех наиболее 

часто встречающихся типов метамеров: А, С, 1 и R. К сожалению, S­
метамеры из-за чрезвычайной редкости не были включены в анализ. 

~етодически установить принадлежиость листа к тому или иному 
типу метамера можно было лишь при сборе, измерении и фенетической 

классификации листьев, последовательно расположеиных вдоль побега, когда 

строго определяется замещение одного типа метамеров другим. Отдель­
ные случайно изолированные от побега листья в измерение и классифи­

кацию не включали. Следует подчеркнуть, что побеги были взятьr с одного 
и того же растения, поэтому речь действительно идет о внутрииндивиду­

альной изменчивости структуры метамеров. Поскольку морфОлогически все 
названные типы метамеров сравнительно легко диагностируются, то эко­

лого-физиологические и иные пороговые стимулы и причины возможно­

го переключении с одной подпрограммы развития листа на другую, кото­

рые можно определить в специальных экспериментах, нами не изучались. 

С каждого метамера были снять1 следующие промеры: длина листовой 
пластинки центрального субметамера (ДJJC), длина листовой пластинки 
левого бокового субметамера (ДБСЛ), длина листовой пластинки право-
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го бокового субметамера (ДБСП), длина листовой пластинки и черешка 
центрального субметамера до места пересечения с черешками боковых 

субметамеров (Д!JСБ), длина предшествующего метамеру междоузлия 
(ДМ), индекс относительной разности длин прилежащего и предшество­
вавшего междоузлия к их полусумме (ИПР). Последний показатель ха­
рактеризует относительное удлинение или укорочение прилегающих к листу 

междоузлий по отношению к предыдущим междоузлиям. Если показатель 
увеличивается от листа к листу, то расстояние между метамерами возра­

стает. Уменьшение показателя и смена положительного знака на отрица­
тельный указывает на то, что прирост побега замедляется. Измерения 

проводили на твердой ровной поверхности с помощью линейки с точно­

стью до 1 мм. Полученные статистические величины для каждого типа 
метамеров приведены в таблице (см. табл. 7.1). 

Если для центрального листочка-субметамера проявление фенов на 
его левой и правой сторонах и их учет очевидны (см. рис. 7.1), то для бо­
ковых субметамеров требуется дать некоторое пояснение. Боковые листоч­
ки асимметричны из-за своих конструкционных особенностей. Поскольку 
в целом они сами являются антимерами листа-метамера, их элементарны­

ми антимерными структурами, или двелами-антимерами, следует считать 

позиционно гомологичные структуры на противолежащих листочках. У 
боковых листочков наряду с <<ВнешнеЙ» стороной (наружным краем), фены 
которой гомономно гомотипичны фенам края центрального листочка, появ­

ляется «внутренняя» сторона (внутренний край), обращенная в сторону 
осевой жилки листа, фены которой также гомотипичны фенам централь­

ного листочка и являются специфическими позиционными антимерами 

фенов «внешнеЙ» стороны боковых листочков. Для боковых субметамеров 
двелы наружного и внутреннего краев по отношению к метамеру б у дут 

гомономными, но равноправными антимерными структурами (см. рис. 7.1). 
Поэтому если максимально сложные композиции центрального субмета­
мера имеют только наружные фены: с/, cl./. с2, с3, с4 (от central -
це1rrральный), то у бокового субметамера имеются уже две категории фенов: 
наружные (е) - от extemal (е/. е/.1, е2, е3, е4) и внутренние (t) - от 
inlemal (il, i2. i.J). Сравнивая внутрииндивидуальные композиции, мож­
но изучать билатеральное сочетание не только отдельных фенов, но и их 

композиций как в пределах отдельных субметамеров, так и по отношению 

к метамеру (листу) в целом. Далее при обсуждении двеллярных структур­
ных формул (см. раздел 7.4) эти аспекты будут рассмотрены более под­
робно и предметно, причем самые редкие фены (с4, е4 и i.J), частота 
встречаемости которых ниже 1°/о, нами были исключены. ЕсЛи осевая 
жилка листа (рахис) является жилкой первого порядка, то фены- наличие 
или отсутствие жилок второго порядка, оканчивающихся зубчиком. На 
жилках, обычно формирующих фены cl и е/, иногда закладывается жил-
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ка третьего nорядка, которая nриводит к возникновению фенов cl.l и е/.1. 
Т акая кодировка свидетельствует о том, 'ПО данная структура иерархически 
nодчинена несущей жилке второго nорядка, а сам цифровой код 1.1 озна­
чает, 'ПО на nервой жилке второго nорядка образовалась nервая жилка тре­

тьего nорядка {см. раздел 4.2.1). Нумерация фенов в целом отражает, но 
не строго оnределяет nорядок их закладки в вмбриоrенезе листа. Так, фены 
cl.l и е/./ фОрмируются, по-видимому, nочти синхронно с фенами с3 и е3. 
Однако фен с/ закладывается как структура, вероятно, раньше фенов с2 
и с3. К проблеме оценки синхронности формирования елементов двелляр­
ной структуры в морфогенезе мы вернемся в разделе 7 .6. 

Дискриминантиый анализ формы и размеров листьев четырех ука­
занных выше тиnов метамеров роициссуса ромбовидиого no семи nризна­
кам выявил две nервые статисточески значимые дискриминантиые кано­

нические функции, на которые nриходится 96,9% объясненной межгруn­
nовой дисnерсии {табл. 7.2). Межгруnnовые различия вдоль третьей 
дискриминантной функции оказались статисточески недостоверными. 

Наибольший вклад в межгруnnовые различия вдоль nервой дискри­
минантной оси вносят все nоказатели, характеризующие общие размеры 

листьев, тогда как вдоль второй дискриминантной оси наибольшую роль в 

различении выборок играет длина nредшествующего данному метамеру 

междоузлия {табл. 7.2, 7.3). 

Таблица 7.2. Стандартизованные коэффщ:~иентьr дискриминантньrх 
канонических функуиu и оуенка значимости меж1рупповьrх различий 

вдоль дискриминантньrх oceu 

Покаэатель • 
Дискриминаитные канонические функции 

DCF 1 DCF2 DCF3 

дцс -0,5871 -1,6027 1,3541 
ДЦСБ 0,1067 2,4067 0,1321 
ОДЦС 0,8885 -0,3320 -0,2354 
дм -0,2801 0,7828 0,0732 
ДБСЛ 0,4519 0,5279 -2,8220 
ДБСП 0,1722 -0,7770 1,7010 
ИПР -0,0313 -0,5826 0,1524 

Собственные числа 1,84836 0,43442 0,07218 
Дисперсия, о/о 78,49 18,45 3,06 
Критерий'i 132,21 38,53 6,24 

Число степеней свободы 21 12 5 
Уровень значимости р« 0,001 р =0,0001 р=О,2838 

* - наименования промеров здесь и в та6.11. 7.3 приведсны в та6.11. 7.1. 
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Таблица 7 .3. Коэффиgиенты корреляgии переменных, характеризующих 
форму и размеры листьев-метамеров pougиccyca ромбовидноzо. с 
первыми тремя дискриминантными каноническими функциями 

Показатели 
Дискримиианrиые канонические фуикlU!и 

DCF1 DCF2 DCF 3 
ДЦС 0,69 0,18 0,32 
ДЦСБ 0,75 0,33 031 
олцс 1 093 1 о 21 016 
дм -0,14 0,67 0,15 
ДБСЛ 0,75 0,14 0,00 
ДБСП 0,75 0,06 0,32 
ИПР 014 -0 02 о 09 

Особенно О'J'Четливо это видно из табл. 7.3, где приводятся коЭффm,!И­
еmъi корреляции Пиреона между значениями изученных персменных и соот­
ветствующими значениями дискримннантных канонических функций отдель­
ньiХ метамеров. Наибольшая связь значений объектов вдоль первой дискри­
минантной оси (DCF1) обнаружена с общей длиной центрального субмета­
мера (r = 0,93), а DCF2 теснее всего коррелирует с длиной междоузлия (r 
= 0,67). Показатель ИПР практически не вносит вклада в различение срав­
ниваемьiХ групп метамеров. Связь персменных с DCF3 мы не рассматрива­
ем, так как межгрупповые различия вдоль этой оси в данном случае статис­

тически недостоверны. Следовательно, можно заключить, что наибольшее сво­
еобразие четырех сравниваемых пшов метамеров наблюдается по признакам, 

характеризующим их общие размеры {дисперсия межгрупповых различий 
вдоль DCF1 составляет 78,49%), а также длm!У предшествующих мета.'\fерам 
междоузлий (DCF2 - 18,45% ). 

Сравнение значений центроидав выборок разных типов метамеров 
роициссуса вдоль первых двух значимых дискриминантных осей показа­

ло (та б л. 7. 4), что вдоль первой оси наибольшие межгрупповые различия 
наблюдаются между А- и С-метамерами, а вдоль второй - между эти­
ми типами метамеров с одной стороны и R-метамерами - с другой; 1-
метамеры занимают промежуточное положение между сравниваемыми 

типами метамеров как вдоль первой, так и вдоль второй дискриминантных 

канонических функций. 

При многомерном сравнении практически почти все типы метамеров 
достоверно отличаются друг от друга по фОрме и размерам {табл. 7.5, рис. 
7.1). В результате дискриминантнога анализа установлено, что различия 
оказались статистически недостоверными лишь при сравнении 1- и R­
метамеров (р = 0,061). В обоих случаях эти метамеры яв.I\Яются струк­
rурными предшественниками изменения {смены) морфагенетической под­
программы, что и может их объединять. 
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Таблица 7.4. Сравнение sначениu выборочных gентроидов листьев­
метамеров роиgиссуса ромбовидноzо 

Тиn листьев- Дискримиивитные канонические функции 

метамеров DCFI DCF2 DCF3 

А 2,352 -0,311 -0,122 
1 1 0616 0.249 0924 
R 1 о 076 1,851 -0,160 
с ..0,939 -0.237 -0,040 

Таблица 7.5. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D2 ) между 
сравниваемыми выборками раsных типов листьев-метамеров роиу,иссуса 

ромбовидноzо (над диаzональю) и их sначимость (под диаzональю) 

Тип листьев-метамеров А 1 R с 

А - 4,616 10,286 11,316 
1 р-0,010 - 4,208 3,739 
R р «О 001 р=0061 - 5 636 
с p<<OOOI р-0014 р<< о 001 -

Показательны и результаты оценки nравилыюсти отнесения тех или 
иных метамеров к своему собственному тиnу (груnпе) с nомощью диск­
риминантиых ключей, nредставляющих собой линейные комбинации с уче­
том константных значений и нестандартизованных коэффициентов диск­

риминантных канонических функций ( табл. 7 .б). 

Таблица 7.6. Оценка корректности классификации листьев-метамеров 
при дискриминантном анализе 

Доля 

Тип листьев-
корректного 

отнесении к А с 1 R 
метамеров 

своей 

группе,% 

А 80,95 17 3 1 о 

1 42,86 3 1 3 о 

R 50,00 1 4 о 5 
с 96 55 2 1 56 о о 

Всего: 84 38 23 64 4 5 
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Классификация метамеров при дискриминации показала, что с высо­
кой точнос1Ъю опреде.ляются С- и А-метамеры, для которых ошибочная 
классификация составила 3,45°/о и 9,05°/о соответственно. Число «ошибок» 
О'Пiесения метамеров к тому или иному пmу для R- и 1-метамеры несколько 
больше. Например, в случае классификации R-метамеров почти половина 
объектов была О'Пiесена к С-метамерам. Эти объек11>1 отличаются тем, что 
у них в узле при закладке нового побега, фОрмировался и усик. 

Поэтому неудивительно, что их фенотип напоминал типичные С­
метамеры, маркированные наличием усика. Промежуточное положение 
между типичными А- и С-метамерами на побеге занимают 1-метамеры, 
которые пока «Не имеюТ>> усика, поэтому большая их час1Ъ и была про­

классифицирована как А-метамеры. Как видно из табл. 7.6, правильная 
классификация наблюдалась в среднем в 84,38% случаев, т.е. принадлеж­
нос1Ъ объектов к своему типу при классификации определяется с доста­

точно ВЫСОКОЙ надеЖНОС1ЪЮ. 

Таким образом, разные типы метамеров устойчиво отличаются друг 
от друга по размерам и форме и моrут рассматрива11>ся как фенотипичес­

кие классы, развитие которых детерминировано вполне определенной под­

программой или особенностями морфогенеза данного растения. Следует 
замети1Ъ, что Эрнст Майр (1968), анализируя проявления феНотипического 
разнообразия такого же рода у животных, устойчивые модификации раз­

вития по аналогии с явлением генетического полиморфизма определил как 

<<Полифенизм». Типичные случаи полифенизма по Э.Майру наблюдают­
ся, например, при формировании разных <<каст» у перепончатокрылых на­

секомых. Представители разных <<каст» в генетическом отношении в зна­
чительной степени однородны, однако фенотипически могут существенно 

различаться по фОрме и размерам, а также по экологической роли, например 

у пчел, муравьев или термитов. 

Следовательно, можно утверждать, что все листья, являясь метаме­

рами одного и того же растения, в генетическом отношении почти иден­

тичны (возможно присутствие лишь некоторого числа соматических ге­
номных мутаций, Эпимутаций и хромосомных аберраций), а морфологичес­
ки различные фенотнпически устойчивые классы - типы листьев-мета­

меров роициссуса - можно считать морфогенетическими модификаци­

ями и рассматривать как пример «Полифенизма». Важно отметить, что 
номер метамера на побеге и параболические кривые роста последователь­

ности листьев на побеге, уже хорошо известные Гёте в XVIII в. и под­
робно проиллюстрированные Кренке (1933-1935) при анализе феноге­
нетической изменчивости у растений, в данном случае не играют боль­
шой роли, так как в ходе дискриминаитиого анализа выбираются наименее 

варьирующие признаки и их сочетания, которые устойчиво характеризуют 

форму (пропорции) листа. 
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Причины переключсиня развития ронцнссуса с одной на другую 
подпрограмму морqюгенеза листа могут бьпъ разными. Во-первых, устой­
чивые различия между данными типами метамеров могут бьпъ следствием 

компенсаторных перестроек нз-за появления дополнительных структур -
усиков или новых побегов в месте расположения листа на побеге, т.е. 

ресурсными нехватками. Во-вторых, такую пороговую перестройку моrуг 
вызывать прямые экологические причины: недостаток влаги, режим осве­

щения, температурный режим, а также их сочетания. В-третьих, нельзя 
исключmъ н влияния фотопериода (Сабинин, 1963). Сформулированное 
Д.А. Сабининым представление о сигмоидальной кривой роста и ритми­
ке развития листа на побеге мало подходит к объяснению рассмотренно­

го нами случая, так как подобные эффекты у роициссуса наблюдаются н 

в чреде метамеров одного типа. Мы неоднократно обнаруживали расте­
ния, которые практически не имели листьев С -типа, но у доминирующих 
листьев А-формы наблюдалась обычная волнообразная вариация размеров, 
а ортотропные побег\"! имели хорошо выраженную параболическую кривую 

размеров в последовательном ряду метамеров. 

Можно, наконец, весьма осторожно предположить, что переключении 
морqюгенеза листа с одной подпрограммы развития на другую могут бьпъ 
связаны с перестройками генома за счет перестановкн мобильных диспер­

гированных элементов генома (МДГЭ). Роль транспозонов строго дока­
зана для переключсиня программ синтеза ингментов зерен кукурузы, а 

также окраски листьев многих растений. Обнаружена связь транспозонов 
с изменениями морфологических структур у животных (Васильева и др., 
1995 а, б). Однако для того, чтобы обосновать и доказать причастность 
МДГЭ к переключениям подпрограмм морфогенеза растений, и в частности 
роициссуса, необходимы более веские аргументы, в том числе специальные 

молекулярио-генетические исследования. 

7.3. Оценка фенетических дистанций между сравниваемыми 
типами метамеров 

Результаты классификации листьев-метамеров роициссуса ромбали­
стнога по встречаемости фенов жилок у трех сравниваемых типов мета­

меров А, 1 и С приведсны в табл. 7.7; R-метамеры в этом отношении не 
изучали. Хорошо видно, что наибольшие различия проявляются между А­
и С-метамерами; 1-метамеры занимают. как это и предполагалось, проме­
жуточное положение между ними. 

У сравниваемых типов метамеров мы в первую очередь оценивали 
величины показателей разнообразия (f.l) и доли редких фенов (h), пред­
ложенные Л.А. Животавеким (1982, 1991). Наибольший уровень фене­
точеского разнообразия наблюдается у группы промежуточных 1-метамеров 
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(J.I = 1,930 ± 0,003), тогда как у С- и А-метамеров он в це.лом заметно 
ниже и близок по величине (1,337 ± 0,002 и 1,462 ± 0,003 соответствен­
но). В то же время до.ля редких фенов жи.лок у 1-метамеров минималь­
на (h = 0,035 ± 0,013), а у С- и А-метамеров в несколько раз выше и 
также имеет близкие значения (0,257 ± 0,010 и 0,188 ± 0,016 соответ­
ственно). В итоге можно заключить, что группа 1-метамеров отличается от 
двух других большеИ фенетическоИ выравненностью и разнообразием. 

Т аб.лица 7. 7. Встречаемость фенов ЖШJОК у субметамеров разных 
типов листьев-метамеров роициссуса ромболистноzо (К - чис,1о 
сторон листа, на которых обнаружен фен, N - число изученных 

левых и правых сторон листа). 

ТШI листьев-метамеров 

Фен А 1 с 

к N о/о к N о/о к N о/о 

Центральный сwметамер 

cl 152 152 100,00 42 42 100,00 336 336 100,00 
cl.l 8 152 5,26 2 42 4,76 о 336 0,00 
с2 148 152 97,37 39 42 92,86 332 336 98,81 
сЗ 120 152 78,95 31 42 73,81 93 336 27,68 

«Наружнаю>- дистальнаs сторона боковых С)бметамеров 

el 161 161 100,00 46 46 100,00 349 349 100,00 
el.l 72 161 44,72 20 46 43,48 11 349 3,15 
е2 161 161 100,00 43 46 93,48 347 349 99,43 

еЗ 136 161 84 47 40 46 86 96 72 349 20,63 
«Внутренняя»- проксимальнаs сторона боковых субметамеров 

il 159 162 98,15 46 46 100,00 1 345 350 98,57 
i2 121 162 74,69 33 46 71,74 24 350 6,86 

По аналогии с фенами неметрических пороговых признаков живот­
ных (Hartman, 1980; Васильев, 1988; Васильев и др., 2000) по частотам 
встречаемости фенов жи.лок .листа можно оценить фенетические дистанции 

(М М D), характеризующие меру эпигенетического своеобразия сравнива­
емых типов метамеров. Т акая возможность вытекает из того, что часто­
ты встречаемости фенов весьма устончивы. Последнее обусловлено суще­
ствованием пороговых эпигенетических механизмов реализации в ходе 

морфогенеза. Поэтому, сравнивая частоты встречаемости фенов, мы име­
ем возможность косвенно сопоставить расстановку эпигенетических порогов 

при их реализации и тем самым косвенно сравнить зоигенетические осо­

бенности организации морфогенеза у данных типов метамеров. 
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Фенетические дистанции (MMD) по комплексу частот фенов рас­
считывали между сравниваемыми типами метамеров по формуле, предло­

женной С. Хартманом (Hartman, 1980): 

MMD= };:':iJe;1 -E>;J -[1/(пн +0,5)+1/(n;2 +0,5)]}, 
i=1 

где е= 0,5arcsin(I-2k/(n+ 1))+0,5arcsin(1-2(k+ 1)/(n+ 1)) - преобразо-
ванные частоты встречаемости фенов, т - число признаков, k - часто­

та фена, п, 1 , п, 2 - число изученных сторон метамеров. В этой модификации 
введена поправка на вероятность случайного не обнаружения признака и 

поэтому не используются нулевые значения частот встречаемости. Однако 
в большинстве европейских работ применяется либо формула из пернона­

чальной работы Р. Берри (Вerry, 1963), либо ее модификация, предложенная 
Т. Съевольдом (Sjovold, 1977). При этом в обоих случаях рассчитываются 
усреденные среднеквадратичные отклонения MSD (mean standard 
deviation) по формуле, предложенной Съевольдом: 

MSD = 2 L 2 +--:2:---------2 ' ( 1 1 ) 
r i=l Nн(N;1 +2n;11J'н)+0,5 N;2 (N; 2 +2n;21}'; 2 )+0,5 

Различия статистически значимы на уровне р < 0,05 при MMD > 
2MSD. При фенетических сравнениях часто применяют - показатель 
уникальности выборок (МИ - measure of uniqueness), предложенный Р. 
Берри (Berry, 1963; Sjovold, 1973; Hartman, 1980). Мера уникальности 
обычно оценивается как сумма дистанций М М D данной выборки со всеми 
остальными. Мы используем несколько иную оценку уникальности - ус­
редненную дистанцию данной выборки со всеми остальными (MMU -
mean measure of uniqueness), которая может использоваться при сопостав­
лении результатов работ с разным числом выборок. 

Результаты расчетов (табл. 7.8) показывают, что наибольшие разли­
чия наблюдаются между А- и С-метамерами. Значимость ММD-дистан­
ций оценивали по их отношению к MSD: если это отношение равно 2 или 
выше, то различия между сравниваемыми выборками считаются достовер­

ными. Видно, что все фенетические дистанции в данном случае статисти­
чески высоко достоверны: Мы использовали также усредненную меру 
фенетической уникальности выборки (MMU - mean measure of 
uniqueness). По усредненной ММD-дистанции данной выборки средняя 
мера уникальности С- и А-метамеров приблизительно одинакова и выше, 
чем уникальность 1-метамеров, что указывает на промежуточное положе­
ние последней группы метамеров. 

Поскольку MMD - это усредненные дистанции в расчете на при­
знак, то можно сопоставлять друг с другом результаты различных иссле­

дований, причем на разных объектах. Мы прекрасно отдаем себе отчет в 
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Таблица 7.8. Фенетические ММD-дистанgии по комплексу частот 
фенов жилкования листа .между сравниваеJ.IЫJ.Iи типами метамеров 

роиgиссуса ромболистноzо (над диаzональю) и значения усредненных на 
признак среднеквадратичных отклонений MSD (под диаzональю) 

Тип метамеров А 1 с MMU см.в -reкc-re 

А - 1,0834 1,4404 1,2619 
1 0,0128 - 1,1648 1,1244 
с 1 о 0041 1 0,01\3 - 1 3026 

условности прямого сопоставления оценок, полученных для популяций 

животных и растений, более того, при сравнении выборок разных типов 

метамеров одного и того же растения. Однако, на наш взгляд, такое срав­
нение может бьnъ конструктивны~. Например, такой же, как в табл. 7.8, 
уровень фенетических различий по частотам фенов наб.людался, например, 

при сравнении сильно дифференцированных подвидов у полевок (Васильев, 
2005). По сравнению с величиной характерных фенетических различий 
между .линиями .лабораторных мышей этот уровень даже несколько выше, 

что косвенно указывает на существенные элигенетические различия, обес­

печивающие своеобразие двух характерных подпрограмм развития у срав­

нивае~ых типов метамеров роициссуса ромболистного. 

Для преодоления отклонений от евклидоной метрики и визуализации 
отношений сравниваемых выборок на плоскости мы провели многомерное 

неметрическое шкалирование полученной матрицы фенетических ММD­
днстанций (рис. 7.2, а). Действительно, наиболее удалены друг от друга С­
и А-метамеры, что косвенно свидетельствует об их элигенетическом сво­
еобразии. С другой стороны, центраид 1-метамеров приб.лизительно в рав­
ной степени удален от центроидон С- и А-типов метамеров, однако зани­
мает не строго промежуточное положение между ними, а смещен вдоль 

шкалы второго измерения и тоже проявляет свою фенетическую специфику. 

Дискриминантный анализ формы и размеров .листьев тех же трех 
типов метамеров и по тому же набору метрических признаков, которые 

использованы выше при днскриминировании четырех типов .листьев, показал 

(рис. 7.2, б), что, как и в предыдущем случае (рис. 7.2, а), наибольшие 
различия проявляются между А- и С-метамерами вдоль первой оси и 
наблюдается смещение ординаты 1-метамеров вдоль второй оси, что ука­
зывает на морфаметрическое своеобразие этих типов .листьев. Следователь­
но, существует принципиа.льное сходство между результатами ординации 

центроидон сравниваемых типов метамеров на плоскости, проведеиной по 

комплексу качественных или альтернативных вариаций неметрических 

признаков (фенов), и при морфометрическом сравнении по комплексу 
промеров .листьев, характеризующих изменчивость их формы и размеров. 
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Рис. 7.2. Мноюмерное шкалирование матрицы фенетических дистанций 
(MMD ). вычисленных по встречаемости 10 неметрическим привнаков. 
между выборками А-. 1- и С-листьев (а) и дискриминантныu анализ 
формы и равмеров А-, 1- и С-листьев роициссуса ромбовидноzо по 

комплексу метрических признаков (б). Черными квадратами обозначено 
расположение центроидов выборок соответствующих типов листьев­

метамеров 

Таким образом, полученные результаты позволяют rоворmъ о том, 'ПО 
все типы листьев-метамеров существенно отличаются друг от друга не 

только по комплексу морфаметрических nризнаков, но и в фенетическом 

отношении - по частотам встречаемости фенов неметрических признаков 

жилкования листа. При этом несколько меньшее своеобразие по сравне­
нию с С- и А-метамерами nроявляют 1-метамеры. В то же время мета­
меры этого типа отличаются высоким фенетическим разнообразием и вы­

ровненностью по сравнению с двумя другими. 
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7.4. Стохастический характер формировании фенов 
и их композиций у роициссуса ромбовидиого 

Ранее нами предnолагалось, что, нарму с общим закономерным про­
цессом трансформации структуры жилкования листа роициссуса ромбовид­

ного от простого к сложному, которая отражает общие закономерности 

усложнения конструкции листа в морфогенезе, должна проявляться и сто­

хастическая компонента формирования отдельных эле:\fентов структуры -
фенов жилок. Поэтому представляло большой интерес оценить, проявля­
ются ли фены признаков жилкования листа и их композиции стохастически 

или их появление неслучайно и жестко детерминировано. По Б.Л. Аста­
урову (1974), если вероятность среднего одностороннего проявления гомо­
тишюго билатерального признака возвести в квадрат, то фактически ум­

ножение равных вероятностей правостороннего и левостороннего проявле­

ния признака дает вероятность симметричного проявления признака на 

обеих сторонах тела. Используя такой подход, :\fOЖIIO определить, как те­
оретическая вероятность симметричного проявления признака соотносит­

ся с реальной эмпирической. Если вероятности совпадают, то можно го­
ворить о случайном (стохастическом) характере комбинирования вероят­
!юстей проявления признака на обеих сторонах. 

В соответствии с рекомендация:\fи Б.Л. Астаурова (1974) нами был 
проведен расчет встречаемости фенов жилкования роициссуса на сторону 

листа-метамера, а не на лист. Например, подсчитав число обнаружеиий фена 
с3 на левой и правой сторонах центрального субметамера, а затем, разде­
лив его на общее число изученных сторон листа, получаем вероятность 

проявления данного фена на стороне листа. Фен с3 встречается у А-ме­
тамеров с вероЯ11юстыо 0,7895 (табл. 7.9). Возведя ее в квадрат, согласно 
Б.Л. Астаурову (1974), получим вероятность симметричного проявления 
данного фена у центрального субметамера. В данном случае эта вероят­
ность составит 0,6233. В свою очередь, умножив полученную вероятность 
на число изученных метамеров, мы находим теоретическое число симмет­

ричных билатеральных композиций данного фена (0,6233х76) = 47,37. В 
том случае, если теоретическое число метамеров с симметричным прояв­

лением фена не будет значимо отличаться от эмпирического числа симмет­

ричных по данному фену метамеров, можно будет заключить, что прояв­

ление фенов носит стохастический, случайный характер (при этом корре­
ляция проявления фена данного признака на левой и правой сторонах 
должна бьпъ близка к нулю). В нашем примере эмпирическое число сим­
метричных по с3 субметамеров составило 56, т.е. было близко к теорети­
ческому, и различия между эмпирическим и теоретическим числами сим­

метричных по фену· с3 метамеров (56 и 47,37) оказались статистически 
недостоверными (р = 0,068). Следовательно, можно предполагать, что 
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данный фен формируется относительно независимо на левой и правой 

сторонах центрального субметамера, и его проявление, по-видимому, носит 

случайный, стохастический характер, хотя и имеется некоторая слабая тен­

денция к днесимметрии (слабой скоррелированности сторон). 
Если эмпирическое число значимо вьШiе, чем теоретическое, корреля­

ция проявления признака на левой и правой сторонах имеет nоложительный 

знак и наблюдается диссимметрия. В крайнем случае, когда асимметрич­
ного выражения фена нет и наблюдаются либо симметричное nроявление, 

либо симметричное непроявление фенов на сторонах листа, следует гово­

рить о симметрии. При обратном соотношении, если превалирует теорети­
ческое число симметриков, будет наблюдаться отрицательная корреляция 

проявления фенов на сторонах листа и явление, известное как дисантисим­

метрия или, в своем крайнем выражении, антисимметрия (см. Тимофеев­
Ресовский, Иванов, 1966). 

Аналогичные расчеты по этому же фену, но для С-метамера (см. 
табл. 7.9), дали иную картину. При возведении в квадрат вероятности 
одностороннего проявления фена с3 получим 0,27682 = 0,0766, т.е. веро­
ятность симметричного проявления. Умножив эту вероятность на число 
изученных метамеров, получим теоретически возможное число метамеров 

с симметричным проявлением фена (0,0766х168) = 12,87. Эмпирическое 
число симметрикон на nрактнке составило 25, причем различия оказались 
значимыми (р = 0,018). Так как эмпирическое число nочти в 2 раза 
превьШJает теоретическое, то можно говорить о явно веслучайном симмет­

ричном проявлении у С-метамеров фена с3, а стеnень днесимметрии в 
данном случае очень высока. Если у сравнительно мелких С-метамеров на 
одной из сторон листа формируется фен сЗ. то он же обязательно «стре­
мится» проявиться и на противоnоложной. 

Есть основания считать, что фОрмирование листа типа С и соnровож­
дающего его усика nротекает в биологически близкие временные перио­

ды морфогенеза. Возможно также, что сроки начала одного процесса и 
завершения другого накладываются друг на друга. Известно, что у С­
мета;'dеров резко укорачивается черешок, и уменьшаются размеры листа. У 
данной категории листьев в nроцессе реализации двеллярной структуры 
обычно наблюдается остановка морфОгенеза на шаге, предшествующем фор­

мированию одного или даже двух двелов центрального листочка (фены с.З 
и с/.1). При этом заметим, что, по нашим наблюдениям, фен с4 ни разу 
не проявился у более чем 200 изученных метамеров данного тиnа. Трудно 
сомневаться в том, что фены е3 и е/./ являются гомономными гомолога­
ми фенов с3 и с/.1.. Таким образом, отсюда следует общий вывод о том, 
что «соседство» С-листьев с усиком сопровождается у данной категории 
листьев структурной и ростовой редукцией и, вероятно, ретардацией. По-
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Таблица 7.9. Вероятности встречаемости фенов проявления и 
отсутствия выступающих жилок листа у роимиссуса ромбовидною 

Фен 

Веро.пность А-метамер 

cl с2 с3 cl.l 
Про.1вленН11 1,0000 0,9737 0,7895 0,0526 
OrcyrcтвНII 00000 00263 02105 0,9474 

el е2 еЗ el.l 
Про.1вленН11 1,0000 1,0000 0,8447 0,4472 
OrcyrcтвНII 00000 00000 о 1553 05528 

il i2 
Про.1вленН11 0,9815 0,7469 
0r~TBНII 0,0185 о 2531 

1-метамер 

cl с2 сЗ cl.J 
Про.1вленН11 1,0000 0,9286 0,7381 0,0476 
OrcyrcтвНII 00000 0,0714 0,2619 09524 

el е2 еЗ el.J 
Про.1вленН11 1,0000 0,9348 0,8696 0,4348 
OrcyrcтвНII 0,0000 0,0652 0,1304 0,5652 

il i2 
Про.1вленН11 1,0000 0,7174 
OrcyrcтвНII 00000 о 2826 

С-метамер 

cl с2 с3 cl.l 
Про.1вленН11 1,0000 0,9881 0,2768 0,0000 
OrcyrcтвНII 0,0000 0,0119 0,7232 1,0000 

el е2 еЗ el.J 
Про.1вленН11 1,0000 0,9943 0,2063 0,0315 
OrcyrcтвНII 0,0000 0,0057 0,7937 0,9685 

il i2 
Про.1вленН11 0,9857 0,0686 
ОrсутствНII 0,0143 0,9314 

скольку у С-листьев структура боковых листочков затронута эффектами 
ретардации в меньшеИ степени, чем центрального, то, вероятно, простран­

ствеиное влияние, во-первых, имеет место, а во-вторых, выражено больше 

вдоль осевон линии листа и, скорее всего, <<нацелено» на апикальную часть 

листа, так как именно здесь двеллярная структура «Останавливается» в 

развитии на последних структурных шагах. 

~есткая связь двеллярноИ структуры и размеров листа давно и 
хорошо известна. Нами также было обнаружено, что коэффициент корре­
ляции общей длины листа (с черешком) с числом двелов листа достоверно 
отличается от нуля: r = 0,72; р < 0,001. Так как двеллярная структура 
формируется еще в эмбриогенеэе листа, а его рост протекает в постэмб-
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риональной стадии, то трудно также сомневаться в том, что nервичным 

является структурогенез. 

Принято считать, что формирующийся nараллельна с метамерами С­
тиnа усик является модифицированным nобегом (видоизмененным соцве­
тием). На аnикальном конце усик имеет развилку и удлиняется, nо-види­
мому, лишь за счет интеркалярного роста, а не за счет аnикальной части. 

Отсутствие центральной апика.11.ьной точки роста обрекает этот «Квазиnо­
бег» на nоследующее медленное усыхание и отмирание (аnоnтоз) nосле 
фазы роста. Разумно nредnоложить, что все эти эффекты замедления роста 
и недоразвития двеллярной структуры у С-листьев соnряжены с еще не 
изученными у данной формы гормональными эффектами общего действия, 

«нацеленными» на ингибирование роста и развития усика. 

Следует также отметить, что С-метамеры из-за влияния об1цих с 
усиком факторов ретардации становятся вынужденно уnр01ценными, но 

имеют, nо-видимому, высокий структурный nотенциал, nоскольку расnоло­
жены на nобеге nосле достаточно сложных по структуре А-метамеров. 
Возможно, если бы в общем узле не формировался усик, то структурная 
реализация у С-листьев была бы nолнее, и недостаю1цие двелы могли не 
только реализоваться, но и nроявиться с высокой частотой. В то же вре­
мя за счет резкого укорочения черешка у данных метамеров может nо­

явиться избыточный ресурс на nотенциальное nостроение двелов. Все 
сказанное выше nозволяет вnолне обоснованно nредnоложить, что высокий 

скрытый структурный и ресурсный nотенциал С-листьев, собственно, и 
nриводит к избьггочному nроявлению фенов c..J на обеих сторонах цент­
рального листочка, т.е. к диссим.метрии. 

Аналогичный расчет по фену c..J для 1-метамеров nоказал, что эмnи­
рическая частота встреч симметричных билатеральных комnозиций этого 

фена близка к теоретической (соответственно 13 и 11,44), и различия между 
ними статистически недостоверны (р = 0,311). В этом случае так же, как 
и у А-метамера, днесимметрия не выражена, и реализация фена на разных 
сторонах листа осуществляется nрак·mчески случайно и независимо. Исполь­
зуя такой nодход, можно оnределить, в какой стеnени на стохастические 

nроцессы накладываются детерминирующие конструкционные ограничения 

и требования, т.е. оценить, nроявление каких метамеров и их структурных 

моДИфикаций связано с ограничениями (Менен, 1975), и наnротив, становление 
каких метамеров избьrrочно и носит аттрактивный характер. 

Можно также вычислить вероятность nроявления односторонней 
комnозиции фенов nризнаков целого субметамера или даже метамера и, 

рассуждая так же, как в nредыдущем случае, оценить стохастический ха­
рактер формирования комnозиций. фенов. Для этой цели мы можем nред­
ложить следующую схему несложных рассуждений и расчетов. Понятно, 

132 



ГААВА 7. ВНУГРИИНДИВИДУААЬНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ И ... 

что вероятность непрояв.ления фена, или «антивероятность», можно вычис­

лить, вычитая из единицы верояmость альтернативы - проявления фена. 

Например, вероятность проявления у А-метамеров фена сЗ (см. таб.л. 7.9) 
равна 0,7895, тогда «д.Jrrивероятность» данного фена будет составлять (1-
0,7895) = 0,2105. Зная соответствующие вероятности и антивероятнос­
ти д.ля всех фенов, мы можем вычислить вероятности формирования ком­

позиций фенов разных признаков как у разных субметамеров, так и у 
метамера в целом. 

Для записи структурных композиций составляли фенетические фор­
мулы. Приведем конкретный пример: 11"23/11"23-12&11"234/11"23-12. 
В данной формуле д.ля уменьшения громоздкости не приводятся буквен­
ные символы, а даны только цифровые обозначения позиции проявления 

фенов, разъединенные определенными знаками. Слева до знака «&» за­
писана формула для .левой стороны метамера, а справа от знака - д.ля 

правой. 1Jентра.льные субметамеры отделены от боковых «Косой чертоЙ» 
(/). У боковых субметамеров, как отмечалось выше, учитываются фены 
наружной и внутренней по отношению к центральному субметамеру сто­

рон. Композиция фенов наружной стороны бокового субметамера записы­
вается сразу после косой черты, а от композиции фенов внутренней сто­

роны бокового субметамера отделяется знаком «дефис» (- ). Фены с/.1 и 
е/.1 кодируются цифрой 1 и символом «ШТрих» - 1' («единица-штрих»). 
Из приведеиной в качестве примера фОрмулы следует, что в данном случае 
центральный субметамер имеет асимметричную композицию фенов: слева 

- c/+c/./+c2+c..J, а справа - с/+с/./+с2+с3+с4, а боковые субмета­
меры симметричны по структуре выступающих жилок. У обоих боковых 
субметамеров на наружной стороне проявляются фены е/+е/./+е2+е3, а 
на внутренней - i/+i2 (пример данной билатеральной композиции фе­
нов можно видеть на рис. 7.1 у А-метамера). 

Можно записать в виде следующей формулы: 1/1-&1/1- пример 
самого простого строения .листа (S-метамер). Здесь после знака дефис 
отсутствуют цифры, характеризуюrцие проявление фенов группы i, поскольку 
выступающие жилки на внутренней стороне боковых субметамеров с обеих 

сторон не прояви.лись. Данная композиция представлена симметричным 
проявлением фена с/ с обеих сторон центрального субметамера и фена е/ 
на наружных сторонах боковых субметамеров (см. рис. 7.1). В таб.л. 7.9 
приведены необходимые данные д.ля дальнейшего вычисления теоретичес­

ких вероятностей проявления композиций фенов разных признаков жил­

кования .листа. 

Для вычисления верояmости односторонней композиции фенов цен­
трального субметамера, например c/c2c..J, необходимо верояmость прояв­
ления фена с/ (1,0000) умножить на вероятность проявления фена с2 
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(0,9837), это произведение умножить на верояnюсть проявления фена сЗ 
(О, 7895) и, наконец, общее произведение умножить на вероятность отсуг­
ствия фена с/.1 (0,9474). Теоретическая вероятность встречаемости од­
ностороннего проявления композиции clc2c3 в данном случае составит 
0,7283. Если число изученных сторон метамеров (n = 152, см. табл. 5.8) 
умножить на эту вероятность, то теоретическое число сторон метамеров с 

композицией clc2c3 (или 123/) будет равно 110,69. Реально встречено 
110 метамеров, имеющих такую одностороннюю композицию (табл. 7.10), 
т.е. теоретическая и эмпирическая частоть1 практически совпадают. Срав­
нение теоретических частот всех вариантов, встречающихся при классифи­

кации односторонних композиций с эмпирическими, было проведено по А­
• 1- и С-метамерам отдельно для центрального субметамера, наружной и 
внутренней сторон боковых субметамеров. Оказалось, что аналогично ведуг 
себя все односторонние композиции. Это очень важное обстоятельство, так 
как оно прямо доказывает факт случайной, стохастической реализации 
композиций фенов жилкования у отдельно взятых субметамеров листа. 

Вероятность реализации той или иной композиции фенов неметрических 
признаков листа в данном случае представляет собой произведение веро­

ятностей фенов проявления и отсутствия выступающих жилок. 

Если бы на процесс реализации накладывались те или иные детер­
минирующие факторы, то теоретические и эмпирические частоты не мог­

ли бы совпасть, а из таблицы 7.10 видно, что они, судя по значениям кри­
терия хн-квадрат, статистически не различаются 

Таким образом, полученные результаты подтверждают справедливость 
правила Б.Л. Астаурова (1974) - <<Независимой реализации аитимеров 
билатеральных структур в морфогенезе» - и для растений, а также до­

казывают существование единой эпигенетической системы, эндогенно па­

раметризующей структурогенез листьев-метамеров у изученной нами особи. 

7.5. Анализ флуктуирующей асимметрии А-, 1- и С-метамеров 

Случайный процесс реализации жилок на правой и левой сторонах 
метамера прямо иллюстрирует широко известное явление флуктуирующей 

асимметрии. Нами уже отмечалось, что в последние годы появилось много 
исследований, посвященных использованию феномена флуктуирую1цей асим­
метрии альтернативных и количественных признаков при экологическом 

мониторинге природных популяций (Palmer, Strobeck, 1986; Захаров, 1987; 
Parsons, 1990,1992; Кряжева и др., 1996; и др.). Еще раз напомним, что 
под флуктуирующей асимметрией дискретных билатеральных признаков 

обычно подразумевается случайный характер проявления антимерных 

структур (неметрических признаков) на разных сторонах тела особей или 
метамеров (Захаров, 1987). 
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Таблица 7.10. Сравнение теоретических и эпирических частот 
встречаемости композщ~иu фенов жШiкования субметамеров листа у 

А-. I- и С-метамеров рощ~иссуса ромбовидноzо 

Частоты А -t~СПМС:РЫ 
UeiПl aльiiJolll с; бмеrаме~ 

Ко.ипозиции фенов 1 12 11'2 123 11'23 11'2+11'23 х· 

rrеоретические 0,80 29,52 1,64 110,69 6,15 7,79 

ЭМJВtрич~rкие 4,00 28,00 0,00 110,00 8,00 8,00 
Критерий • • 0,18 

Боховой субмеrамер (наружнu сторона) 1 

Ko.unoзrntuu Фенов 1 12 11'2 123 1 11'23 111'2 +11'23 1 -L 1 

lr еоретичесхне 0,00 13,82 11,18 75,18 60,82 72,00 

ЭМJВtрич~rкие 0,00 21,00 4,00 67,00 68,00 72,00 
~ритерий • • 4,62 

Боховой субметамер (в сторона) 

Ko ... noзm/UU фенов Нет 1 12 1 1 х· 1 

rr еоретические 0,75 39,74 117,29 
ЭМШiрические 3,00 38,00 119,00 
Критерийх2 • • 0,03 

!-метамеры 
Цcнrpam.IIJolll с: бметамq 

Ко.ипозиции фенов 1 12 11'2 123 11'23 11'2+11'23 r 
Гfеоретичесхне 0,75 9,73 0,49 27,41 1,3 7 1,86 
ЭМJВtрнческие 3,00 8,00 0,00 29,00 2,00 2,00 
Кр~нйх2 • • • • 0,13 

Боховой субмеrамер (наружнu ;rорона) 

Композициифенов 1 12 11'2 123 11'23 11'2+11'23 r 
Гfеоретические 0,22 3,17 2,44 21,13 16,26 18,70 
ЭМШ1рнческие 3,00 3,00 0,00 20,00 20,00 20,00 
КоJПеDнй-i • • • 089 

Боховой субметамер (внyrpe!IНJUI сторона) 1 

Ko.unoзm/UU феиов Нет 1 12 -L 
rr еоретичесхне 0,00 13,00 33,00 

ЭМJВtрич~rкие 4,00 9,00 33,00 
Критерий • 1,72 

С-метамеры 1 

Uеш aльiiJolll с бметамСI 1 

Ко.ипозиции фенов 1 12 11'2 123 11'23 11'2 +11'23 х: 
Т еоретичесхне 2,89 240,11 0,00 91,89 0,00 0,00 
ЭМJВtрические 4,00 239,00 0,00 93,00 0,00 0,00 
Критерийr • • • • 0,50 

Боховой субмеrамер (наружнu сторона) 

Ко . .,пози! uu Фенов! 1 12 11'2 123 11'23 11'2 +11'231 I" 1 

rr еоретические 1,54 266,73 8,68 69,33 2,26 10,94 
ЭМШ1рические 2,00 273,00 2,00 63,00 9,00 11,00 
Критерийх2 • • 0,75 

Боховой субметамер (BIIYfJICIIIOIЯ сторона) 

Ko...noЗin/UU фенов Нет 1 12 1 r 
Теоретические 4,66 321,34 23,66 

1 

ЭМJВtрические 5,00 321,00 24,00 
Коитерий12 003 

* Указаны классы, которые объединяли со смежными, если их частота не 
превышала 4. 
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На экспериментальном и естественном материале было показано (За­
харов, Кларк, 1993), что флукrуирующая асимметрия (ФА) может рассмат­
риваться в качестве своеобразного индикатора неспецифической разбалан­

сировки развития, характеризующего состояние популяции в целом. Деста­
билизация развития для метрических и меристических признаков наблюдается 

обычно уже на относительно низком уровне средовых нарушений, которые 

еще не связаны с необратимыми изменениями в популяциях. Это позволя­
ет использовать ФА как индикатор даже незначительных отклонений па­
раметров среды от фонового состояния, которые еще не приводят к суrце­

ственному снижению жизнеспособности особей. 

Поскольку флуктуирующая асимметрия является мерой стресса раз­
вития (Захаров, 1987; Parsons, 1992), то рассматриваемый нами объект 
исследования - роициссус ромбовидный - в первуrо очередь представ­

ляет собой хорошую модель для изучения эффекта возможной дестабили­

зации развития при переходе из одной устойчивой морфо-физиологичес­
кой фазы листа в другую, из одной подпрограммы реализации его струк­

туры в другую. Априори можно было предположить, что в этом случае 
будут наблюдаться процессы разбалансировки развития, и именно у про­

межуточных, пограничных листьев - 1-метамеров - должна повышаться 
флуктуирующая асимметрия. 

Для оценки флукrуирующей асимметрии мы использовали проявление 
фенов листа (проявление-непроявление выступающих жилок) на левой и 
правой сторонах центрального и боковых субметамеров, а в качестве по­

казателя ФА взяли среднюю встречаемость асимметричных выражений 
признаков на лист в процентах от числа признаков - индекс нестабиль­

ности, FA (Leary et al.,1985 а, б; Захаров, 1987; Markowski, 1993). Анализ 
показал, ~ у промежуточных листьев 1-типа флукrуируюi!Jая асимметрия 
действительно возросла по сравнению с метамерами А и С (табл. 7.11). 
Уровень F А у персходных листьев почти в два раза выше, чем у каж­
дого из усто'ifчивых А- и С-состояний метамеров. Интересно, что F А 

пm 

также низок у листьев, расположенных в узлах, где начинают фОрмировать-

ся новые побеги, - R-метамеров, как и в узлах, где формируются усики. 
Интерпретация этих сдвигов представляется достаточно очевидной: при пе­
реходе из одного фенотипически устойчивого состоm1ия в другое, т.е. от А­
к С-метамерам, что связано с изменением программы развития, происхо­
дит перестройка морфагенетической системы побега, которая сопровожда­
ется временной дестабилизацией развития в переходной зоне. 

Примечательно, что параллельна с переходом от А-метамеров к С­
метамерам наблюдается снижение общего числа выступающих жилок -
уменьшение об1цей сложности двеллярной структуры и укорочение длины 

черешка (см. табл. 7.11). Интересно было сопоставить значения по двум 
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индексам нестабильности развития, вычисленным разными способами: как 

уже говорилось, F А представляет собой среднюю долю асимметричных 
проявлений фенов н;" признак, а F А - отношение взятой по модулю ,.,. 
разности числа жилок на левой и правой сторонах метамера к полусум­

ме числа жилок на обеих сторонах. Первый индекс отражает уровень 
нестабильности формирования качественных, альтернативных вариаций 

признаков, а второй - меристических, счетных. 

Таблица 7.11. Сравнительный анализ уровня флуктуирующей 
аси.мметрии. а также длины черешка и числа жилок у листьев 

Rhoicissus rhomboidea, относящихся к типам А- . .1-, С- и R-метамеров 

IЪюшrель 
ТШiметамера 

А 1 с R 

Ицде:кс нecmfuльi:IOC'П:I 5,25±0,75 9,03± 1,38 4,05±0,41 3,89± 1,12 
рm!ИIИЯ (FA.m,%) n=79 n=21 n=IIO n=23 
Ицде:кс нecmfuльi:IOC'П:I 7,39± 1,05 12.,14± I,IO 7,57±0,85 5,41 ± 2,01 
ЗЗКJЩZU<ИЖИЛОК (FA,." %) n=79 n=19 n= 151 n=20 
Срt:цния CIIOЖII)C'IЬ 

дв:ллярюй сrруюуры (Сд:;)- 15,30±0,'Z7 14,43±0,50 Щ78±0,19 11,96±0,48 
~ числовысrупакщих n=79 n=21 n=IIO n=23 
жилок (двелов) лисrа 

Длина черешка метамера 75,38±2,19 5l,(X)± 2,43 26,19± 1,16 43,81 ±4,75 
(ДЧМ) n=IO n= 14 n= 115 n=lб 

Из табл. 7.11 хорошо виден параллелизм изменения средних значений 
обоих индексов у разных типов метамеров. Однако множественное срав­
нение, выполненное с помощью непараметрического аналога однофактор­

нога дисперсионного анализа - теста Краскела-Уоллиса, показала, что 
различия статистически значимы по индексу F А : Н = 13,23; р = 0,004. 
но незначимы по индексу F А : Н = 6,35; р = "Ъ,О95, хотя тенденция к 
повышению значения показате~ у 1-метамеров характерна для обоих ин­
дексов. Предпочтительнее в данном случае оказался традиционный индекс 
F А для альтернативных вариаций признаков. 

""'Достоверное повьПIIение уровня флуктуирующей асимметрии у пере­
ХОДIIЫХ между А- и С-метамерами листьев косвенно доказывает реальность 
дестабилизации развития листьев при переходе от одной онтогенетической 

программы к друтой. При этом можно не сомневаться, что все изученные 
типы метамеров представляют собой фенотипический результат функциони­

рования разных эпигенетических программ/подпрограмм. Во-первых, это 
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вьrrекает из результатов дискримишumюrо анализа фОрмы и размеров срав­

ниваемых типов метамеров. Действительно, все типы метамеров имеюг вы­
сокоустойчивые морфОметрические особенности, по которым они леnю рас­

познаюгся и дискриминируются. Во-вторых, получены практически идентич­
ные отношения сходства-различия между сравниваемыми типами метамеров 

при многомерно:'~! анализе количественных (метрических), счетных (мерис­
тических) и качественных (неметрических) признаков листа роициссуса. 
Результаты дискриминантного анализа меристических признаков (числа 
жилок) в данной работе нами не приводятся. 

Наибольшие вклады в дискриминацию разных типов метамеров вне­
сли общая длина листа с черешком и длина междоузлия. Поэтому интересно 
было оценить зависимос11> между тремя переменными: общей длиной лис­

та, длиной междоузлия и величиной FA (флуктуирующей асимметрии) в 
виде поверхности, образуемой по.линомомnmвторого порядка (рис. 7.3). Вели­
чина флуктуирующей асимметрии возрастает в двух направлениях: а) при 
крайнем уменьшении общих размеров листьев и параллельном увеличении 

длины междоузлий (такие лис11>я характерны для группы С-метамеров); б) 
при достижении наибольших общих размеров лис11>ев и параллельном уко­

рочении длины междоузлий (лисТhя в группе А-метамеров). У дельный вес 
листьев из группы 1-метамеров в обrцей выборке невелик и мало сказыва­
ется на общей фОрме полиномиальной зависимости. 

Имеюrся основания полагать, что увеличение уровня ФА при суще­
ственном укорочении .листьев и удлинении междоузлий обусловлено неб.ла­

гоприятными условиями развития роициссуса (наряду с известными меха­
ническими причинами изменчивости .листьев ортотропных и п.лагиотропных 

побегов). Ранее нами было высказано предположение о том, что данные 
типы метамеров яв.ляются своеобразными <<экоморфами»: С-метамеры можно 
рассматривать как ксероморфные образования, в узлах которых появляют­

ся усики; А-метамеры - трофические мезоморфные органы, которые в 
крайнем выражении можно рассматривать как теневые .листья, расположен­

ные обычно в основании побега. Если рассуждать подобным образом, то 
возрастание флуктуирующей асимметрии (дестабилизации развития листа) 
наблюдается по мере усиления вероятной засушливости, вызывающей ксе­

роморфизацию листьев. Возможно, что сопутствующее этому резкое увели­
чение длины междоузлий - своеобразная адаптивная ростовая реакция для 

«быстрого преодоления» растением зоны неб.лагоприятных условий. Такое 
же возрастание ФА наблюдается при увеличении абсо.люгных размеров 
листьев и резком уменьшении длины междоузлий. Не исключено, что это 
реакция на снижение освещенности (теневые листья часто имеюг большие 
размеры) или увеличение роста листа как отклик на недостаток питания на 
начальной стадии формирования побега. В обоих случаях усиление воздей­
ствия неб.лагоприятных экологических факторов должно приводить к потен-
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z=-0,573+0, 1*х-0,005*у-О'"х2-0,001*х*у+О,ОО1*у 2 

Рис. 7.3. Зависимость между общей длиной листа. длиной междоузлия 
и величиной FA (меры флуктуирующей асимметрии), построенная в 
виде поверхност";; сzлаживания, образуемой полиномо.м второzо порядка 

циальной дестабилиэации развития листа. Возможно, именно этот эффект мы 
и наблюдаем в данном случае (см. рис. 7.3). 

Таким образом, приведеиные выше данные хорошо согласуются с 
Представлениями о флуктуирую1уей асимметрии как nоказателе дестаби­

лизации и разбалансировки развития (Захаров, 1987) и, на наш взгляд, 
служат убедительным доказательством такой связи. Полученные факты 
nозволяют дать рациональное объяснение резкому повышению уровня 

флуктуирующей асимметрии у листьев, которые являются пограничными 

между двумя разными устойчивыми фенотипячеекими стазисами. 

7.6. Дискретнь1е альтернативные пути реализаuии фенов 
жилкования листьев и их композиций у роивисеуса ромбовидного 

В заключение вычислим теоретическую вероятность симметричного 
nроявления наиболее распространенных композиций фенов - симметрич­

НЬIХ билатеральных композиций (табл. 7.12). У А-метамеров симметричная 
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Таблица 7.12. Сравнение эмпирических (над чертой) и теоретических 
(под чертой) частот билатеральных симметричных компоsиуий фенов 

листа Rhoicissиs rhoтboidea 

Фены И ИХ КОМIЮ31ЩИИ 
Меrамеры 

А 1 с 

с3 1 210,01 1 14,8 1 /0,01 
с2с3 1 

11 /2,87 1 1 1,13 97/85,79 
clc2c3 47140,31 11 18,95 25112,57 
clcl.lc2c3 210,12 0/0,02 0/0,00 
Чисоо в 76* 21 168 

* Суммы эмпирических и теоретических частот в данном случае не должны 
совпадать ни друг с другом, ни с числом изученных метамеров, так как 

анализируются только симметричные сочетания (асимметричные билате­
ральные композиции и иные сочетания не учитывали). 

билатеральная композиция центрального субметамера 123/ & 123/ имеет 
теоретическую вероятность проявления 0,5303. Умножив ее на число 
изученных субметамеров (76), получим теоретическое число симметричных 
сочетаний, равное 40,31. Реально встречено 47 случаев таких сочетаний, т.е. 
наблюдается хорошее совпадение частот. Теоретическая частота встреча­
емости симметричной композиции 23/ &23 / составила у этого же типа 
метамера 2,87, а на практике их было обнаружено 11 (в 3 раза чаще). 
Симметричная композиция 11"23 / &11"23 / теоретически должна быть 
представлена в 0,12 случаях, а реально обнаружена у двух метамеров. 

При сравненииС-метамеров композиция 123/&123/ должна тео­
ретически встретиться у 12,57 метамеров, а найдена в 25 случаях (в 2 раза 
чаще). Композиция 11 "23 / & 11" 23/, которая теоретически не должна была 
быть обнаружена (вероятность близка к 0), не была найдена и на прак­
тике. Наконец, билатеральная композиция 23/ &23 /, имевшая теоретичес­
кую встречаемость 85,79, отмечена у 97 метамеров. 

В случае 1-метамеров теоретическая частота билатеральных симмет­
ричных композиций близка к эмпирической: у 123/ & 123/ соответствен­
но 8,95 и 11; у 11"23/&11"23/ - 0,02 и О; у 23/&23/ - 1,13 и 1. 
Таким образом, часть симметричных композиций реа,,изуется случайно, а 
у некоторых явно проявляется диссимметрия. 

Интересно отмеmть, 'fГО у сложных А-листьев при общем доминирова­
нии сложной композиции clc2c3 ее проявление близко к случайному, а от­
носительно простая композиция clc2 на практике реализуется чаще, чем при 
теоретическом ожидании случайного проявления. Однако эта <<Простая» ком-
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позиция домИЮ!рует у листьев Т!Пlа С, где также случайно реализуется, как и 
композиция clc2c3, доминирующая у А-листьев. В свою очередь «СЛожная» 
композиция clc2c3y С-листьев встречена в 2 раза чаще, чем nри случайном 
исходе. Таким образом, если домИЮ!рующие комnозиции реализуются у Э'ПfХ 
листьев в С()()'ПrеТСТВИИ с теоретической вероятнОСIЪю, то у каждого Т!Пlа ли­

стьев «чужой доминирующий ТIШ>> встречается значиге.льно. чаще, чем это те­

оретически до.IIЖНО наблюдаться при независимой случайной вариации. 

Композиции-аттракторы, скорее всего, обусловлены «тяготением» 
соответствующего альтернативного (дискретного) пути развития, эпигене­
тически регулируемого в развитии и того и другого типа метамеров. l1с­
пользуя терминологию К.Х. Уоддингтона (1970), можно nредnоложить, что 
если «СВОЙ» креод (путь, траектория развития) реализуется всегда нормаль­
но и в соответствии с заданной эпигенетическими порогами вероятностью, 

то «соседниЙ» креод неизбежно оказывает некоторое «Конкурирующее>> 

влияние, и оnределенная часть композиций формируется зависимо от него. 
Это, по-видимому, ошибочные реализации программы развития. 

Непропорционально высокая доля асимметричных комnозиций у листьев 
промежуточного 1-типа сопровождается повьШiенным уровнем фЛуктуирую­
щей асимметрии по совокуnности признаков. Возможно, что повьШiение уровня 
флукrуирующей асимметрии в пограничной пороговой зоне между двумя аль­

тернативными пугями развития листьев nриводит к высокой вероятности nе­

реключения морфОгенеза листа на иной путь. Разбалансировка развития за 
счет фЛуктуирующей асимметрии, возможно, способствует процессам переклю­

чения развития, усиливая вероятность «перескока>> из одного креода (nути 
развития) в другой. Т о, что это именно переключевне развития на основе 
одного и того же генотипа, вряд ли вызывает сомнение, так как мы изучали 

метамеры одного и того же растения. Переключеине происходит фактически 
на уровне композиций фенов: на одной стороне тела реализуется одни диск­

ретный вариант развития, а на другой - иной. 

Мы неоднократно обращались к правилу Б.Л. Астаурова о невависи­
мой реализации билатеральных струкrур на разных сторонах тела. Этот фе­
номен был определен В.А. Струнвиковым и l1.M. ВьШiинским (1991) как 
реализационная изменчивость. В своей работе они nриводят весьма интересный 
пример, где описывается мозаичная бабочка rутового шелкопряда, у которой 

меньшая по размерам правая сторона тела андрогенетического происхожде­

ния, а большая левая - гибридного, причем последняя сторона значительно 

больше, чем инбредиая. Оrсюда авторы делают вывод о том, что, несмотря на 
смешение гормонов в гемолимфе и общую нервную систему, рост органов 

правой и левой сторон организма протекает независимо, т.е. под конгролем ге­

нетической инфОрмации каждой из сторон тела. Поэтому неудивительно, что 
у многих 1-метамеров, которые являются переходными между А- и С-мета­
мерами, на одной из сторон листа дискретно фОрмируется характерный <<А-
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пm» строения, а на другом - «С-пm». Стохасmческие явления, лежащие в 
основе реализации фенов и их композиций (на уровне листочков-субмета:wеров), 
nодтверждаюг выводы Б.Л.Астаурова (1974), а также В.А. Струнникава и 
И.М. Вышинского (1991) о том, что струюурные дискретные элемеinъJ на 
левом и nравом сторонах организма (в данном случае листа) могут фОрмиро­
ваться относительно независимо. 

Исследуя этот аспект nроблемы, мы изучили струюурные фенетические 
модели жилкования, nроявляющиеся одновременно у одного и того же листа 

на левом и nравой сторонах. Одновременная реализация на левом и nравом 
сторонах разных структур (композициИ фенов) является доnустимым сбоем 

(ошибком) нормальнот хода развития данного органа (листа). Сnециальным 
анализ показал, что «ЛЮфТ» встретившихся в выборке асимметричных била­

теральных комnозициИ фенов жилкования листа невелик, а струюурные изме­

нения в целом носят линеИ:ный характер. Поясним это на nримере рис. 7.4, 
на котором изображены односторонние (латеральные) структурные модели, 
выявленные для каждоrо из трех изученных пmов метамеров рощ~иссуса ла­

теральнь!Х комnозициИ фенов и nостроенные только для центральньiХ субме­

тамеров (листочков). Все варианты неодинаковьiХ струюур, обнаруженные у 
одних и тех же листьев, но на раэньiХ их сторонах, соединяли между собой 
стрелками (от nрость!Х к более сложным). Наnомним, что одновременная 
реализация на левой и nравой сторонах раэньiХ комnозиций фенов является 

естественным сбоем (ошибкой) нормального хода развития данного листа, 
nоскольку генопm и условия развития для левой и nравой сторон метамера 

nочти идентичны. Поэтому асимметричные билатеральные комnозиции фенов 
nозволяют nостроить естественные морфогенетические ряды доnустимых в 

онтогенезе (не летальнь!Х) структурньiХ трансформаций. Видно, что внутри­
miДивидуальная изменчивость nочти лm1ейно уnорядочена от nростых струюур 

к сложным по числу двелов. 

Из рис. 7.4. хорошо видно, что в nределах каждого тиnа метамеров в 
результате выстроились линейные ряды структурiiЬIХ трансфОрмациИ - от 

nрость!Х к более сложным. Наиболее nротяженным и разветвленным оказался 
ряд у А-метамеров, а самым коротким - у С-метамеров; 1-метамеры име­
ют nромежуточный ряд по числу и направлению струюурных трансфОрмаций. 

Обращает на себя внимание тот факт, что в nределах одного листочка доnу­
стимый «люфТ» не nревышает величины закладки или неnроявления одноrо 

или реже двух двелов. Эrо обстоятельство, nо-видимому, и оnределяет линейный 
характер дискретнь!Х структурньiХ изменений (шагов) в выявленных морфО­
генетических рядах для дашюrо субметамера. Видно также, что существует 
естественный ряд усложнения двеллярной структуры субметамера от 2 до 5 
двелов (теоретически можно встретить 6 двелов). 

Такой же естественный ряд усложнения по числу двелов обнаружен 
нами и nри характеристике внутрииндивидуальных связей латеральных 
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Рис. 7.4. Естественные морфоzенетические ряды двеллярноu 
структуры gентральноzо листочка у А-. 1- и С-метамеров листьев 

роиgиссуса ро.мбовидноzо (см. пояснения в тексте). 
Пунктирноu линиеu обведена zиnотетическая наиболее сложная структура 
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Рис. 7.5. Закономерности внутрииндивидуальноu изменчивости 
латеральных композиgиu фенов двеллярноu структуры листьев 

роиgиссуса ромболистноzо. 
Стрелка;ии соединены латеральные коАтозщ~ии фенов. встретившиеся как 

анти.мерные сочетания на разных сторонах одноzо и тоzо же листа 

(от простых к более сложны:оi компози~иям); жирные линии - вновь 
nоявляющиеся двелы; уифры означают число двелов, nриходящихся 

на данную структурную ко.мnозщ~ию. 
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композиций фенов для всего листа. Из рис. 7.5 видно, что реализация 
структурных изомеров возможна при одинаковом числе структурных эле­

ментов - двелов, но с разным расположением отдельных двелов. В ча­
стности, при 8 двелах в билатеральном проявлении возможны два изоме­
ра двеллярной структуры: в одной композиции восьмой элемент добавля­

ется как фен с3, а в другой - как фен е3. Такие же варианты-изомеры 
встречены при 10 и 11 двелах, т.е. по мере усложнения двеллярной струк­
туры новые элементы постепенно встраиваются и фиксируются, а дальней­

шее усложнение предполагает только линейное пошаговое добавление 

одного очередного двела. Т ем не менее комбинаторика проявления фенов 
у всех субметамеров листа в целом довольно велика. В результате анализа 
530 листьев роициссуса ромбовидного выявлено 108 разных билатераль­
ных композиций фенов, или 108 различных двеллярных структур листа. 

Другой возможный подход к изучению дискретных путей морфоге­
неза структуры жилок у роициссуса основан на кластерном анализе кор­

реляционных матриц, характеризующих связность проявления фенов жил­

кования. Такой вариант исследования позволяет оценить последователь­
ность и относительную синхронность формирования гомологичных гомо­

номных фенов у разных субметамеров данного растения. Для этой цели 
проявление фенов (в виде определенных жилок) кодирова..11и цифрой <<1», 
анепроявление - цифрой «0». Встречаемость антнмерных фенов на левой 
и правой сторонах листа рассматривали в качестве разных (отде..11ьных) 
переменных. После получения корреляционной матрицы, включающей все 
возможные попарные связи проявления фенов для всей выборки листьев, 
коэффициенты корреляции были заменены обратными величинами (1 -
r), характеризующими меру различий между фенами по их сочетаяной 
встречаемости. Затем методом Уорда был прове~trн кластерный анализ 
преобразованной корреляционной матрицы, итоги которого представлены на 

рис. 7 .б. Видно, что в большинстве случаев встречаемость одноименных 
фенов на левой и правой сторонах образует парные кластеры самого ниж­

него уровня иерархии. Это означает, что проявление одноименных фенов­
антимеров на разных сторонах листа тесно коррелирует и осуu_Jествляет­

ся достаточно синхронно. Исключение состав..11яют фены i2, которые у 
данного растения проявляются с выраженной тенденцией к направленной 

асимметрии. Не менее интересен и факт агрегирования гомономных фенов, 
например с3, е3, i3, в единые кластеры. Подобным образом объединmот­
ся в самостоятельные агрегации и фены с2 и е2, а также фены с/.1 и е/.1 

Фены кодированы буквенно-цифровыми символами в соответствии 
с уже принять1ми обозначениями (см. рис. 7.1). В дополнение на первой 
позиции в записи расположены буквы, обозначающие принад..11ежность 

фенов к левой (s) и..11и правой (d) сторонам листа. Буква, занимающая 
вторую позицию, кодирует отношение фенов к конкретному субметамеру: 
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Рис. 7.6. Кластерный анализ по методу Уорда матрицы обратных 
коэффициентов корреляций (1 - r) между псрсмснными, 

характеризующими встречаемость фенов жилкования листьев 

роициссуса ромбовидноzо. 

с - центральному листочку; с - наружной и i - внутренней сторонам 

боковых листочков; звездочкой обозначен единственный случай «некор­

ректного» присоединения. Детальные пояснения см. в разделе 7.2. 
Существует отчетливая иерархия объединения фенов в класгеры, которая, 

несомненно, mражает, как эrо ОIМечал У. Эчди (Atcbley, 1987), сгепень синхрон­
ности фОрмирования органов и струкrур в эмбриогенезе и морфОгенезе. ДВе­
лы, обозначенные номером «1» (гомономные фены: с/, el), встречаюrся, по-види­
мому, почrn в 100% случаев (см. рис. 7.1). Такая высокая частота вс:rречаемости, 
скорее всего, обусловлена тем, чrо данные две.11Ы в морфОгенезе общей двеллярной 
струкrуры листа фОрмируклея раньше других и встраивакm:я в обrций патrерн. 

Судя по часrоrам встречаемости, затем фОрмируклея двелы, фены которых по­
мечены цифроЙ «2>>. Встречаемость этих фенов весьма высока и тоже близка 
к 1,0, что обьяснлет фОрмирование отдельного сильно обособленного класгера, 
включающего гомономные фены, помечеmn>rе цифрой «2>>. 

Таким образом, если использовать результаты данного кластерного 
анализа и частотные характеристики встречаемости признаков для даль­

нейшего «зондирования» относительного времени морфогенетической зак­

ладки двух оставшихся групп гомономных фенов, то можно заключить, что 

у центрального листочка несколько раньше фОрмируюгся двелы, маркиро­

ванные цифрой «3», а затем «1.1>>. Поэтому для центрального листочка 
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порядок формирования фенов в морфогенезе должен выглядеть следую­

щим образом: с/, с2. с3, с/.1. Этот ряд вполне реально прослеживается на 
приведеиных нами схемах естественной трансформации двеллярной струк­

туры роициссуса (см. рис. 7.4, 7.5). 
Следовательно, фОрмирование разных групп гомономньiХ фенов проис­

ходит последовательно и квантованно. Это свидетельствует о том, что <<Шаг» 
структурной трансфОрмации жилкования проявляется почти одновременно у 
всех гомономньiХ антимерных фенов, а каждый субметамер фОрмирует од­

ноименные гомономные структуры, подчиняясь единому ритму структурньiХ 

преобразований всего метамера. Если фены сЗ закладываются у централь­
ного субметамера, то их гомономные структурные гомологи (фены еЗ и i2) 
почти синхронно достраиваются и у боковых субметамеров листа. 

7. 7. Заключение 
На примере метамеров Rhoicissus rhomboidea изучены закономерности 

внутрииндивидуальной изменчивости структуры листа и проявления флукту­
ирующей асимметрии неметрических признаков как показателя дестабилиза­
ции развития листьев. Показано, что у роициссуса существует несколько ха­
рактерньiХ и устойчиво воспроизводящихся фОрм листьев (их можно рассмат­
ривать в качестве своеобразньiХ «экоморф» листа). Многомерными статисти­
ческими методами выявлены дискретные альтернативные пути морфОгенети­

ческой реализации у листьев этого вида, которые параллельна проявляются на 
уровне качественньiХ структур (формирования элементарных жилок и их 
композиций), а также количественньiХ признаков (фОрмы и размеров) листьев. 
Выявленные пути развития листьев морфОлогически соответствуют описанным 
типам метамеров. Все типы метамеров устойчиво различаются друг от друга 
по размерам и фОрме, а следовательно, могут рассматриваться как различные 

фенатипические классы, развитие которых детерминировано вполне определен­

ной подпрограммой или особенностями морфогенеза данного растения. Фе­
нетические дистанции (MMD), вычисленные между тремя выявленными ти­
пами по частотам встречаемости фенов жилкования листьев, досгаточно велики, 

и указьmают на существенные элигенетические различия в развнтии сравни­

ваемьiХ групп метамеров. В данном случае уровень фенетических различий со­
поставим по своему масштабу с внутривидовыми или межлинейными разли­
чиями, выявленными у животньiХ. 

При корреляционном и кластерном анализе внутрииндивидуальной 
изменчивости листьев обнаружен единый ритм и порядок формирования 

позиционно гомологичных элементов структуры листа у его отдельных 

листочков (субметамеров). Формирование разных групп гомономных эле­
ментарных структур (жилок .листа) происходит последовательно и кван­
тованно. Доказана стохастическая природа реализации композиций жилок 
на уровне субметамеров листа. 
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Роициссус представляет собой хорошую модель для изучения Вффек­
та возможной дестабилизации развития. Проверка ГЮlотезы о том, что при 
переходе из одной устойчивой морфологической фазы листа в другую (от 
одной морфогенетнческой подпрограммы к другой) должны наблюдаться 
процессы разбалансировки развития, и у таких промежуточных листьев 

должна повышаться флуктуирующая асимметрия, дала положительный 

ответ. Обнаружен непропорционально высокий уровень флуктуирующей 
асимметрии неметрических признаков промежуточного типа листьев в 

пограничной переходной пороговой зоне между двумя альтернативными 

путями развития. Приведеиные вьnuе данные хорошо согласуются с пред­
ставлениями о флуктуирующей асимметрии как показателе дестабилизации 

и разбалансировки развития (Захаров, 1987 Захаров, Кларк, 1993) и, на наш 
взгляд, являются убедительным доказательством такой связи. Разбаланси­
ровка развития за счет флуктуирующей асимметрии, возможно, способствует 

процессам переключении развития, усиливая вероятность «Перескока» из 

одного креода (альтернативного пути развития) в другой. 
Следует 01Ме'ППЬ, что ЮlЛение реадизацж:>нной изменчивосm, проявлякiЦе­

еся в феномене ф.Луктуирую1цей асимметрии, обеспечивает возможность изуче­

ния явления фенагенетической изменчивости на групповом (популяционном) 
уровне. Фенагенетическая изменчивость двеллярной структуры включает в себя 
две основные компоненты: детерминирующую (организующую) и сrохастичес­
кую (случайную). Организующая составляющая фенагенетической изменчиво­
сти - эпиrенетнческая - ЮlЛЯется канализоваиной компонентой морqюгене­
за, обусловленной структурой креода и расстановкой эпиrенетнческих порогов. 

Случайная составляющая - реализационная изменчивость - представляет 
собой стохастическую компомету морфОгенеза, дающую возможность спонтан­

ного переключении имеющихся программ развития и выбора того или иного 

субкреода, например, в фОрме фЛуктуирующей асимметрии. Опираясь на зако­
Iюмерности проявления эпигенетнческой изменчивости в конкретной популяции, 

можно выявить специфику ее эпигенетнческой системы. В свете полученных 
вьшrе данных трудно сомневаться в существовании дискретных пуrей морфО­

генетической реализации у ЛИСJЬев роициссуса ромбовидного, которые параллель­

но проявляюгся на уровне качественных структур (фенов жилкования и их ком­
позиций), а также количественных признаков (фОрмы и размеров) листьев. 
Единый ритм и порядок фОрмирования позиционно rомолоrнчньrх элементов 
структуры листа его субметамеров, выявленный при статистическом анализе 

внугрииндивидуальной изменчивости листьев роициссуса ромбовидного, служиг 

количественной основой доказательства системной сШIХроннзации регуляторньrх 
процессов морфОrенеза двеллярной структуры листьев на основе фу-НкЦИониро­

вания единой параметрнзующей эпиrенетнческой системы - эпиrенотипа и 

ЮlЛЯетсЯ количественным обоснованнем представленной далее базовой модели. 
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8.1. Морфоrенетические основы возникновения модульной 
организации 

8.1.1. О происхождении дискретности в непрерывной среде 

Основная идея нашей работы состоит в том, что развитие про­
странетвенной организации листа в процессе органогенеза осуqJеств­

ляется в два втапа. На первом втапе из клеток вмбриональной ткани 
листового зачатка формируются модули, а на втором с помоqJью втих 

модулей создается специфическая пространствеиная структура. Модули 
представляют собой конструкционные влементы, занимаюqJие проме­

жуточное положение между элементами клеточного и морфологического 

уровней организации. <<Промежуточность» их положения проявляется 
и структурно, и функционально. В структурном плане это уже не 
клетки, а их объединения - группы клеток, но меньшего размера, чем 

морфологически выделяемые части листа, а функционально эти объе­

динения продвинуты по пути тканевой дифференцировки далее, чем 

вмбриональные клетки, но еще не настолько, чтобы различать в них 

мезофилл и проводящую ткань. Их можно назвать виртуальными 
конструкционными элементами, поскольку они действуют, подобно 

<<факиру на час», только в момент формообразования, но именно бла­

годаря этой роли непрерывный процесс клеточного деления и рос­

та переводится в дискретный процесс формообразования. 

Проблема возникновения дискретности в непрерывной среде 
относится к одной из ключевых в современном естествознании. В 
математике она обсуждается как <<Теория катастроф» (Zeeman, 1976 ), 
в физике - как <<Теория диссипативных структур» (Николис, При­
гожин, 1979, 1990), а в целом уже воспринимается как новое науч­
ное направление - «Синергетика» (Хакен, 1980). В биологии вта 
nроблема обсуждается в связи с «ритмичностью» роста растений 

(Сабинин, 1957) и «квантированностью» органогенеза (Шмидт, 1968; 
Магомедмирзаев, 1982, 1990). Рассмотрим общие условия возникно­
вения дискретности биологических систем и ряд известных морфо­

генетических механизмов, способных реализовать эти условия. 

В общем случае, для осуqJествления квантования необходимы два 
устройства - квантаватель и оформитель (Смит, 1970). Квантава­
тель разделяет непрерывный nоток на порции, а оформитель прида­

ет втим порциям определенную форму. Примером искусственного 
квантования может служить работа автомата по продаже газированной 
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воды. Рабочим органом (квантователем) служит сифон, отмеряющий 
порции воды, а в роли ее уловителя (.оформителя) выступает стакан. 

Приведенный пример показывает, что квантователь и оформитель 
могут существовать как внешние устройства, не связанные с прирадой 

преобразуемого субстрата, но в ряде случаев. они представляют. собой 

его имманентные свойства. Для той же воды, например, таким «внутренне 
присущим» ей квантователем является сила поверхностного натяже­

ния - она расчленяет тонкую струйку воды на капли. 

Возникновение модульного уровня организации обусловлено, 
очевидно, какими-то имманентными свойствами элементов предше­

ствующего, клеточного уровня организации. Какие же морфогене­
тические свойства клеток позволяют реализовать им функции кван­
тователя и оформителя? 

8.1.2. Квантователь. Модель франу,уsскоzо флаzа 

Модульный уровень организации представляет собой своеобразную 
надстройку над клеточным уровнем, поэтому для ero возникновения 
необходимо, в качестве предварительного условия, поддержание оп­

ределенного объема клеточной массы. М. Аптер предлагает следующую 
модель, позволяющую представить, как это может происходить. «Пусть 
одна из концевых клеток воспроизводится во внутреннем направле­

нии каждый раз, когда получает от соседней клетки число, меньше 

определенного критического значения, и делает это непрерывно, пока 

получает это число. Если мы введем общее правило, что всякая клетка, 
помечающая себя +1, становится регулятором размера, то хотя наборы 
инструкций, данных всем клеткам, останутся одинаковыми, и каждая 

клетка, в принципе, может стать регулятором размера; тем не менее, 

регулятором во все моменты времени будет концевая клетка, а если 

ее отрезать, ее место автоматически займет следующая. Даже если 
убрать все клетки, кроме регулятора размера, то эта оставшаяся клетка 

воспроизведет нужное число новых клеток» (Аптер, 1970, с. 165). 
Помимо выполнения предварительного условия - формирования 

заданного размера системы, далее необходимо разделять ее на час­

ти (квантование). Для объяснения этого феномена Л. Вольперт пред­
ложил модель, получившую название модель французского флага 

(Wolpert, 1969; Вольперт, 1970). Согласно этой модели, клеточная масса 
может расчленяться на фрагменты, более крупные, чем отдельные клетки, 

если выполняются следующие условия: а) система поляризована, 
б) в ней имеются два (или более) противоположно направленных гра­
диента какого-либо фактора, в) каждая клетка способна к определенной 
пороговой реакции на соотношение этих градиентов. 
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Доnустим, у нас есть nолярная цеnочка из девяти клеток, и мы 
хотим, чтобы она разделилась на три равные части, окрашенные в 

различные цвета. Зададим для каждой клетки следующие nравила 
реализации фенотиnа в зависимости от соотношения градиентов (цифра 
обозначает условную величину значения градиента в клетке): 

1. Если соотношение меньше 1/2, то клетка окрашивается в 
красный цвет (nереходит в состояние К). 

2. Если соотношение больше 1/2, но меньше чем 2/1, то клетка 
окрашивается в белый цвет (nереходит в состояние Б). 

3. Если соотношение больше 2/1, то клетка окрашивается в синий 
цвет (nереходит в состояние С). 

Приведеиная ниже схема nоказывает, что если каждая клетка 
nодчиняется установленным nравилам, то цеnочка разделяется на три 

части, окрашенные в цвета французского флага. За это сходство модель 
и nолучила свое название. 

Апикальный rраднент 1 2 3 4 5 6 7 8 9 
Базальный rраднент 9 8 7 6 5 4 3 2 1 
Отношение 1/9 2/8 317 4/6 515 6/4 7/3 812 9/1 
Фенотип к к к Б Б Б с с с 

Замечательной особенностью этой модели является то, что ука­
занный фенотиn цеnочки сохраняется независимо от числа и расnо­

ложения составляющих ее клеток. Клетки можно добавлять, удалять 
или менять местами, но если nравила реализации фенотиnа остают­

ся nрежними, то система будет неизменно разбиваться на три рав­

ные части, окрашенные в той же nоследовательности. 
Доnустим, число клеток уменьшилось до шести, но nороги ре­

акции (nерехода в новое состояние) остались nрежними. Схема nо­
казывает, что система сохраняет nрежний фенотиn, только величина 

окрашенных фрагментов nроnорционально сокращается: 

Апикальный rраднент 1 2 3 4 5 6 
Базальный rраднент 6 5 4 3 2 1 
Отношение 1/6 2/5 3/4 4/3 512 6/1 
Фенотип к к Б Б с с 

Если мы захотим изменить границы окрашенных участков, то 
должны будем задать новые nравила реализации фенотиnа - новые 

пороговые значения реакции клеток на соотношение градиентов. 

Итак, модель французского флага (называемая также моде,,ью 
регуляции nространствеиной структуры) позволяет понять, как на 
клеточном уровне создаются nредnосылки для возникновения элементов, 

фенотиnически более круnных, чем клетки. 
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8.1.3. ОформumеАь. Феномен контактноzо торможения 

Для превращения окрашенной области в структурно и функци­
онально значимый элемент необходимо каким-то образом закрепить 

ее границы. Это возможно различными способами, один из которых 
- контактное торможение (AbercrornЬie, 1973; Adler, 1977). 

Модельному окрашиванию различных участков клеточной цепоч­
ки в различные цвета в реальности может соответствовать их тканевая 

дифференцировка. Как известно, клетки каждого типа ткани способны 
к распознаванию своих и чужих. Клетки одного типа растут и делят­
ся, пока не вступают в контакт с клетками другого типа. Это явление 
получило наименование контактного торможения, которое может проявляться 

и между клетками одного типа, если они относятся к различным кле­

точным поколениям. Феномен контактного торможения, закрепляющий 
границы клеточных состояний, придает им статус новых конструкционных 
элементов. Г. Мейнхардт н А. Гнрер (Meinhardt, Gierer, 1974) рассмат­
ривают контактное торможение как ведущий фактор формирования про­
странетвенной структуры на клеточном уровне. 

8.1.4. Происхождение листовоzо модуля 

В свете вышеизложенного происхожденне модульной организа­
ции листа можно представить следующим образом. По-видимому, эм­
бриональные клетки :Листового зачатка не отличаются по своим мор­

фогенетическим возможностям от эмбриональных клеток животного, т.е. 

обладают способностями к регуляции пространствеиной структуры и 

контактному торможению. Поэтому первые шаги развития унитарно­
го и модулярного организмов протекают одинаково - формируется 

клеточная масса критического объема, превышение которого включа­

ет следующий этап дифференцировки пространственной структуры. В 
онтогенезе животного организма эта критическая масса, возникающая 

после первых делений зиготы, называется морула. Она представляет 
собой клеточный шар, в зависимости от вида включающий от нескольких 
десятков до нескольких сотен клеток. В онтогенезе листа она пред­
ставляет собой бугорок на конусе нарастания, появляющийся после первых 
делений инициальной клетки листового примордия. Этот бугорок в нашем 
понимании - исходный листовой модуль. 

Дальнейшее развитие унитарного животного организма состо­
ит в последующей топологической и функциональной днфференцировке 
морулы. Она превращается в бластулу, гаструлу и т.д. Развитие 
модулярной структуры идет иным путем. Функциональная дифферен­
цировка модуля ограничивается тем, что у него сначала появляется 
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полярная ось, а далее происходит увеличение количества модулей. У 
листового зачатка это выражается в том, что на исходном бугорке по 

мере его роста формируются новые бугорки и т.n. Эти бугорки в нашем 
понимании - модули следующего nоколения. Как показывают ор­
ганографические исследования (Ashby, 1948; Hagemann, 1970; Kuerbs, 
1973), закладка новых бугорков (модулей все новых и новых nоко­
лений) может повторяться многократно. В результате возникает особая 
ситуация развития пространствеиной структуры листа: ее формиро­
вание определяют правила взаимодействия модулей. 

Анализ литературных данных, посвященных описанию различ­
ных сторон клеточного роста (Иванов, 197 4) и морфогенеза листа (Г а­
малей, Куликов, 1978), позволяет предположить, что полярные оси 
конструкционных модулей дифференцируются по мере увеличения числа 

и размеров клеток в элементы проводящей системы (клетки ксиле­
мы). К моменту завершения развития пространствеиной организа­
ции листа от конструкционного модуля как самостоятельного морфо­

генетического элемента остается непрерывный след в виде жилки. 

Система жилкования листовой пластинки отображает, следовательно, 
порядок развития ее модульной структуры. 

Если морфологической проблемой является выделение основных 
единиц строения, то морфогенетической - основных единиц развития 
(Уоддингтон, 1964). В настоящее время основной единицей строения 
принято считать клетку, а основной единицей развития - систему действия 
гена, однако использование указанных единиц в теории и практике мор­

фогенетических исследований остается затруднительным. Число клеток 
в многоклеточном организме чрезвычайно велико (многие миллионы в 
одной листовой пластинке), поэтому невозможно учесть роль каждой из 
них в морфогенезе листа. В большинстве случаев нельзя проследить и 

цепочку событий, соединяюrцих ген с признаком. Переход на модуль­
ный уровень организации листа при исследовании механизмов его фор­

мообразования позволяет обойти некоторые из этих трудностей. 

8.2. Клеточные автоматы 

8.2.1. Основные понятия 

Многообразие феноменов развития, обусловленных совместным 
действием генетических управляющих механизмов, наличием органи­

зационных центров, морфогенетических полей и полярности приводит 

к тому, что традиционные математические описания посредством 

непрерывных функций и дифференциальных уравнений оказывают­

ся малоудовлетворительными. Поэтому ·внимание исследователей в 
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последние годы все чаще обращается к разделам так называемой 

неколичественной математики -- дискретным и реляционным методам, 

способным послужить основой для сведения воедино всех отмечен­

ных выше феноменов развития, их описания и объяснения. 

Наибольшее значение для понимания процессов возникновения 
специфической пространствеиной организации имеет теория автоматов, 

в частности один из ее разделов -- теория клеточных автоматов (Burks, 
1961; Schrandt, Ulamё, 1970). Клеточный автомат характеризуют 
следующие свойства (Хейсе, 1984): 

1. Расположение клеток. Различают одномерное, двумерное, 
трехмерное и расположения более высоких размерностей. В большин­
стве случаев достаточно исследовать двумерное расположение на 

плоскости. 

2. Окрестность клетки. Клетка задается в виде геометрической 
фигуры определенной формы -- треугольной, четырехугольной, пяти­

угольной и т.п., но ча1це всего рассматривают квадратные клетки на 

плоскости. Благодаря указанному способу геометрического представления 
автоматы и получили название клеточных. 

Для квадратных клеток принято различать два типа окрестно­
сти: окрестность фон Неймана (1956 ), включающая четыре соседние 
клетки, примыкающие к исходной по сторонам, и окрестность Мура 
(1956, 1966), включающая восемь соседних клеток -- четыре, при­
мыкаюiцие по сторонам, и четыре, примыкающие по диагоналям. 

Окрестность является областью действия исходной клетки. 
3. Число состояний, которое может принимать клетка. Дж. 

фон Неймаи построил самовоспроизводящийся автомат, каждая клетка 
которого могла принимать одно из 29 состояний. Позднее было 
показано, что самовоспроизводящийся автомат можно получить, огра­

ничив ЧИСЛО СОСТОЯНИЙ двумя -- 0 И 1 («ЖИВОЙ» И <<МерТВЫЙ»). 
4. Правила определения состояний на основе исходной кон­

фиzурации. Правила определения состояний -- первоисточник из­
менений в мире клеточных автоматов. Если k -- число состояний, 
которое принимает каждая клетка, а п -- число клеток, входящих в 

окрестность, то существует пk возможных правил. Т а к, для двоичного 
автомата с окрестностью фон Неймана (п = 4) су1цествует более чем 
65 тыс. возможных правил; для окрестности Мура (п = 8) имеет­
ся 1088 правил. К настоящему времени систематически изучена их 
ничтожно малая часть, поэтому наши представления о свойствах кле­

точных автоматов фрагментарны и приблизительны. 

Конфигурации, порождаемые в процессе развития клеточного 
автомата, можно рассматривать как высказывания на пекотором 
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формальном языке, построенные из последовательности символов с 

помощью грамматических правил (Wolfram, 1983). Такие конфигу­
рации, порождаемые за конечное время, можно описать простьiМ классом 

языков, известных под названием регулярных. Для любого иэ них можно 
найти простейшую грамматику, дающую описание конфигураций ав­

томата, ее емкость может бьrгь припята за меру сложности конфигураций. 

8.2.2. Примеры клеточных авmоАtатов 

Наиболее простым примером клеточного автомата служит игра 
«домино». Отдельные костяшки выступают в роли клеток, а их мар­
кировка выражает состояния, которые могут принимать эти клетки. 

Правила игры обеспечивюот возникновение специфических линейных 
и разветвленных пространствеиных конфигураций, внутренняя структура 

которых, порождаемая стохастическим процессом, имеет вероятност­

ный характер. Окрестность автомата, представленного костяшкой домино, 
- это вырожденпая окрестность фон Неймана: из четырех возможных 
направлений развития реализуются, как правило, только два. При 
разветвлениях развитие идет по трем или четырем направлениям. 

Другим примером клеточного автомата с частично вырожден­
ной окрестностью фон Неймана служат шашки. Число состояний 
автомата может изменяться в процессе игры - шашка проходит в 

«дамки». Правила игры сформулированы таким образом, что число 
элементов в процессе развития конфигурации уменьшается, но сложность 

взаимодействия возрастает, поскольку «дамка>> приобретает полную 

окрестность фон Неймана. 
Еще одним примером роста клеточного автомата уже с полной 

окрестностью фон Неймана служит японская национальная игра го. 
Игроки попеременно выставляют «камню> своего цвета на пересечения 
линий расчерченной на квадраты доски. Задача состоит в том, что­
бы построить жизнеспособную конфигурацию, захватывающую воз­

можно большую территорию. Отдельный <<каменЬ>> или составлен­
ная из них конфигурация выживают, если имеют хотя бы одно не 

закрытое противником направление роста. 

Приведеиные примеры показывают, что на бытовом уровне 
человек давно уже освоил простейшие клеточные автоматы, а в на­

стоящее время находит им применевне в сфере науки. Рассмотрен­
ная выше модель французского флага - пример неявного исполь­

зования клеточных автоматов для имитации процессов роста и ре­

гуляции пространствеиной структуры биологических тканей. На этом 
уровне выраженИе «клеточный автомат>>, омонимичное с биологической 

точки зрения, превращается в синоним понятия «клетка>>. 
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Примером столь же неявного использования идеологии клеточных 
автоматов в биологии служит схема Дж. Боннера (1967), описыва­
ющая дифференцировку тканеИ растительного организма и постро­

енная как блок-схема вычислительной программы (рис. 8.1). 

Рис. 8.1. Проzрамма дифференuировки раститедьных тканей 
(по Боннер, 1968 ). Пояснения в тексте 

Согласно этой программе, верхушечная клетка делится на две, и 
каждая выясняет, является она верхушечной или нет. Т а, которая осталась 
верхушечной, делится снова, а другая выполняет следуюrций пункт про­

граммы - растет и делится, пока не сформируется верхушечная почка 

заданных размеров. Клетки этой почки по результату соответствующих 
проб выясняют характер предстоящек специализации - клетки повер­

хностного слоя превращаются в эпителиальные, субэпидермальные клетки 

дифференцируются во флоэму, а центральные, расположенные в глуби­

не клеточной массы, - в ксилему. Клетки, расположенные между фЛоэмой 
и ксилемой, остаются камбиальными, т.е. продолжают делиться. 
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Бонпер не использует терминологии из области клеточных ав­
томатов, но и без этого очевидно, что число типов дифференцировки 

тканей - это число состояний, механизмом перехода из одного со­

стояния в другое служат процессы индукции и репрессии генов, а 

управляющим сигналом, обеспечивающим эти переходы, - результаты 

тестирования клеточной окрестности. Одно из условий работы про­
граммы - постоянная проверка каждой клеткой своего окружения 

и дифференцировка (переход в то или иное состояние) в зависимо­
сти от результатов этого тестирования. 

Единственным явным примером использования клеточных автоматов 
для моделирования процессов развития пространствеиных структур 

являются работы А. Линденмайера (Lindenmayer, 1978; Линденмайер, 
1980). Конструкции этого автора представляют собой массивы расту­
щих автоматов, в которых рост возможен всюду, а не только по краям, 

и размер не остается постоянным. Каждый автомат на протяжении данного 
отрезка времени может находиться в одном из конечного числа состояний. 

Для каждого такта времени следующее состояние вычисляется на ос­
новании предшествующего. Из данного состояния клетка может пе­
рейти в новое, разделиться на цепочку клеток или бьrrь удалена. Добавление 
клеток к массиву и удаление из него возможны в любой точке. 

Для записи конструкций Лннденмайер использует одномерные строки 
символов, а для развернутого во времени описания - последователь­

ность таких строк. Отдельная строка служит мгновенным описанием 
«Организма», полученым с помощью аксиомы, алфавита символов и 

определенных правил вывода. Проиллюстрируем этот подход на при­
мере описания развития пространствеиной структуры листовой пластинки, 

в которой строение части более или менее полно повторяет строение целого. 

Такие конструкции Линдевмайер называет составными и предлагает для 
моделирования их развития использовать наборы циклически повторя­

ющихся состояний. Для обозначения таких повторяющихся состояний 
используются локально-цепочечные формулы. 

Рассмотрим развитие конфигурации «листовая пластинка», за-
даваемое следующей системой: 

Аксиома: а; 
Алфавит: а, Ь, с, d, е, /. g. h, i, k; 
Правила вывода: а --+ Ьс, Ь --+ kd. с --+ ek, d --+ gb, е --+ с/, 

f --+ ik, g --+ hi, h --+ de, i --+ k, k --+ k. 

Строки символов интерпретируются как клетки вдоль границы 
листа. Одни символы (а ... i) соответствуют лопастям, другие (k) -
надрезам между лопастями. Эта система по рождает следующую ло­
кально-цепочечную последовательность: 
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а --+ Ьс --+ kdek --+ kgbc/k --+ khikdekihk --+ 
--+ kdek kgbc/k kedk --+ 
--+ kgbc/k khikdekihk k/cbgk --+ 
--+ khikdekihk kdek kgbc/k kedk khikdekihk. 

Формы листа, отвечающие трем nоследним строкам этой nос­
ледовательности, nриведсны на рис. 8.2, а ее локально-цеnочечная 
формула имеет вид S = S •. з S •. 2 S •. з· Другими словами, АИСТ на 
п-й стадии (для п ~ 6) состоит из левой и nравой лоnастей, кото­
рые идентичны всему листу, каким он был три такта времени тому 

назад, и из средней лоnасти, идентичной этому же листу два такта 

времени назад. 

в с 

E~1\&D 
D~E 

к к 

А 

G 

с 

в с 

Рис. 8.2. Развитие составных структур на примере листа. 
(по .Аинденмаiiер. 1980 ). Пояснение в тексте 

Системы Линденмайера ориентированы на изучение закономер­
ностей развития живых систем nутем выявления изоморфизмов между 

nроцессами формирования реальных nространственных структур и 

символьных конструкций, но nравила интерnретации оставляют большое 
место для nроизвола nри оценке сходства. Приведенный выше nример, 
в частности, иллюстрирует nринциnы развития составных структур, а 

не развитие конкретной формы листа. Ведущий nринциn в данном 
случае - рекуррентный характер роста. Этот тиn роста отличает не 
только листья, но и многие другие органы (и системы органов) у 
растений и животных. 

В заключение nроцитируем весьма важный для оnисательной 
ботаники вывод, к которому nришел М. Маруяма, исследуя клеточные 
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автоматы и создаваемые ими конфигурации: «Количество информа­
ции, необходимое для описания получающейся структуры, гораздо больше 

количества информации, необходимого для задания правил работы и 

начального положения клеток» (цит. по: Аптер, 1970, с. 189). 

8.3. Развитие листа как рост клеточноrо автомата 

8.3.1. Надставочный рост 

В строении сложных и сильно рассеченных листьев нередко 
наблюдается повторяемость числа и расположения более мелких частей 

в пределах более крупных. По смыслу рассмотренной выше модели 
это указывает на рекуррентный характер их роста. Рекуррентность 
роста означает, что текущее состояние системы можно вывести из 

предшествующего, если известны правила вывода. Но если мы по­
пытаемся построить модель роста листа, опираясь непосредственно на 

систему Линденмайера, то у нас ничего не получится. Правила вы­
вода, указанные Линденмайером, это правила вывода одних симво­
лов из других, причем число символов произвольно, и столь же про­

извольно установлено соответствие между символом и участком пе­

риметра листовой пластинки. О конфигурации символа как единич­
ного клеточного автомата вообще ничего не говорится, т.е. никакой 

окрестности фон Неймана или Мура у него не подразумевается. Как 
уже отмечалось выше, эта система предназначена для иллюстрации 

принципа рекуррентного роста, а не моделирования формы листа. 

Что же необходимо сделать, чтобы построить работаю1уую модель 
клеточного автомата, имитирующего процесс развития листа? Для это 
требуется а) определить конфигурацию исходного (аксиоматического) 
элемента и б) сформулировать правила роста (изменения состояний) 
в его окрестности. 

Определение конфигурации, как будет показано ниже, весьма 
существенно, если мы моделируем процесс развития пространствен­

ной структуры листа. Но еще более значимым является выбор си­
стемы правил. Правила роста клеточного автомата - это правила 
изменения его состояний, а для этого необходимо установить, хотя бы 

приблизительно, их число. Линдевмайер формально задал для ими­
тации процесса рекуррентного роста <<Листа>> правила перехода для 

10 состояний. Чтобы определить их реальное количество, рассмотрим 
строение реальных листьев. 

На рис. 8.3, А, изображен типичный лист сон-травы (Pulsatilla patens 
L.) - весеннего эфемера, цветки которого почти повсеместно в сред­
ней полосе России называют <<Подснежникамю>. Это растение из сем. 
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Рис. 8.3. Реконструкция «исходной формы» листа сон-травы 
( Pиlsatilla pateпs L.) методом пошаzовой размерной редукции. 

1-/V- разрезы различной zлубины: 1-5 - nоследовательность 
шаzов надставочноzо роста; А - форма контура реальноzо листа: 

В - новый контур этоzо же листа после редукции (темная 
штриховка - удаленные элс~1енты. светлая - редуу,ированные 

фра1менты . равные по размера~! удаленным элементам); 
С-К - zипотетические nромежуточные формы; 

Sd - nравая доля; La. Lb, Lc - соответственно верхняя. средняя и 
нижняя лопасти правой доли. Дополнительные nояснения в тексте 

159 



СТРОЕНИЕ И ИЗМЕНЧИВОСТЬ J\ИСТЬЕВ РАСТЕНИЙ. .. 

Люmковые (Ranunculaceae), поэтому его листья похожи по общему плану 
строения на листья многих других представителей этого семейства. 

()тличительной особенностью листьев данного вида является не 
только сильная рассеченность листовой пластинки, но и своеобраз­

ная ступенчатость изменения глубины разреза. Все разрезы листо­
вой пластинки можно подразделить по глубине на четыре группы. В 

первую группу войдут два самых глубоких разреза, разделяющих 
листовую пластинку на три доли - верхнюю и две боковые. Во вторую 
группу - шесть менее глубоких, разделяющих каждую долю на три 

лопасти. Верхняя доля расяленяется симметрично, а боковые - асим­
:~~етрично. Нижние разрезы на боковых долях более глубокие, чем 
верхние, поэтому нижние боковые лопасти морфологически более 

самостоятельны. Третью группу составляют разрезы, разделяющие 
каждую лопасть на две неравные части - большую и меньшую. Эти 
части можно назвать мелкими лопастями или крупными зубцами. 

Наконец, в четвертую группу входят неглубокне разрезы, отделяю1цие 
от самых крупных зубцов мелкие зубчики. 

Абсолютная и относительная длина разрезов каждой группы ва­
рьирует в широких пределах, но их средние значения не перекрывают­

ся. Если среднюю величину самых мелких разрезов принять за едини­
цу, то последовательность средних значений в пределах листа образу­

ет, как правило, закономерный ряд: 1 : 2 : 4 : 8. Эти соотношения ме­
няются от листа к листу, как правило, в результате варьирования раз­

меров самых :~~елких зубчиков, а относительные размеры глубоких разрезов 

остаются более постоянными. Поэтому встречаются соотношения средних 
величин вида 1 : 3 : б : 12 и даже 1 : 4 : 8 : 16. 

Наблюдаемая закономерность показывает, что развитие простран­
ствеиной структуры листа представляет собой дискретный процесс, 

протекающий за определенное число шагов, а темпы изменения размеров 

элементов остаются постоянными на протяжении всего периода фор­

мирования структуры. Можно предположить, что конструкционные 
элементы, формирующиеся за один шаг «квантированного роста», тоже 

имеют одинаковые или сходные размеры. 

Если к этому добавить очевидную рекуррентность развития 

данного типа листа ( повторяюiцееся однотипное асимметричное членение 
частей), то по его текущему состоянию можно реконструировать пред­
шествующее простым <<вычитанием» последнего шага развития. 

Мы исходим из того, что глубина разреза растет пропорционально 
числу шагов развития. Первыми появились разрезы первой группы, 
поэтому они самые глубокие, вторыми - второй и т.д. Последни­
ми появились самые мелкие разрезы (четвертая группа), величина 
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которых характеризует размеры элементов, сформированных на пос­

леднем шаге. Если удалить эти элементы, то останется конструкция, 
формирование которой завершилось па предшествующем этапе. 

На рис. 8.3, В показано, как осуществляется это «Вычитание>>. 
Удаляемые элементы, сформированные на последнем шаге развития, 
заштрихованы. Темпой штриховкой обозначены элементы, с которыми 
связано появление новых, а более светлой - увеличение уже име­

ющихся разрезов. В результате получаем пространствеиную конст­
рукцию (рис. 8.3, С), у которой остается только три группы разре­
зов, а ее число краевых элементов уменьшается с 24 до 18. Про­
должая этот процесс до логического конца, выходим на простой цельный 

лист небольших размеров (рис. 8.3, К). 
Итак, из рассеченпой формы листа мы получили цельную, при­

чем не слиянием по имеющимся разрезам, а «вычитанием». Рассмат­
ривая этот же процесс в обратной последовательности, можно ска­
зать, что листья сон-травы формируются не путем рассечения, а в 

результате «Прибавления» новых элементов к уже имеющимся. Назовем 
указанную последовательность формирования пространствеиной струк­

туры «Падставочпым ростом». Это хотя и условное, но более адек­
ватное наименование для процесса развития прострапственной струк­
туры листа, чем «расчленение». 

Привлекая терминологию Крепке, выделим те же циклы, но уже 
не расчленения, а надставочного роста. LJикловыми членами этого ряда 
являются все «Промежуточные>> формы, включая исходную, а весь 

переход от цельной к рассеченной происходит, как показывает нумерация 
заштрихованных вариантов, за пять полных циклов. 

Заштрихованные варианты показывают, что число различающихся 
состояний системы, выделяемых таким способом, па морфологическом 

уровне ее организации равно трем. ()тсутствие штриховки отобра­
жает состояние покоя, а ее наличие служит показателем надставоч­

ного роста, который в свою очередь, подразделяется на аксиальный 

и латеральный. Аксиальный увеличивает размеры имеющихся элементов, 
а латеральный приводит к отчленению новых. И то и другое мож­
но трактовать как два состояния системы, одно из которых выражается 

в сохранении исходной ориентации надставочного роста, а другое -
в ее изменении. 

8.3.2. Исходная модель 

На основе установлепных закономерностей строения листа сон­
травы построим <<автоматную» модель его развития. Рассечение на три 
доли свидетельствует о том, что надставочный рост происходит в трех 
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напраВ.IIениях. Поэтому выберем простейшую исходную конфигурацию 
для первой клетки - правильный четырехугольник. Представим, что 
его нижняя сторона служит «точкой прикрепления», поэтому рост воз­

можен только по трем свободным сторонам. Чтобы не возникало 
путаницы, клетку клеточного автомата будем в дальнейшем называть 

ячейкой роста и изображать в виде квадрата. 

Развитие этого автомата происходит на плоской поверхности, в 
отдельные такты времени и подчиняется следующей системе правил: 

1. За один шаг роста на всех свободных сторонах ячеек пред­
шествующего поколения формируются ячейки следующего поколения. 

2. Если возникает спорная точка роста, то она остается пустой 
(спорной называется такая точка, на заполнение которой претенду­
ют одновременно две ячейки. Спорная ситуация возникает при со­
прикосновении ячеек углами и.ли при сближении их на расстояние, рав­

ное одной ячейке). 
На рис. 8.4 показано, какие пространствеиные конфигурации 

формируются по этим правилам и насколько они соответствуют стро­

ению реальных листьев. В левом ряду (А) представлена потактовая 
развертка процесса роста клеточного автомата до шестого шага. 

Развитие начинается с одиночной квадратной ячейки. Ее появ­
ление условно принято за первый шаг формирования пространствеиной 

структуры, поэтому она пронумерована как ячейка первого поколения. 

По условию ее нижняя сторона служит точкой прикрепления и закрыта 
для роста, а остальные три стороны свободны. Это первая конфи­
гурация, начинающая серию. Стрелками указаны направления роста, 
по которым на следующем шаге ее достроят новые ячейки (ячейки 
второго поколения). Пространствеиную конструкцию, соответствующую 
этой конфигурации, изображает отрезок прямой линии, а примером 

воплощения структурного типа могут служить простые цельные листья 

с единственной, хорошо выраженной главной жилкой. 

На втором шаге развития, после присоединения к исходной ячейке 
трех новых, их общее число увеличивается до четырех. Так форми­
руется вторая конфигурация. Возможное воплощение данного струк­
турного типа - тройчатый лист. 

У новой конфигурации число свободных сторон возрастает до девяти, 
а число потенциально возможных направлений роста - только до пяти. 

Это следствие возникновения спорных точек, так как ячейки второго по­
коления соприкасаются углами и направления роста смежных сторон, как 

показывают стрелки, пересекаются. Можно сказать, что уже на втором 
шаге развития пространствеиной структуры возникают стернческие ог­

раничения, снижающие число доступных направлений роста и предоп-
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ределяющие их будущую ориентацюо, верхняя ячейка может расти только 

вверх, а боковые - вниз и в стороны. Развитие одной ячейки в двух 
направлениях на уровне структурного типа представляет собой ветвление 

оси. Можно сказать, что у третьего структурного типа на боковых осях 
1-го порядка появляются оси 2-го порядка. 

На третьем шаге развития по пяти свободным сторонам второй 
конфигурации присоединяются пять новых ячеек третьего поколения, 

и возникает третья конфигурация. Возможное воплощение струк­
турного типа, отвечающего этой конфигурации, - пятилопастной 
(«ПальчатыЙ») лист. 

Третья конфигурация включает уже девять ячеек, но три сво­
бодные стороны имеет только одна из них, самая верхняя, у боковых 

по две свободные стороны, а у нижних - по одной. Такое сниже­
ние числа свободных сторон (направлений дальнейшего роста) обус­
ловлено нарастанием стерических ограничений. В данном случае бо­
ковые и нижние ячейки третьего поколения не только соприкасаются 

углами, но еще и расстояние между нижними ячейками сокращает­

ся до критического: они отстоят друг от друга на одну ячейку, что 

исключает появление новых ячеек в этом промежутке. Всего у третьей 
конфигурации оказывается девять свободных сторон, по которым и 

присоединяются ячейки четвертого поколения. 

Четвертая конфигурация состоит из 18 ячеек, а у соответствую­
щего структурного типа появляется девять разветвлений. I<аждая из 
трех исходных осей разветвляется на три, но центральная - симметрично, 

а боковые - асимметрично. I< имеющемуся нижнему ответвлению от 
боковой оси со сдвигом вдоль этой оси добавляется верхнее. 

Пространствеиная конструкция, формирующаяся на четвертом 
шаге роста клеточного автомата, очень напоминает строение листьев 

многих видов растений. Сходство обусловлено полным совпадени­
ем размещения элементов у модельных и реальных пространствеиных 

конструкций. Особенно впечатляет совпадение реального и модельного 
размещений боковых осей 2-го порядка. У реальных листьев нижняя 
боковая ось 2-го порядка всегда крупнее верхней и размещаются 
они, как правило, со сдвигом, т.е. в очередной последовательности, 

причем нижняя ось при этом располагается ближе к основанию листа. 

Модель поясняет, почему это происходит: нижняя ось и заклады­
вается на один шаг раньше и растет на один такт дольше. Указанное 
сходство между модельными конфигурациями и схемами ветвления 

реальных листьев сохраняется и на двух последующих шагах рос­

та клеточного автомата. Поэтому мы назвали данную модель кле­
точным автоматом <<Лист». 
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Рис. 8.4. Рост клеточноzо автомата «Аист>> до шестоzо шаzа. 
А - пространственные конфиzурации из квадратных ячеек на 
плоскости (цифрами обозначены номера шаzов, на которых 

сформировались соответствующие ячейки, стрелками указаны 

направления надставочнОlо роста, спорные точки отмечены 

пересечением стрелок): В - плоские пространственные 
конструкции. отвечающие этим конфиzурациям (каждая 

отдельная ячейка представлена как отрезок кривой, а прямые 

уzлы между ниАtи заменены на острые): С - условные формы 
листьев, пространственные структуры которых напоминают 

полученные конфиzурации 
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8.3.3. Соотношение модели и реальности 

Сходство модельных и реальных пространствеиных структур ли­
стьев растений представляется почти невероятным, учитывая тот достаточно 

общий биологический смысл, который заложен в систему правил роста 

клеточного автомата. Первое правило отображает генеративные свой­
ства клеток, их способность к делению и порождению себе подобных, а 

второе - к межклеточному взаимодействию по типу контактного тор­

можения. Оказывается, этого достаточно, чтобы даже в такой <<квадратноЙ» 
ситуации получились нетривиальные результаты. 

Поскольку автомат «Лист» имитирует последовательное усложнение 
пространствеиной струК'Iуры листа, а это усложнение происходит на ранних 

этапах органогенеза, то для оценки соответствия модельных схем реальности 

рассмотрим порядок усложнения примордиев. Для этого обратимся к 
работе З. Кюрбса (Kuerbs, 1973), в которой приведены не только ри­
сунки и микрофОТОграфии листовых зачатков у различных видов .лютиковых, 

но и схематично указан порядок усложнения. 

Один из таких схематичных рядов представлен на рис. 8.5 в 
сопоставлении с ростом клеточного автомата. На схемах сохранена 
авторская нумерация осей, что позволяет сравнить последовательность 

усложнения пространствеиной конструкции, установленную органогра­

фическим методом, с модельной. На первой схеме этого ряда изоб­
ражен листовой зачаток, у которого три бугорка - верхний и два 

боковых. Нумерация показывает, что они формируются одновременно. 
Согласно нашей модели (см. верхний ряд), такая конструкция воз­
никает на втором шаге роста клеточного автомата. Наблюдаемое 
соответствие мы оцениваем как полное и потому заштриховываем всю 

пространствеиную конструкцию (см. нижний ряд). 
На второй авторской схеме показано, как у .листового зачатка 

над первой парой боковых бугорков появляется вторая пара, а вер­

хний бугорок увеличивается в размерах. Согласно нашей модели, 
такая конструкция может сформироваться на четвертом шаге раз­

вития, если будет расти только ее верхняя часть. Эту часть кон­
фигурации мы и заштриховываем. 

Правомерность высказанного предположения подтверждает третья 
авторская схема. Сопоставление показывает, что развитие простран­
ствеиной структуры происходит по модели, но не синхронно. Надста­
вочный рост в верхнем направлении продолжает опережать на один 

шаг рост боковых и нижних осей. В результате ячеечная сложность 
центральной оси по нашей нумерации отвечает четвертому шагу раз­

вития, а боковых и нижних - только третьему. 
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Анализ соотношения четвертой авторской схемы с модельной 
конфигурацией показывает, что опережающий рост центральной оси 

продолжается и одновременно возрастает анизотропия роста по другим 

направлениям. !'Jентральная ось отвечает по уровню сложности ше­
стому шагу развития, боковые - пятому, а нижние - четвертому. 

Приведеиные выше примеры свидетельствуют о то:\1:, что последо­
вательность заложения и темпы роста бугорков листового зачатка хотя 

и отличаются от модельных, но различия не выходят за пределы кон­

фигурации, задаваемой правилами роста клеточного автомата. Наблюдаемую 
картину можно сравнить с оросительной системой. В роли мелиорато­
ра выступает клеточный автомат, прокладываюiуий одну и ту же сис­

тему каналов, а в роли <<Хозяина» - видаспецифичный листовой зача­

ток, решающий, какие каналы и в каком порядке следует заполнять водой. 
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Рис. 8.5. Соотношение процессов роста клеточноzо автомата и 
дифференцировки листовоzо при.мордия. 

А развитие клеточноzо автомата «Аист» до шестоzо шаzа 
(номера шаzов указаны цифрами внутри ячеек); 

В последовательное усложнение листовоzо при.мордия Aqиilegia 
alpiпa L. ( ориz. рис. З. Кюрбса (Kuerbs, 1973 ), цифрами автор 

отметил порядок закладки бу10рков); С - соотношение .модельной и 
реальной последовательности усложнения пространственной 

структуры (совпадающие злементы заштрихованы) 
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Сnраведливости ради необходимо отметить, что впечатляющее 
сходство между ячеечными конфигурациями и листьями растений все 

больше утрачивается по мере увеличения числа шагов развития. Первые 
nризнаки дисконгруэнтности появляются уже на nятом шаге. Как 

nоказывает схема ветвления, боковые оси 3-го nорядка в модельных 
конструкциях закладываются на верхних, а в реальных листьях -
на нижних сторонах осей 2-го nорядка. На шестом шаге становит­
ся очевидно, что только nервое разветвление центральной оси про­

должает расти, а уже второе (образованное ячейками четвертого 
nоколения) nрекратило рост в момент формирования по стерическим 
nричинам. Эта же судьба ожидает все nоследующие разветвления. 

Стернческие ограничения задают общую, вnолне nредсказуемую 
схему усложнения nространствеиной структуры. Дальнейший рост будет 
nроисходить по nяти наметившимся наnравлениям - одному верх­

нему, двум боковым и двум нижним. !Jентральная ось nродолжит 
симметричное отчленение боковых осей 1-го nорядка, а их nервая пара 
- очередное вычленение боковых осей 2-го nорядка. Нижние оси 
останутся «вывихнутыми» - новые ответвления будут закладываться 

на них только с верхней стороны, а не с нижней. 

Менее очевидны колебания структурной сложности системы, обус­
ловленные nериодическим возникновением массовых стерических ог­

раничений в nроцессе роста. Наnример, на четвертом шаге развития 
конфигурации все ячейки в ее верхней части оказываются в угловом 

соnрикосновении. Линейные nоследовательности этого вида создают 
своеобразный внутренний <<редут>>, который нельзя nреодолеть, но можно 

обойти. <<Обход>> начинают ячейки nятого и nоследующих nоколений, 
обрастаюtуие его по краям, nока из них в свою очередь не возникнет 

новый <<редут>>. Указанные явления создают «nровалы>> на графике 
изменения сложности системы. В нашем случае заметный <<ПроваЛ>> 
возникает на шестом шаге развития конфигурации (табл. 8.1). Вид­
но, что с увеличением числа шагов число ячеек и краевых элементов (са­

мостоятельных осей различных nорядков) только возрастает, хотя и не­
равномерно, а будущих наnравлений роста увеличивается лишь до nято­
го шага, а на шестом снижается. Кроме того, растущая конфигурация 
по общему контуру все более начинает nоходить не на лист, а на 

большую квадратную ячейку, nоставленную на угол. В реальных же 
листьях фрактальнос сходство (сходство части и целого) nроявляется 
не столько в форме контура, сколько в схеме расчленения. 

Нарастающие различия между модельной и реальной ситуациями 
вынуждают nродолжить работу по совершенствованию клеточного 

автомата «Лист>>, тем более что для этого имеются широкие возмож-
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Таблица 8.1. Статистика роста клеточноzо автомата «Аист» 

Шаr развиrИJI 1 2 3 4 5 6 
Числоячеек 1 4 9 18 28 36 
Число краевых элемеиrов 1 3 5 9 13 18 
Число будущих наnравлений роста 3 5 9 13 18 13 

ности. Не исследованы свойства конфигураций, возникающих при замене 
исходной формы ячейки на пятиугольную, шестиугольную и т.п., а также 

их рост при условии переменной формы ячейки. Совершенно не за­
тронуты такие параметры ячеечного роста, как его анизотропия (вы­
борочный рост по отдельным направлениям) и гетерохрония (пере­
менный темп формирования ячеек). Значения этих параметров, как 
мы видели на примере развития листового зачатка, весьма существенны 

для настройки модели на реальную ситуацию. Обойден вопрос о 
влиянии размеров ячеек предшествующих поколений на новые, если 

они не остаются постоянными. Не исследована возможность стоха­
стического формирования ячеек и многое другое. 

Не останавливаясь на всех этих частных проблемах, перейдем к 
описанию итоговой модели, в которой учтены не только вышеупомянутые 

факторы, но и содержатся новые, позволяючJие назвать растущий кле­
точный автомат не абстрактной ячейкой, а листовым модулем. 

8.4. Базовая модель развития пространственной структуры листа 

8.4.1. Основные постулаты 

Будем считать, что формирующаяся листовая пластинка представ­
ляет собой плоскую пространствеиную конструкцию, хотя до распускания 

почки она может быть свернута <<ГармошкоЙ», скручена в спираль или 

деформирована иным способом. Речь идет о плоскости в топологи­
ческом смысле слова. 

Развитие этой конструкции происходит в результате модульного 
роста. Модульный рост - это дискретный процесс, измеряемый числом 
поколений сформированных конструкционных модулей. Формирование 
каждого нового поколения модулей осуществляется как на матрице 

- на модулях предшествующего поколения и приводит в свою очередь, 

к возникновению новой матрицы. Модульный рост в указанном смысле, 
является матричным ростом. Формирование новой матрицы проис­
ходит по определенным правилам, которые мы подразделяем на правила 

размещения (или упаковки), достройки и разметки. 
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О размерах и форме модулеИ ничего не известно, nоетому nред­
nолагается, что их размеры nостоянны, а геометрическая форма nро­

стентая - шар. В nлоскоИ nроекции они выглядят как круги од­
ного диаметра. 

1. Правило размещения. 
Размещение модулей на nлоскости nодчиняется nринциnу nлотной 

уnаковки, согласно которому модули стремятся nолностью, без nро­

межутков заnолнить достуnное nространство. При условии максимально 
nлотной уnаковки каждый модуль на nлоскости оказывается окру­

жен шестью соседними модулями. Поетому максимально nлотную уnа­
ковку будем называть гексагональной (рис. 8.6). 

о 

А в с 

Рис. 8.6. Гекса2ональная упаковка. 
А - единичныii модуль; В - единичныii модуль в окружении 
шести coceдeii (максимально возможная плотность упаковки 

шаровидных тел на плоскости); С - ориентация полярньzх oceii 
у соседних модулеii 

2. Правило достроiiки. 
Формирование nространствеиной конструкции осуществляется 

nослойно. Модули нового поколения создают новый слой на моду­
лях nредшествующего nоколения. Развитие {заnолнение) слоя nро­
исходит от центра к nериферии. !Jентральным в каждом слое назы­
вается модуль, располагающийся на центральной оси nространствеиной 

конструкции. Заnолнение слоя соnровождается разметкой nолярности 
составляющих его модулей. 

3. Правила разметки. 
Мы nостулируем наличие у каждого модуля nодвижной nолярной 

оси. Понятие «nолярная» означает, что у етой оси различаются <<nо­
люса» (верхний и нижний концы), а «Подвижная» показывает, что ее 
nоложение не закреnлено. Полярность модуля может меняться бла­
годаря nоворотам nолярной оси в его nлоскости. ~\налогом етого 
nроцесса служит вращение магнитной стрелки в комnасе. 
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Уlдея полярного модуля не отличается принципиальной новиз­
ной. Мы лишь учитываем в модели такое давно известное свойство 
биологических тканей, как полярность (Синнот, 1963). 

Ориентацию полярных осей у новых модулей определяют модули 
предшествующего поколения. Если модуль нового поколения выступает 
как прямое продолжение предшествующего модуля, то его полярная 

ось наследует ориентацию предшествующей полярной оси, а если 

примыкает к нему по одной из боковых сторон, то полярная ось по­

лучает новую ориентацию. 

Другими словами, полярные оси ведут себя подобно магнитным 
стрелкам: их разноименные концы притягиваются, а одноименные 

отталкиваются. Поэтому примыкаю1,цая полярная ось разворачивается 
относительно исходной. Угол разворота полярной оси зависит от 
размещения модулей и особенностей взаимодействия между ними. В 
гексагональной упаковке модулей угол разворота соседних полярных 

осей равен 60°. Феномен взаимоотталкивания растущих клеток впервые 
обнаружил А.Г. Гурвич (1944), а затем его существование подтвердил 
эмбриолог Л.В. Белоусов (1971, 1987). 

8.4.2. Правила применения. Первый шаz 

Рассмотрим, как происходит, согласно этой системе правил, раз­
витие пространствеиной структуры листа. Допустим, как в первом 
случае, что развитие начинается с одного модуля, имеющего точ­

ку прикрепления. Добавляется один новый момент: единая простран­
ствеиная структура создается благодаря слиянию полярных осей 

у модулей текущего и предшествуюtцего поколений. Последующая 
дифференцировка этих осей по типу проводящей системы приво­

дит к возникновению системы жилкования. 

На рис. 8. 7 по разделениям показано, как на исходном моду­
ле формируется первый модульный слой. Появление каждого слоя 
модулей мы рассматриваем как один шаг развития пространствен­

ной структуры, а формирование исходного модуля - как нулевой шаг 
этого процесса. Это позволяет сохранить преемственность оценок 
структурной сложности по числу боковых осей 1-го порядка, ответ­
вляющихся от центральной оси. 

Уlсходный модуль по своему биологическому смыслу - это 
группа клеток листового зачатка, оформленная в виде бугорка, а 

«Точка прикрепления» - поверхность конуса нарастания побега 

под ним. Эта относительно самостоятельная область поверхности 
физически свяЗана с исходным модулем, но функционально отлична 

от него. Функциональные отличия мы трактуем геометрически, как 
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А в с D 
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Рис. 8.7. Первыu шаz развития пространственноu структуры. 
А - исходныu .модуль (штриховкоu показаны размеры и 

конфиzураJ&иЯ точки прикрепления): В - индукJ&ия полярноu оси 
(полярная ось ориентирована перпендикулярно к точке 

прикрепления .модуля -вид сбоку); С - дифференJ&ировка 
полярной оси (заложение жилки): D - закладка модулеИ новоzо 
поколения на исходном .модуле; Е - индук~&ия полярноu оси у 
J&ентральноzо .модуля новоzо поколения; F - дифференJ&ировка 
~&ентральноu полярноu оси: С - индукция полярных oceu у 

боковых (прилеzающих) .модулей новоzо поколения; 
Н - диффереНJ&ирОВКа боКОВЫХ OCeU 

изменчивость ориентации точки прикреnления и ее размеров по от­

ношению к размерам модуля. 

Развитие исходного модуля начинается с nоявления в нем полярной 
оси. Естественно nредnоложить, что ее появление индуцирует точка 
nрикреnления, поэтому nолярная ось ориентируется ортогонально к этой 
точке. Ортогональность ориентации означает, что nолярная ось в фи­
зическом nространстве может расnолагаться не только nерnенднкулярно, 
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но и параллельно поверхности конуса нарастания и под любым дру­

гим углом к ней, если это отвечает условию ортогональности. 

Первый шаг развития пространствеиной структуры состоит в 
появлении новых модулей (модулей первого поколения). Они заполняют 
все доступное пространство вокруг исходного модуля, создавая гек­

сагональную упаковку. Это доступное пространство невелико, поскольку 
<<точка прикрепления» превышает размеры исходного модуля и ок­

ружает его с трех сторон из шести - с нижней и двух (нижних) 
боковых. В результате к нему присоединяются всего три модуля -
один сверху (центральный) и два по бокам (верхние боковые). На 
рис. 8. 7, D показано, что размеры всех модулей одинаковы. В ре­
альности новые бугорки закладываются на исходном обычно после 

того, как его размеры заметно увеличиваются, но в базовой модели 

мы этим пренебрегаем. 

Развитие новых модулей происходит по описанной выше схе­
ме. Первоначально у центрального (верхнего) появляется полярная 
ось, наследующая ориентацию полярной оси исходного модуля. К 
указанному моменту полярная ось исходного модуля уже превра­

тилась в жилку (рис. 8.7, Е), и эта жилка, ориентируя располо­
женную выше ось, как бы «Прорастает» через центральный мо­

дуль (рис. 8.7, F). Так формируется центральная ось, развитие 
которой по условию несколько опережает развитие боковых на 

стадии ориентации полярных осей. 

Затем появляются полярные оси у боковых (примыкающих к 
центральному) модулей первого поколения, которые сливаются с 
центральной осью и также превращаются в жилки. В результате 
возникает тройчатая пространственная конструкция. 

Если развитие пространствеиной структуры листа на этом за­
канчивается, то после <<распускания» почки появляется либо простой 

трехзубчатый или трехлопастной, либо расчлененный на три листочка 
сложный лист. Вероятно, это зависит от степени обособления моду­
лей в процессе их формирования. 

Если же развитие листа продолжается, то характер дальнейшего 
усложнения пространствеиной структуры определяется целым рядом 

относительно независимых факторов. Схематично рассмотрим не­
которые из них в заключительной rлаве. 
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• Глава 9. 
УСЛОВИЯ И ОСОБЕННОСТИ 
РЕАЛИЗАЦИИ МОДЕЛИ 

9.1. Размеры в ковфигурация точки прикрепления 

Т очка прикрепления исходного модуля -это участок поверхности 
конуса нарастания, который может быть вдавленным, плоским или 
выпуклым. Будем различать соответственно ямовидную, плоскую и 
холмавидную точки прикрепления. Предполагается, что размеры точек 
прикрепления ямавидной и плоской формы превышают размеры ис­

ходного модуля (иначе утрачивает смысл выделение этих конфигу­
раций), а холмавидная может быть даже меньше исходного модуля 
(он <<СТОИТ» на ней, как на ножке). Рассмотр~м влияние каждой из 
этих конфигураций на развитие пространствеиной структуры. 

9.1.1. Ямовидная точка прикрепления 

На рис. 9.1 показано, какая пространствеиная структура фор­
мируется на вдавленной поверхности. В этих условиях растет и 
развивается только первый сектор. Ямовидное основание выступа­
ет как своеобразный ограничитель, препятствующий заложению бо­

ковых жилок высоких порядков. Закладываются и растут, распола­
гаясь параллельными рядами, только боковые оси 1-го порядка. На 
размеры (длину) осей влияет <<крутизна стенок» этой <<ЯМЫ». Если 
<<Стенки ямы» не препятствуют росту осей, их длина закономерно 

возрастает от верхушки к основанию. 

Ближайшим природным аналогом данного типа пространствеиных 

конструкций могут служить листья вяза (Ulmиs glabra Huds.). На 
рис. 9.2 изображены два асимметричных листа этого вида, образу­
ющие симметричную пару. Асимметрия строения выражается в том, 
что одна из половинок листа превосходит другую по размерам (пло­
IЦади) и степени структурной сложности (числу боковых жилок). Будем 
называть формы левосторонними и правосторонними в зависимости 

от соответствующего положения большей половинки. 

Листья одной формы (только правые или только левые), если 
они еще и одного размера, почти не отличаются друг от друга. На 
первый взгляд представляется, что крупные листья - это увеличенные 

копии мелких. Однако измерения, выполненные на выборке из кроны 
отдельного дерева, показывают, что более крупные листья не толь­

ко абсолютно, но и относительно шире мелких, но достоверно это про­

является только в том случае, если крупные листья превосходят по 

площади мелкие не менее чем в 1,5-2 раза. 
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А в с 

D Е 

Рис. 9.1. Схема развития пространственной структуры в 
ямавидной точке прикрепления. 

А - исходная тройчатая пространственная конструкция (первый шаz 
развития пространственной структуры); В - начало второzо шаzа 
развития (разметка модулей второzо поколения); С - завер1иение 
второzо шаzа (слияние полярных осей, формирование единой системы 

жилок); D, Е - пространственные структуры, возникающие на 
третьем и четвертом шаzах развития; цифрами покаsана 

последовательность вычленения боковых жилок 1-zo порядка 

А в 

Рис. 9.2. Аистья вяза (Ulтиs glabra Hиds.). Аевые (А) 
и правые (В) формы. Пояснение в тексте 

174 



Г ААВА 9. УСАОВИН И ОСОБЕННОСГИ РЕААИЗА!JИИ МОДЕАИ 

Относительное расширение крупного листа обусловлено возра­
станием угла разворота боковых жилок относительно центральной. 

Можно сказать, что с увеличением абсолютных размеров листовая 
пластинка разворачивается словно веер. Особенно это заметно в нижней 
части, при основании листовой пластинки, а в ее верхней части бо­
ковые жилки размещаются параллельно. 

По частоте встречаемости правых и левых форм листьев вяза 
достоверных различий нами не обнаружено, что может быть связа­
но с недостаточным объемом выборки при значительном диапазоне 

варьирования измеряемого показателя. В нашу задачу не входило 
специальное исследование этого вопроса, поэтому мы ограничились 

обследованием пяти деревьев, отбирая в кроне каждого по 100 лис­
тьев. В отдельных выборках наблюдается преобладание правых или 
левых форм, но суммарные частоты тех и других фактически одинаковы. 

Каждую форму можно разделить по горизонтали на верхнюю 
и нижнюю половинки. Верхние половинки у всех листьев симметричны, 
поэтому выглядят одинаково, а различаются они по асимметричным 

нижним половинкам. Симметричные участки содержат в среднем по 
10-12 боковых жилок с каждой стороны, а асимметричный включает 
2-3 жилки. 

На симметричном участке листа жилки не образуют пар, а чаще 
располагаются в очередной последовательности. Их число на правой 
и левой половинках участка обычно не совпадает. Как правило, жилок 
больше на той половинке листа, которая крупнее. Следовательно, на 
большей по размеру половинке и жилок больше, и располагаются они 

чщце. На глаз это практически незаметно, поскольку большая половинка 
листа превышает меньшую по числу жилок в пределах симметрич­

ной части не более чем на единицу. Но для понимания особеннос­
тей формообразования листа это очень важный факт. Он свидетель­
ствует о том, что формирование правой и левой половинок листа про­
исходит относительно нсзависимо друг от друга. 

Ведущее значение в листе вяза принадлежит жилкам 1-го поряд­
ка, но при его основании имеются жилки и других, более высоких, по­

рядков. От самых нижних боковых жилок 1-го порядка обычно отчле­
няются вниз по 2-3 жилки 2-го порядка, а у самых крупных листьев 
от нижней жилки 2-го порядка отходят еще 1-2 жилки 3-го порядка. 

Если ограничиться обзором только верхней, симметричной части 
листа, то можно сказать: что ее развитие происходит точно по моде­

ли. Боковые жилки 1-го порядка располагаются параллельна друг другу 
и под острым углом по отношению к центральной оси, а их длина 

монотонно уменьшается к верхушке. Тем не менее, судя по наличию 
боковых осей высоких порядков при основании листовой nластинки, кон-
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фигурация точки прикрепления исходного модуля изменяется. По-ви­
димому, в процессе роста она становится плоской, а затем - холмо­

видой, что как бы вьrгалкивает формирующуюся конструкцию из «ЯМЫ». 

Возможно, это связано с превращением исходного модуля в черешок. 
Эта же схема позволяет объяснить асимметрию основания ли­

ста. Достаточно допустить, что при «Выталкивании» из «ЯМЫ» цен­
тральной оси пространствеиная конструкция отклоняется в плоско­

сти листа вправо или влево. Т ем самым на ее противоположной стороне 
возникают предпосылки для отчленения еще двух-трех боковых осей 

дополнительно к имеющимся. Т а к, возможно, создается размерная и 
структурная асимметрия листовых половинок. Если это действительно 
так, то самые нижние боковые оси листа вяза нельзя рассматривать 

как самые первые. Формирование этого типа листа начинается как 
бы из середины и распространяется к верхушке и основанию. 

Сложный онтогенез листа вяза, в результате которого форми­
руются устойчиво асимметричные пространствеиные конструкции, обус­

ловлен, вероятно, происхождением данного вида. Филогенетически более 
ранним представителем ильмовых является дзельква, сложные листья 

которой состоят из мелких листочков, размещенных на рахисе в оче­

редной последовательности. Возможно, эта форма листа была исходной 
у представителей данной систематической группы, а листья вяза яв­

ляются ее производными. Они возникли путем частичной редукции 
и слияния отдельных листочков. 

В пользу возможности происхождения простых листьев из. слож­
ных свидетельствует полный спектр переходных форм между ними, 

встречающийся в пределах систематических групп растений различного 

таксономического ранга. Например, на рис. 9.3 верхний ряд, состав­
ленный из различных видов рябин (Sorbus), показывает, как проис­
ходит превращение сложного листа в простой в пределах этого рода. 

Превращение начинается со слияния верхних листочков и распрос­
траняется к нижним, поэтому нижние дольше сохраняют морфологи­

ческую самостоятельность и первоначальное симметричное или асим­

:\-!етричное расположение. Возможно, трансформация листа вяза про­
исходила по этой же схеме. 

Разнообразие видов рябин показывает, что процесс трансфор­
:\-!ации может остановиться на любой стадии. В результате возникают 
своеобразные переходвые формы, у которых верхние листочки сложного 

листа уже объединились в одну листовую пластинку, а нижние остаются 

раздельными. Такие формы напоминают листья с прилистниками. 
Возможно, в ряде случаев это сходство неслучайно и указывает на 
один из способов происхождения прилистников. 
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а ь с d 

Рис. 9.3. Примеры реальных (1- 5) и zипотетических (о-е) 
переходов между простыми и сложными формами листьев в 

пределах систематических zрупп разноzо таксономическоzо ранzа. 

Верхний ряд - листья различных видов рябин: 1 - Sorbиs 
аисираriа, 2 - S. hybrida, 3 - S. torтiпalis, 4 - S. lati/olia, 

5 - S. aria; нИжний ряд: А - Zelkova carpiпi/olia, Е - Ulтиs 
тacrocarpиs, В, С, D - предполаzаемые промежуточные формы. 

Пояснение в тексте 

Простые листья вяза, следовательно, не такие уж прость1е. Правильнее 
будет назвать их вторично-простыми, если они действительно сформи­

ровались путем слияния первично-простых листочков сложного листа его 

дзельквообразного предка. Разумно различать, в этой связи, первично­
сложные и вторично-сложные листья. Происхождение последних можно 
представить как результат расчленения вторично-простых. Введением этой 
терминологии мы хотим подчеркнуть, что псевдоциклическая изменчи­

вость (Кузнецова, 1995, 1997) носит универсальный характер. Она 
проявляется не только в генеративной сфере растения, на уровне цветков 

и соцветий (Кузнецова, 1992, 1995, 1999), но и в вегетативной, на уровне 
листьев. О сложнолистности можно говорить в том же смысле, что и о 
сложноцветности. Аналогом процесса возникновения сложных листьев 
служит возникновение корзинок сложноцветных. 
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9.1.2. Плоская точка прикрепления 

На рис. 9.4 показано, какого типа пространствеиная конструкция 
формируется на плоской точке прикрепления. Первый модульный слой, 
как и в первом случае, содержит только три модуля (рис. 9.4, А), но ширина 
уже второго модульного слоя возрастает. На втором шаге пространсmен­
ную структуру достраивают не пять, а семь модулей. Дополнительная пара 
модулей на краях этого слоя получает новую ориентацию, что приводит 

к появлению пары боковых осей 2-го порядка (рис. 9.4, В). 

-~~' 
~1 

*r1 

"1.1 
"1.2 
1.1 

А в с D 

F 

Рис. 9.4. Развитие пространственной структуры на плоском 
основании. 

А. В, С и D - пространственные структуры, формирующиеся на 
первом, второ.м, третье~! и пято.А! шаzах развития соответственно 

(цифрами пронумерованы боковые оси различных порядков); 
Е. F - возможные варианты морфолоzическоzо воплщgения 
бисекториальноzо структурноzо типа. Пояснение в тексте 

Дальнейший модульный рост (наслаивание модулей все новых и 
новых поколений) не приводит к увеличению порядка осей, а только к 
умножению их количества в пределах первых двух секторов. Соглас­
но модели, на плоской точке прикрепления может сфОрмироваться только 

бисекториальная структура. В этой структуре, при условии симультанного 
модульного роста (одновременное фОрмирование всех модулей очередного 
слоя), число осей во втором секторе всегда будет на единицу меньше, 
чем в первом, поскольку он появляется на втором шаге развития. 
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Плоская точка прикрепления пространствеиной конструкции создает 
особые условия роста боковых осей 2-го порядка - она им препят­
ствует, но чем дальше, тем меньше. Первые из них как бы упирают­
ся в подстилающую поверхность, поэтому остаются короткими, а самые 

последние не успевают до нее дорасти. В результате длина боковых 
осей 2-го порядка изменяется по одновершинной кривой в отличие от 
осей 1-го, длина которых только возрастает. Это создает характерные 
формы пространствеиных конструкций: первый сектор у них треугольный, 

а второй - полукруглый. На рис. 9.4, Е, F изображены варианты 
строения этих форм, отличающиеся только величиной угла разворота 

боковых осей относительно центральной. Примером их воплщцения могут 
служить листья сирени. 

Разумеется, указанные формы четко проявятся, если модульный 
рост перейдет в изометрический, т.е. последующие процессы клеточного 

деления и растяжения увеличат без искажения сформированную про­

странствеиную структуру до макроскопических размеров. 

Подводя предварительный итог, можно сделать вывод, что кон­
фигурация точки прикрепления исходного модуля существенно влия­

ет на возможность заложения боковых осей все более высоких порядков. 

На ямовидной поверхности у пространственной структуры развиваются 
боковые оси только 1-го порядка, а на плоской - уже 1-го и 2-го. 
Возрастание структурной сложности проИсходит, следовательно, дву­
мя путями: а) за счет возрастания числа осей в пределах одного сек­
тора и б) за счет увеличения числа секторов. Назовем первый тип роста 
пространственной конструкции аксиальным, а второй - латеральным. 

На ямовидной поверхности возможен только аксиальный рост, а на 
плоской - аксиальный и ограниченный латеральный. Очевидно, при 
развитии пространствеиной структуры на холмовидной точке прикреп­

ления число латеральных направлений роста будет возрастать. 

9 .1.3. Холмавидная точка прикрепления 

На рис. 9.5 показано, какой структурный тип формируется на 
холмовидной точке прикрепления. За первые четыре шага развития 
закладываются четыре порядка боковых осей и возникает тетрасек­

ториальная пространственная конструкция. Дальнейший модульный 
рост не приводит к возрастанию числа секторов, а увеличивает только 

количество осей в пределах каждого из них. Четь1ре сектора - предел 
секторпальной сложности пространствеиной структуры, если ее фор­

мирование происходит в одной плоскости и отвечает принципу гек­

сагональной упаковки. Появление пятого сектора невозможно, как мы 
видим, по стерическим причинам: с появлением четвертого сектора 

179 



СТРОЕНИЕ И ИЗМЕНЧИВОСТЬ .АИСТЬЕВ РАСТЕНИЙ ... 

нижние края пространствеиной конструкции приходят в соприкосновение 

друг с другом, что препятствует дальнейшему латеральному росту. 

А с 

в D 
Рис. 9.5. Развитие пространственной структуры на холмавидной 

точке прикрепления. 

А, В, С структуры, формирующиеся на третьем, четвертом и 
пятом шаzах развития соответственно (1-/V- но.мера секторов); 

D - структурный тип листа. и.sо/иорфный пространственной 
структуре на четвертом шаzе развития. Пояснение в тексте 

Т етрасекториальная пространствеиная структура возникает в том 
случае, если формированию новых модульных слоев в ее нижней части 

ничего не препятствует. Можно представить, что существующие 
стернческие ограничения снимает дифференцировка исходного модуля. 

Занимая особое положение на границе между будущей листовой 
п,,астинкой и буду1цим черешком, он играет две роли, принимая участие 

в формировании обоих. В своей первой роли он прямо влияет на 
первые шаги роста листовой пластинки, а во второй - косвенно, 

дифференцируясь в будущий черешок. Растяжение последнего меняет 
конфигурацию точки роста. Вероятно, одновременную дифференци­
ровку исходного модуля с одного конца в листовую пластинку, а с 

другого - в черешо.к, можно считать наиболее типичным вариантом 

развития пространствеиной структуры листа, поэтому четырехсекто­

риальные пространствеиные конструкции встречаются наиболее ча­

сто. Назовем этот структурный тип листа базовым. 
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Согласно базовой модели, правильная пространствеиная струк­
тура листа может иметь только четыре пары секторов, но число осей 

в пределах каждого сектора потенциально ничем не ограничено и 

определяется только числом шагов модульного роста. 

l1a четвертом шаге распределение числа боковых осей по секто­
рам описывает последовательность вида 4, 3, 2, 1. Эго означает, чrо первый 
(от центральной оси) сектор содержит четыре жилки, второй- три, третий 
- две и четвертый - одну. l1a каждом последующем шаге модуль­
ного роста значение каждого члена этого ряда возрастает на единицу. 

l1апример, на rurroм шаге развития, как показывает рис. 9.5, В, она пршmмает 
вид 5, 4, 3, 2, на шесrом- 6, 5, 4, 3 и т.д. Изменение числа осей на едюпЩУ 
при переходе от сектора к сектору - закономерное следствие разви­

тия пространствеиной структуры строго по модели. Можно сказать, что 
базовая модель описывает ситуацию изотропного и симультанного мо­

дульного роста. Это означает, что новое поколение модулей достраивает 
пространствеиную конструкцию по всему периметру, наслаиваясь на 

предшествующее одновременно и без разрывов. 

9.2. Появижвость исходной полярной оси 

9.2.1. Смещение по вертикальной плоскости 

По взаимной ориентации черешка и листовой пластинки все че­
решковые листья подразделяются на две неравные группы. l1аибо­
лее многочисленную группу составляют листья, у которых черешок и 

листовая пластинка находятся в одной плоскости, и значительно реже 

распространены такие варианты строения, когда черешок располагается 

перпендикулярно, причем он не просто отгибается вниз, а растет как 

бы из центра листовой пластинки. В описательной ботанике листья 
первой группы не имеют специального обобщающего наименования, 

а представители второй называются <<щитовидными». Восполняя этот 
пробел, условно назовем многочисленных представителей первой группы 

<<Мечевидными» листьями. 

<<Мечевидные» и <<щитовидные» формы листьев можно встре­
тить в пределах одного семейства, например бегониевых (Begoпiaceae). 
Появление щитовидных форм можно трактовать в рамках нашей модели 
как свидетельство своеобразной подвижности исходиого модуля в точке 

прикреплеиия. Эта «ПОдвижносТЬ>> выражается в изменении ориеи­
тации его полярной оси. У <<мечевиднЫХ>> листьев полярная ось ори­
ентирована параллельна плоскости листа, а у щитовидных листьев -
перпендикулярно. Различия между ними по данному признаку примерно 
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такие же, как между морским компасом и обычным. В морском компасе 
намагниченная стрелка nлавает в вязкой жидкости, а в обычном -
балансирует на игле. В «Мечевидном» листе черешок и пластинка по­
добны двум концам одной стрелки компаса, а в щитовидном «стрелкой» 

является вся листовая пластинка, а черешок служит «иглоЙ», на ко­

торой она «Подвешена». 

Рассмотрим, какая пространствеиная структура формируется в 
условиях ортогональной ориентации полярной оси исходного моду­

ля по отношению к плоскости будущей листовой пластинки. 

На рис. 9.6, А представлен щитовидный лист бегонии (Begonia 
goegoensis). Обиходное название этого вида - бегония индонезийская. 
Судя по внешнему строению, перед нами типичная радиально-симмет­
ричная конструкция. Из центра округлой листовой пластинки, слег­
ка смещенного вправо и вниз, радиально расходятся под одинаковыми 

углами семь дихотомически ветвящихся жилок. Из этого же центра 
с нижней стороны перпендикулярно nлоскости отходит черешок. 

На первый взгляд создается впечатление, что система жилкова­
ния этого листа отображает какой-то еще неизвестный структурный 

тип. Более внимательный анализ и сопоставление с базовой моделью 
свидетельствуют о том, что перед нами прежняя, хотя и сильно иска­

женная, тетрасекториальная пространствеиная структура. На рис. 9.6 
nоказано, какие деформации обеспечивают переход от реальной про­

странетвенной структуры к модельной. 

в с 

Рис. 9.6. Превращение щитовидной пространственноu конструкции 
в «.мечевидную>> на примере листа беzонии (Begoпia goegoeпsis). 
А - исходная (реальная) форма; В, С - zипотетические 

промежуточные варианты строения; D - конечная (модельная) 
форма. Пояснения в тексте 

Согласно базовой модели, формирование пространствеиной струк­
туры состоит в том, что от главной жилки симметрично отчленяются 

боковые, поэтому их общее количество оказывается нечетным. Кроме 
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того, главная жилка оканчивается в верхушке листа. У изображенной 
на рис. 9.6, А почти правильной радиально-симметричной структуры 
имеется семь расходящихся из центра жилок, одна из которых дохо­

дит до края листа и оканчивается довольно крупным зубчиком. По­
видимому, эта самая длинная жилка - центральная ось листа, а зу­

бец на ее конце - его верхушка. В таком случае остальные шесть 
жилок представляют собой боковые оси различных порядков, а тот факт, 

что они расходятся из одного центра, свидетельствует о том, что раз­

меры листа с момента их заложения заметно увеличились. Поэтому 
исходное расположение по типу завитка сейчас вьiГ лядит как радиальное. 

Согласно базовой модели, число осей в первом секторе дол­
жно совпадать с числом секторов. На главной жилке листа хорошо 
заметны два разветвления, шесть жилок при ее основании - это 

три пары. По-видимому, это образующие жилки второго, третье­
го и четвертого секторов. На секториальность системы жилкования 
указывает и характер ветвления жилок. Дихотомически ветвятся 
только самые мелкие жилки на периметре листовой пластинки, а 
более крупные ветвятся не только вильчато, но и тройчато. В случаях 
вильчатого ветвления крупной жилки толщина дочерних веточек 

различается. Хорошо заметно, что более тонкая веточка отчленяется 
в сторону от более толстой. 

Принимая во внимание указанные особенности, устраним часть 

<<искажений», учитывая еr,це и размерное неравенство половинок листа. 

Левая из них не только крупнее правой, но и сложнее. Это особенно 
заметно по ветвлению центральной оси. Первые два разветвления 
(считая от верхушки) - тройчатые, а третье, ближе к основанию, -
квазидихотомическое. Эта боковая ось, отчленяющаяся от центральной 
влево, не имеет пары на правой стороне. На ней располагается до­
полнительная боковая ось (третья сверху), не имеющая пары на правой 
половинке. В результате все боковые оси на левой стороне еще более 
разворачиваются влево, и самая нижняя из них оказывается на од­

ной линии с центральной. 

Для начала выпрямим центральную ось и разместим боковые 
в той последовательности, которую задает модель. Увеличим степень 
симметрии пространствеиной конструкции, уменьшив размер ее левой 

половины и увеличив правой, т.е. приподнимем все левые боковые 

оси и опустим правые. Кроме того, штриховой линией продолжим 
центральную ось. Эта линия показывает, как располагался бы че­
решок в той же плоскости. Полученная пространствеиная конст­
рукция начинает напоминать по строению типичные «мечевидные» 

листья (рис. 9.6, В). 
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Продолжим реконструкцию исходного состояния и разрежем эту 
гипотетическую промежуточную форму по линии предполагаемого распо­

ложения черешка. Края разреза закруглим, а вертикально ориентированный 
черешок разместим в плоскости листовой пластинки (рис. 9.6, С). В 
заключение выпрямим все оси и выровняем углы их отчленения. Полу­
ченная схема (рис. 9.6, D) позволяет легко узнать базовый структурный 
тип. Оказывается, пространствеиные структуры щкговидньiХ и «МечевидньiХ» 
листьев развиваются на первых этапах по одной схеме. 

В свете вышеизложенного, можно указать следующий порядок 
формирования щитовидного листа бегонии. Развитие пространствеиной 
структуры этого листа до четвертого шага происходит по базовой схеме. 

Затем, по неизвестной причине, полярная ось исходного модуля из­
меняет свое положение: она ориентируется перпендикулярно прежней 

плоскости. В результате последующее формообразование идет без 
<<руководящего воздействия» исходного модуля. 

Подобные «Перестройки топологии» (Преснов и др., 1995), 
напоминающие повороты на шарнире, весьма обычны в эмбриогенезе 

животных. В нашем случае поворот полярной оси возможен только 
в том случае, если она еще не превратилась в жилку. Следователь­
но, вся сформированная к данному моменту пространствеиная структура 

еще сохраняет модульное строение. Система жилкования уже намечена 
ориентацией полярных осей, но пока не закреплена их тканевой диф­
ференцировкой. Поэтому строгая схема с каждым шагом начинает 
<<расплываться» и деформироваться. Но эти деформации, как мы видим, 
не настолько велики, чтобы исказить исходную тетрасекториальную 

пространствеиную структуру до полной неузнаваемости. 

9.2.2. Смещение в 1.оризонтальной плоскости 

Согласно исходной базовой модели, формирование пространствен­
ной структуры происходит изотропно и симультанно. Из этого сле­
дует, что возможны нарушения хода развития, обусловленные возник­

новением анизотропии и диссимультанности модульного роста. Рас­
смотрим один пример из этой необъятной области, когда оба нару­

шения выступают в роли видоспецифичных факторов формирования 

пространственной структуры листа. 

Прежде всего рассмотрим феномен выравниваю1уего роста. Если 
при обычном модульном росте число жилок в ее секторах простран­

ствеиной структуры монотонно убывает по мере возрастания их номера, 

то при выравнивающем оно остается постоянным. Например, при 
обычном ходе развития на четвертом шаге возникает последовательность 

вида 4, 3, 2, 1, а при выравнивающем - 4, 4, 4, 4. Для возникнове-
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ния такого ряда необходимо, чтобы модульный рост каждого после­

дующего сектора не только продолжался на шаг больше, чем пред­

шествующего, но и число этих шагов возрастало на единицу. Феномен 
выравнивающего роста - следствие закономерной, нарастающей от 

сектора к сектору диссимультанности. 

Предельный случай анизотропии - односторонний (только право­
или только левосторонний) рост пространствеиной структуры. Тео­
ретически, при сопряжении подобной анизотропии роста с нараста­

ющей симультанностью, должны формироваться односторонние (право­
или левосторонние) пространствеиные конструкции. На рис. 9. 7 
схематично представлена одна из возможных конфигураций. 

Рис. 9.7. Правосторонняя пространственная конструкция. 
Пояснение в тексте 

Эта пространствеиная конструкция сформирована в результате 
правостороннего выравнивающего роста, поэтому она закручивается 

вправо. Ее происхождение можно представить следующим образом: До 
четвертого шага процесс формирования пространственноИ структуры 

происходит по базовоИ схеме, но только с одной, правой, стороны, по­

скольку левая остается временно закрытоИ ( 4, 3, 2, 1). На пятом ле­
вая сторона открывается 1;1 начинается ее заполнение путем дострой­

ки по периметру уже имеющейся пространствеиной структуры. В ре­
зультате число жилок во всех секторах возрастает на единицу и по­

является пятыИ сектор (5, 4, 3, 2, 1). Одновременно начинается сим­
метризация первого сектора. На шестом шаге продолжается рост только 
нижних секторов - третьего, четвертого и пятого, а первого и второго 

останавливается (5, 4, 4, 3, 2). Симметризация первого сектора продол­
жается. На седьмом и восьмом шагах завершается выравнивание размера 
нижних секторов и симметризация первого. 
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Выразительным примером односторонних пространствеиных 
конструкций, созданных словно специально для иллюстрации фено­

мена выравнивающего роста, служит строение листьев бегонии корал­

ловой (Begonia corallina, cv. luzerna). Это распространенное ком­
натное растение с крупными, сильно асимметричными листьями. Асим­

метрия обусловлена преимущественным развитием правой или левой 

половины листовой пластинки. 

На рис. 9.8, А представлен типичный правосторонний лист этого 
вида. Отчетливо выраженное секториальное строение системы жил­
кования позволяет заметить, что на левой стороне листовой пластинки 

имеется два сектора, а на правой - шесть. При этом число жилок 
в секторах на правой стороне образует последовательность вида 5, 4, 
4, 4, 4, 2, что указывает на выравниваю1ций рост. 

В чем причина возникновения односторонних листьев? Вероятно, 
как и в предшествующем случае, причина заключается в изменении 

ориентации полярной оси исходного модуля. У бегонии коралловой черешок 
располагается не в плоскости листа, как у <<Мечевидных» листьев, и не 

перпендикулярно плоскости, как у щитовидных, а ориентирован к ней под 

углом. Такая ориентация, по-видимому, неустойчива и сопровождается 
дополнительным отклонением полярной оси еще и в плоскости листа вправо 

или влево вместе с этой плоскостью. В результате у формирующейся 
пространствеиной конструкции появляются дополнительные стернческие 

ограничения с одной стороны и открывается новое свободное пространство 

для модульного роста - с другой. Если отклонение в сторону вместе 
с плоскостью начинается с первых шагов роста и угол наклона возра­

стает с каждым шагом на величину, достаточную для формирования до­

полнительного модульного слоя в каждом новом секторе, то будет возникюъ 

феномен выравнивающего роста. 

Асимметричные структуры, развивающиеся в радиально-симмет­
ричном поле тяжести на поверхности Земли, будут неизбежно повышать 
степень своей симметрии (Кюри, 1966; Шафрановский, 1969). Мы 
полагаем, что у листьев бегонии имеются для этого две возможнос­

ти: первая - выбор <<мечевидноЙ» билатерально-симметричной или 

щитовидной радиально-симметричной формы, а вторая - расчленение 

листа на симметричные части. Примерам продвижения по первому пути 
служат листья индонезийской бегонии, а на листьях бегонии корал­

ловой заметны признаки поворота на второй путь. Эти признаки -
легкая гофрированность листа и симметричные выемки на его сто­

ронах, создающие возможность для возникновения в будущем перетяжки 

или разреза между ними. 
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А в с 

Рис. 9.8. Развитие односторонней пространственноu структуры 
листа при изменении уzла наклона полярной оси исходноzо модуля 

(А) и zипотетическая последовательность восстановления ее 
симметрии (В. С). 

А -лист беzонии (Begoпia coralliпa 'lиzerna'): номера секторов 
совпадают с порядком образующих ezo жилок: В - этот же 

лист, разделенный на две части: верхнюю ( структурно 
симметричную) и нижнюю (структурно асимметричную): 

С - эти же фраzменты, «отредактированные» и симметриэованные 

Существование одноИ из этих выемок предопределено - она на­
ходится при основании листовой пластинки, а вторая появляется на 

противоположной стороне. В нашем случае - на правой стороне, в 
средней части второго сектора. Если по этой линии разрезать лист (на 
рис. 9.8, В разрез проведенпо горизонтали, по жилке, образующей третий 
сектор) и каждую половинку «Отредактировать», то мы получим два 
типичных симметричных листа (рис. 9.8, С). Редактирование верхней 
половины выразилось в том, что уменьшены yr лы ответвления боковых 
жилок и весь правый нижний ее угол «Подтянут>> вверх, а нижняя по­
ловинка просто симметрично достроена такой же половинкой. 
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9.2.3. Раsвитие с выходом и.s nАоскости 

Четыре пары секторов - предел секторпальной сложнос­
ти, если развитие пространствеиной структуры идет в одной плос­

кости и строго по базовой модели, поскольку ее нижние края на 

четвертом шаге приходят в соприкосновение с точкой прикреn­
ления или друг с другом, взаимно препятствуя дальнейшему росту 

и образованию новых секторов. Если же они nродолжают рас­
ти, то начинают наползать друг на друга. Теоретически в этом 
случае пределов для увеличения числа секторов нет. В приро­
де практически не встречаются листья, нижние части которых 

заметно перскрывают друг друга, поскольку самоперекрывание 

( самозатенение) снижает биологический смысл листа как плос­
кой ассимилирующей поверхности. Редкие отклонения подобного 
рода обычно расцениваЮт как фасциации (Шавров, 1961; Boke 
а. Ross, 1979). В культуре такие формы специально поддержи­
вают в декоративных целях (рис. 9. 9). 

У некоторых декоративных сортов бегоний нижние части пра­
вой и левой половинок листа нередко наползают друг на друга на­

столько далеко, что создают второй его слой, а в отдельных слу­

чаях (при спиральном закручивании) число таких слоев может 
достигать четырех для каждой половинки. Другими словами, чтобы 
добраться от одного конца такого листа до другого, требуется сделать 

восемь полных оборотов, двигаясь по его периметру. 

А 

Рис. 9.9. Спиральные формы листьев у декоративных 
сортов беtонии. 

А - беtония королевская ( Begonia rex hybr. 'Coт/esse Loиise 
Erdroedi' ); Б __: беtония Гриффита ( Begonia gri//ilii hybr) 
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9.3. Подвижность краевых полярных осей 

Ilредставление о полярной оси как о магнитной стрелке явля­
ется не более чем рабочей аналогией. Свойства этих предметов далеко 
не совпадают. Создается впечатление, что в отдельных случаях сво­
бодные концы полярных осей способны не только «отталкиваться» 

друг от друга», но и «Притягиваться». Если это действительно так, 
то полярные свойства модуля оказываются одним из параметров, 

значения которого способны не только изменяться в процессе рос­

та, но даже менять знак. Следовательно, в исходную систему правил 
необходимо внести важные дополнения. 

Ilрежде чем корректировать систему правил, рассмотрим пример, 
показывающий, как именно изменяется пространствеиная структура, 
если «отталкивание» одноименных концов полярных осей сменяет­

ся «притягиванием». Исследуем простейшую ситуацию: ограничим 
процесс развития двумя шагами, а на втором осуществим <<Притяги­

вание» (рис. 9.10) . 

1 1.1 1.2 
...... $ 1.1 • 

... ~,, 
1.1 

А в с D 
Рис. 9.10. Возникновение бинарноzо модуля в результате 
соединения одноименных конuов краевых полярных осей. 

А - пространственная структура, возникающая на втором шаzс 
развития по базовой модели. и контур се возможноzо морфотипа; 

В - пространствснная структура, возникающая на втором шаzс 
развития после <<притяzивания» одноименных конuов краевых 

полярных осей; С - первый возможный морфотип новоzо 
структурноzо типа; D - второй во.!lюжный морфотип новоzо 

структурноzо типа. Пояснения в тексте 

Если <<Притянуть» к центральной оси первую пару боковых, то 
пространствеиная конструкция останется неразветвленной. Ilоэтому 
допустим, что развитие до второго шага происходит по модели, а затем 

кончики первой пары боковых осей отгибаются вверх и соединяются с 

кончиками расположенной выше второй пары боковых осей. В результате 
в одном краевом элементе (зубчике) оказывается не одна, а две жил­
ки. Назовем этот новый тип конструкционного элемента бинарным 
модулем. Бинарные модули встречаются не так уж редко. Единичные 
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соединения двух жилок в одном зубчике можно наблюдать на листья 

крапивных и губоцветных. Например, у рассмотренного выше пальчатого 
листа хмеля (см. рис. 4.4, В) боковые жилки .4.3 и .4.2 соединяются 
в одном зубчике. Подобные соединения встречаются и у простых не­
расчлененных листьев этого вида (см. рис. 9.13). Как можно представить 
себе возникновение бинарного модуля в рамках нашей модели? 

Поскольку длина первой боковой оси на втором шаге развития 
возрастает до двух модулей, постольку на модульном уровне организации 

этот отгиб можно представить как соответствующее смещение кон­

цевого модуля либо разворот его полярной оси. Смещение модуля в 
гексагональной упаковке структурно невозможно. Остается рассмотреть 
возможность поворота полярной оси. 

Предполагаемый поворот полярной оси схематично изображен 
на рис. 9.10, В. Такая ориентация может возникать без «Притяжения» 
одноименных концов, если допустить, что полярные оси существуют 

не с момента формирования модулей нового поколения, а появляются 

после и, кроме того, направление их ориентации определяется инду­

цированным взаимодействием. 

В исходной модели для сокращения описания мы не касались 
деталей индуцированного взаимодействия, поэтому остановимся на этом 

сейчас. На рис. 9.11 показаны, по разделениям, последовательные этапы 
этого процесса на примере индукции полярных осей у модулей первого 

поколения. На рис. 9.11, А изображен исходный модуль (светлый 
кружок) на структурированном основании (темный кружок). Индукция 
его полярной оси начинается в точке прикрепления, а ось распола­

гается перпендикулярно к ней (рис. 9.11, В). Ее длина достигает центра 
исходного модуля, но не распространяется далее. Напомним, что по­
лярная ось - это не физическое тело, а группа клеток внутри мо­

дуля, готовая к дифференцировке по новой программе развития, фор­

мирующей проводящую систему. Для включения этой программы, как 
говорилось выше, необходима критическая масса клеток эмбриональной 

ткани. Эта масса создается при основании модуля и выше, но не 
достигает его поверхности. Поэтому полярная ось исходного моду­
ля не достигает его верхушки. 

Формирование нового модульного слоя начинается с появления 
центрального модуля. Он достраивает исходный модуль сверху, созда­
вая тем самым вторую точку прикрепления и увеличивая массу окру­

жающих клеток до критической величины (рис. 9.11, С). Эта верхняя 
точка индуцирует появление новой полярной оси, рост которой направлен 

в противоположные стороны. Возможно, первоначально она растет вниз, 
поскольку масса клеток в данном направлении больше, и переключение 

190 



Г ААВА 9. УСАОВИН И ОСОБЕННОСГИ РЕААИЗАlJИИ МОДЕАИ 

А в с D Е F G н 

Рис. 9.11. Индукuия полярных осей у модулей первоzо поколения. 
Пояснения в тексте 

на новую программу тканевой дифференцировки происходит легче. Достигая 
центра исходного модуля, она воссоединяется с исходным отрезком и 

превращается в единую полярную ось (рис. 9.11, D). Нарастая от ос­
нования центрального модуля вверх, она достигает его средней части (рис. 
9.11, Е). К этому моменту единая полярная ось пересекает весь исход­
ный модуль и нижнюю половину центрального. 

Затем появляется пара боковых модулей первого поколения, 
достраивающих исходный модуль сверху (рис. 9.11, F). Эти модули 
создают на нем две новые точки прикрепления, из которых начина­

ется новый локальный рост полярных осей в противоположных на­
правлениях по той же схеме. Первоначально формируется новая пара 
полярных осей внутри исходного модуля (рис. 9.11, G), а зате.м их 
продолжения как бы распространяются внутри боковых, но только до 

центральной части, не приближаясь к поверхности (рис. 9 .11, Н). 
Формально боковые модули первого поколения соприкасаются 

не только с исходным, но и с центральным модулем. Но в этих точках 
соприкосновения индукции заложения новых полярных осей не про­

исходит, поскольку один модульный слой еще не создает необходи­

мой критической массы эмбриональной ткани. 

Итак, более детальное описание процесса формирования полярных 
осей показывает, что: а) индукция роста полярных осей осуществляется 
локально; б) точками их роста являются не центры модулей, а точ­
ки соприкосновения между модулями предшествующего и последу­

ющего поколений, выполняющие роль своеобразных скреп между ними; 

в) полярная ось внутри каждого модуля представляет собой в момент 
формирования не сплошную, а составную конструкцию. Отсюда следует, 
что «наследования» ориентации полярных осей не происходит, а сам 

термин применяется для обозначения совпадения прежнего и ново­

го направлений развития. 
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Возвращаясь к пространствеиной конструкции, сформированной 
на втором шаге (рис. 9.10, В), можно сказать, что и поворотов по­
лярных осей у краевых элементов тоже не происходит, и они сразу 
формируются как «отогнутые вверх», поскольку закладываются в точках 

соприкосновения первой пары боковых модулей первого поколения 

с первой парой боковых модулей второго поколения. Основное от­

личие данного варианта развития пространствеиной структуры от 

базовой схемы заключается в том, что первая пара боковых модулей 

второго поколения индуцирует появление полярных осей сразу у двух 

расположенных ниже модулей первого поколения - центрального и 

двух боковых. В результате система жилкования замыкается в сеть. 
Первые две ячейки этой сети показаны на рис. 9.10, В. 

Порядок дальнейшего заполнения второго модульного слоя зависит 
от силы <<Отталкивания» между одноименными концами полярных осей. 

Если эти силы достаточно велики, то новая пара модулей второго слоя 
не будет примыкать к предшествующей, а удалится от нее на мак­

симально возмо2Кное расстояние. В гексагональной упаковке это 
означает размещение под углом 120° (считая от центра первой пары 
боковых модулей первого поколения), что равнозначно появлению 
пробела в нару2Кном слое на один модуль. Если на этой стадии 

формирование пространствеиной структуры закончится, то после раз­

ворачивания листовой пластинки возникнет новый морфатип (рис. 9.10, 
С). Главное отличие этого пятизубчатого морфатипа от «исходного» 
семизубчатого, возникающего на втором шаге развития по базовой 

модели (рис. 9.10, А), заключается не столько в уменьшении числа 
краевых элементов, сколько в возрастающей их разнородности. Среди 
краевых элементов, помимо обычных двелов, начинают появляться 

бинарные модули, а это уже элементы другой, не вильчатой, а сетчатой 

системы жилкования. 

Следуя припятой ранее позиционной нумерации, появление двой­
ного модуля можно представить как результат слияния в одном зубчике 

двух последовательно располоJКенных осей 1-го порядка (первой и 
второй) и обозначить этот модуль на схеме суммой порядковых номеров 
(1+2 или 2+1). Вместо знака «сложение» столь же допустимо ис­
пользование знака «деление», метафорически означающего то 2Ке самое 

- указанные жилки «делят» зубчик между собой (рис. 9.10, С). 
Если силы отталкивания малы, то пробелов во внешнем модульном 

слое не возникает, он формируется последовательно - от верхуш­

ки к основанию. Число краевых элементов у нового морфатипа в 
данном случае совпадает с исходным, но такое совпадение - показатель 

еще более высокой их разнородности. Полярная ось модуля, запол-
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няющего пробел, будет отчленяться в той же точке, что и предыду­

щая полярная ось. Этот процесс, противоположный «слиянию» мо­
дулей, можно назвать их «раздвоением>>, т.е. наблюдаемое «раздво­

ение>> модуля при основании пространствеиной конструкции как бы 

компенсирует их «слияние>> в ее верхней части. На морфологичес­
ком уровне организации листа «раздвоение>> модуля выразится в том, 

что от жилки предшествующего порядка из одной точки и в одну 

сторону будут отчленяться две жилки последующего порядка. Это не 
значит, что им следует присваивать один и тот же номер. Согласно 
модели, первой формируется нижняя, а второй - верхняя. Руковод­
ствуясь данным порядком обозначений, мы избегаем противоречий в 

nозиционной нумерации (рис. 9.10, D). 
Итак, в рамках базовой модели допустимо формирование про­

странствеиных структур, различающихся по степени разнородно­

сти составляющих элементов. Помимо структур, построенных из од­
нотипных денто-венальных элементов, возможно появление простран­

ствеиных конструкций, имеющих в своем составе две или даже три 

категории краевых элементов: обычные двелы (денто-венальные 
элементы, состоящие из одного зубчика и одной разделяющей его 

жилки), бинарные модули (денто-венальные элементы, состоящие 
из одного зубчика и двух оканчиваю1цихся в нем жилок) и <<раз­
двоенные>> модули (денто-венальные элементы, состоящие из двух 
жилок одного, более высокого порядка, отходящих из одной точ­

ки и с одной стороны от жилки более низкого порядка). Появ­
ление разнородных краевых элементов, даже таких, как бинарные 

модули, обусловлено, как мы видели, не «сменой знака>> на концах 

nолярной оси, а изменением обычного хода индукции полярности. 

Что же является причиной этого изменения? 
Причина этого - диссимультанность формирования модуль­

ного слоя. В исходной базовой модели подразумевается одновре­
менность (симультанность) возникновения всех модулей одного 
поколения. В этой ситуации они успевают <<унаследовать» ориен­
тацию nолярных осей у модулей предшествующего nоколения и создать 

новую ориентацию полярных осей только у пограничных модулей 

своего слоя. Если же формирование нового модульного слоя рас­
тягивается во времени, т.е. может быть разбито на отдельные такты, 

то каждая новая пара модулей становится пограничной и успевает 

инд)'l,!Ировать рост полярных осей у двух расположенных ниже модулей 

предшествующего поколения. Это иревращает свободные концы 
ветвящейся структуры в замкнутые пет ли, а вильчатую систему 

жилкования - в сетчатую. 
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9.4. Разрыхление н расчленение 

9.4.1. Варианты разрыхления упаковки 

Согласно базовой модели, каждый сектор пространствеиной струк­
туры создается осями одного порядка, среди которых «Технически» 

невозможно появление осей из других порядков. Но в реальных листьях 
внутри сектора постоянно встречаются единичные ответвления жи­

лок более высокого порядка, а в отдельных случаях их количество 

настолько велико, что заметно искажает секториальную структуру. 

Появление дополнительных жилок более высоких порядков в пределах 
одного сектора обусловлено разрыхлением гексагональной упаковки. 

Степень плотности упаковки -- это еще один параметр модульно­
го роста, изменение значений которого существенно влияет на тип фор­

мирующейся пространствеиной структуры. 

Причиной разрыхления упаковки является тканевая дифферен­
цировка модуля, приводящая к изменению его формы и размеров. Эти 
изменения можно представить как растяжение модуля вдоль полярной 

оси. Можно сказать, что с началом тканевой дифференцировки мо­
дульный рост пространствеиной структуры дополняется метрическим. 

Дальнейшее ее развитие определяется соотношением темпов надста­
вочного (модульного) роста и растяжения. 

Растяжение пространствеиной структуры начинается с растяжения 
ее центральной оси, в результате чего между боковыми осями 1-го по­
рядка появляется свободное пространство. Если модульный рост этих 
осей еще продолжается, то между ними начинают формироваться оси 

2-го порядка. Растяжение осей 2-го порядка приводит к закладке осей 
3-го и т.д. Очевидно, чем раньше начинается растяжение центральной 
и боковых осей, тем больше осей еще более высокого порядка успе­

вает заложиться между ними в процессе модульного роста, следова­

тельно по степени разветвленности системы жилкования можно судить 

о соотношении темпов модульного роста и растяжения. 

Если размеру модуля придать конкретное значение, то показателем 
темпа растяжения может служить показатель степени при значении 

размера модуля. В базовой модели неявно предполагается, что он равен 
единице, т.е. размеры модуля остаются постоянными, но их можно 

сделать переменными, если значения этого показателя связать с номером 

шага развития. 

Растяжение модулей может начинаться с первого шага развития 
пространствеиной структуры или запаздывать на какое-то время. Темп 
растяжения может быть высоким и низким, постоянным и переменным, 
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что в сочетании с варьирующим интервалом запаздывания создает почти 

бесконечное разнообразие типов пространствеиных структур. Систе­
матический анализ разнообразия не входит в задачу нашей работы на 

данном этапе. Ограничимся отдельными примерами, иллюстрирующими 
особенности развития пространствеиных структур при разрыхлении упа­

ковки, обусловленной растяжением модулей. 
У словно выделим два уровня разрыхления - не значительный 

и умеренный - и исследуем особенности формирования простран­

ствеиной структуры в этих условиях. 

9.4.2. Незначительное разрыхление. Формирование nравильных 
полиzональных структур 

На рис. 9.12 схематично показаны особенности модульного рос­
та при изотропном разрыхлении упаковки и один из возможных струк­

турных типов листа, возникающий в этих условиях. Предполагается, что 
растяжение центральной оси начинается со второго шага и происходит 
с такой скоростью, что на третьем шаге между первой и второй боко­

выми осями появляется узкий просвет, на четвертом - появляется второй 
узкий просвет между второй и третьей боковыми осями. Ширина первого 
nросвета к этому моменту достигает размеров, достаточных для размещения 

в нем моду лей следующего поколения. 

Пространствеиная структура, возникающая к этому моменту, изо­
бражена на первой схеме (рис. 9.12, А). Более высокий темп роста 
центральной оси по сравнению с боковыми схематично представлен 

удвоенным числом составляюtцих ее модулей. Длина центральпой оси 
на четвертом шаге равна восьми модулям, а нижней пары боковых 

- четырем. Размеры верхнего и нижнего проеветоn для простоты 
показаны одинаковыми. 

Разрыхление упаковки и появление проеветоn нарушает исходную 
закономерность распределения числа осей по секторам. В данном случае 
в первом секторе имеется четыре пары осей 1-го порядка, а во вто­
ром - только две. Наблюдаемое отставание темпов роста осей 
2-го порядка является относительным и обусловлено тем, что за один 
шаг развития пространствеиной структуры мы по-прежнему прини­

маем заложение пары боковых осей 1-го порядка. 
На второй схеме (рис. 9.12, В) показано, как происходит достройка 

данной пространствеиной структуры следующим поколением модулей. 
1Jентральная ось и две верхние пары боковых (третья и четвертая) 
достраиваются аксиально, т.е. ориентация полярных осей модулей но­

вого и предшествующего поколений совпадают. При этом появляется 
новый узкий просвет между третьей и четвертой nарами боковых осей, 
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поскольку растяжение центральной оси продолжается. Соответственно 
увеличиваются и размеры двух предшествующих просветов. В резуль­
тате не только самый первый, но и второй достигают ширины, достаточной 

для размещения модулей нового поколения. В этот момент начинается 
формирование новых модулей на второй паре бокQвых осей, окружен­

ных просветами. Модули нового поколения заполняют эти просветы, 
достраивая вторую пару боковых осей с верхней и ниЖней стороны. 

Наблюдаемую достройку можно интерпретировать с морфоло­
гической точки зрения либо как дихотомическое разветвление оси 

1-го порядка на две равноценные оси 2-го порядка, либо как ее же 
квазидихотомическое ветвление, происходящее по такому механизму: 

аксиально нарастающий кончик боковой оси 1-го порядка отгибается 
вверх и одновременное от нее же, в точке отгиба, ответвляется вниз 

боковая ось 2-го порядка. В модельном представлении на правиль­
ной гексагональной упаковке дихотомическое ветвление неотличимо 

от квазидихотомического, поскольку углы дивергенции новых полярных 

осей одинаковы. Не всегда эти варианты разветвления различают­
ся и в реальной ситуации. В данном случае мы придержинаемся второй 
интерпретации, поскольку вариант ветвления боковых жилок с отги­

бом кончика верхней из них к верхушке листа встречается чаще. 

В нижней части пространственной конструкции продолжается 
аксиальный рост всех заложенных ранее боковых осей, от нижней пары 

которых ответвляются боковые оси следую1_цего порядка. По числу 
шагов модульного роста - это оси 3-го порядка, а если считать по 
числу пар боковых осей 1-го порядка этой же пространственной струк­
туры, то оказывается, что их закладка произошла на пятом шаге ее 

развития. Это означает, что с разрыхлением упаковки модульный рост 
становится гетерохронным, т.е. различные части пространственной 

конструкции становятся разновозрастными. 

На третьей схеме (рис. 9 .12, С) показано, как происходит даль­
нейшее усложнение пространственной структуры. Это выравнивающий 
рост в ее нижней части. Верхняя часть остается неизменной, а но­
вое поколение модулей достраивает боковые оси, начиная со 2-го 
порядка и выше. По мере того, как нижняя часть приближается по 
размерам к верхней, она переходит на тот же путь развития (появ­
ление проеветон между осями и последующее их заполнение моду­

лями нового поколения), конечный итог которого - квазидихотоми­
ческое ветвление боковых жилок 2-го порядка. 

Итак, в результате разрыхления упаковки становится возможным 
внутрисекториальное ветвление жилок. Если разрыхление упаковки не 
сопровождается разрушением ее гексагональности, то ветвление неотличимо 
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от правильного дихотомического. Такое ветвление, как показывает схема 
(рис. 9.12, С), разбивает сектор на многоугольники (ромбовидные и тра­
пециевидные четырехугольники). Назовем пространствеиную структу­
ру этого типа полигональной. Подводя предварительный итог, можно 
сказать, что на ПЛ<>ПIЬIХ упаковках фОрмируется секториальные, а на рыхлых 

- полигональные пространствеиные структуры. 

1.1 
1.1.1 

А в 

...... 2.1,1 

....... 
1.2,1.1 

1.1.1 1.1.2 

с D 
Рис. 9.12. Схема развития пространственноu структуры при 

разрыхлении упаковки. 

А. В. С - этапы усложнения пространственноu структуры; 
D - вовможныu морфатип структурноzо типа С. Оси различных 
порядков пронумерованы. Дополнительные пояснения в тексте 
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Полигональность - не единственное следствие модульного рос­
та в условиях разрыхления упаковки. Второе важное следствие -
формирование нового типа денто-венальных элементов (двелов). Пер­
воначальный и.ли исходный тип двела - зубчик с проходЯiцей через него 
жилкой или жилка, оканчивающаяся зубчиком. Новый тип двела (со­
храним это наименование) - зубчик с проходящими через него дву­
мя жилками или две жилки, оканчивающиеся в одном зубчике. 

Отличительный признак двела нового типа - наличие в нем двух 

жилок. Можно сказать, что это денто-ди-венальный или денто-бис­
венальный элемент. Для того чтобы отличать одни двелы от других, 
будем называть денто-бис-венальные элементы бидвелами. 

Откуда же берутся бидвелы? Их появление - следствие квази­
дихотомического ветвления боковых осей. Как показывает схема (рис. 
9.12, В), модули нового поколения, закрывая просветы, отделяющие вторую 
боковую ось от первой и третьей, вновь соединяют ее с соседями. Но 
на этот раэ боковая ось примыкает к соседним не по всей длине, а только 

своим разветвленным кончиком, что придает пространствеиной структуре 

вид своеобразной сеточки. Эта <<сеточка», возникающая на модульном 
уровне, - прообраз будущего сетчатого жилкования. 

Первое соединение образовано кончиком третьей (3) и отогнутым 
вверх кончиком второй (2) боковых жилок 1-го порядка, а второе -
отогнутой вниз боковой жилкой 2-го порядка и первой боковой жилкой 
1-го порядка (1). Используя эту позиционную нумерацию, обозначим 
первое соединение как 3:2, а второе - как 2.1:1. Знак «деление» 
в данном случае метафорически означает, что указанные жилки «делят» 

между собой один зубчик. 

Назовем эти соединения угловыми, поскольку полярные оси 
примыкающих модулей образуют между собой острый (сходящийся) 
угол. Если формирование пространствеиной структуры листа на этом 
заканчивается и далее следуют дифференцировка проводящей системы 
и «разворачивание» полученпой пространствеиной конструкции, то эти 

угловые соединения превраrцаются в двелы нового типа. 

Позиционная нумерация показывает, что двелы нового типа 
различаются по составу («рангу») входящих жилок. Обе входяrцие 
ЖИЛКИ могут ОТНОСИТЬСЯ К ОДНО:v!У И ТОМУ же ИЛИ двум раЗЛИЧНЫ:vl 

порядкам. Назовем двелы, включаюrцие жилки одного порядка, од­
норанговыми, а жилки различных порядков - разноранговыми. 

Отличаются ли бидвеJ\J\ярные элементы от бинарных модулей? С 
формальной точки зрения, отличаются, поскольку бинарные модули, со­
гласно модели, возникают на плотной гексагональной упаковке, а бид­

веллярные элементы - при ее разрыхлении. Однако на практике едва 
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ли их можно различить, nоскольку реальный, а не модельный механизм 

развития nространствеиной структуры листа нам не известен. Поэто­
му мы считаем, что бидвеллярный элемент - это морфологическое nро­

явление бинарного модуля и уnотребляем эти термины как синонимы. 

На рис. 9.12, D nредставлен один из возможных морфотиnов 
структурного тиnа, изображенного на nредшествующей схеме (рис. 
9.12, С). Данный морфотиn nостроен обведением схемы по конту­
ру, nревратившим ее выnуклые части в зубчики, а вогнутые - в 

разрезы между ними. Имитируя nоследуюiций рост, мы исказили 
nроnорции, nоэтому вместо nрямолинейных четырехугольников вид­

ны криволинейные фигуры. Кроме того, мы уменьшили видимую 
структурную сложность этого морфотиnа за счет того, что в его контуре 

не получили nроявления самые короткие (одномодульные) боковые 
оси - верхняя пара осей 1-го nорядка (5), верхняя пара осей 3-го 
nорядка (.1.1.2) и нижняя пара осей 4-го nорядка (.1.1.1.1). На схеме 
эти оси прорисованы nунктиром. В результате на nериметре этого 
морфотипа остается только 11 разнотиnных зубчиков. 

Ближайшим nриродным nрототиnом, воnлощающим nолученный 
морфОтиn, являются листья хмеля, особенно самые мелкие из них, nрость1е, 

еще не расчлененные на лопасти (рис. 9.13). Такие листья харак­
терны для nроростков и nазушных nобегов. 

А в с 

Рис. 9.13. Ювенильные листья хмеля (Нитиlиs lupulиs). 
А, В - цельные формы, С - расчлененная форма («двоuчатыiо> 

лист). Стрелки указывают на бинарные модули и 
соответствующие элементы полиzональноu структуры 

На рис. 9.13 nредставлены листья хмеля, которые можно назвать 
ювенильными. Они значительно мельче тиnичных трех- и nятилоnа­
стных и отличаются от них не только размерами и отсутствием ло­

nастей, но и меньшей структурной сложностью. Мелкие цельные 
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листья можно подразделить по степени структурной сложности на два 

морфотипа. У первого из них (рис. 9.13, А) число боковых осей 
1-го порядка в среднем равно трем парам, а у второго (рис. 9.13, В) 
- четырем. Симметрично расположена, как правило, только самая 
первая (нижняя) пара этих осей. Начиная со второй, оси размеща­
ются в очередной последовательности, но их число на правой и ле­

вой половинках листа обычно совпадает. Можно сказать, что струк­
турная сложность указанных морфатипов отвечает третьему и четвертому 

шагам развития пространствеиной структуры в условиях незначитель­

ного разрыхления, что приводит к появлению бидвеллярных элементов 

(бинарных модулей) на периметре листовой пластинки. 
Для удобства сопоставления с базовой моделью иреобразуем второй 

морфотип (рис. 9.13, В) следующим образом. Это иреобразование пред­
ставлено на рис. 9.14. Во-первых, превратим бидвеллярные элементы в 
обычные двеллярные, для чего разомкнем кончики соприкасающихся жилок. 

В результате увеличится число краевых элементов (зубчиков). У ис­
ходной пространствеиной конструкции (рис. 9.13, В) их было 29 (13 на 
левой стороне, 15 на правой и один центральный), а у модельной (рис. 
9.14, А) стало 32. Три новых зубчика появились в результате размы­
кания двух бидвеллярных элементов на левой стороне листовой плас­

тин~и и одного - на правой (рис. 9.13, В). Во-вторых, симметризуем 
размещение боковых жилок 1-го порядка вдоль центральной оси и, в­
третьих, несколько уменьшим их кривизну. Наконец, избавимся от контура 
и оставим только систему жилкования. 

А в 
Рис. 9.14. Преобразование реальноzо морфатиnа в схему 

ветвления. Пояснения в тексте 

Полученная схема (рис. 9.14, В) позволяет сказать, что развитие 
пространствеиной структуры листа хмеля происходит не только в условиях 

разрыхления упаковки, на что указывает присутствие жилок· более вы­

сокого порядка в первом и втором секторах, но и сопровождается <<ВЫ-
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равниванием» ее нижней части. Если, согласно базовой модели, на четвертом 
шаге развития распределение жилок по секторам должно отвечать пос­

ледовательности 4. 3, 2, 1, то у м.нноrо листа хмеля оно имеет вид 4, j, 3, 
1 на правой стороне и 4, 5, 4 - на левой, т.е. «Выравнивающий» над­
ставочный рост второго сектора даже избыточен. 

9.4.3. Умеренное разрыхление 

Разрыхление упаковки, как говорилось выше, обусловлено рас­
тяжением модулей в процессе формирования пространствеиной струк­

туры. Умеренное разрыхление отличается от незначительного тем, что 
в процесс растяжения вовлекаются и боковые оси, поэтому просве­

ты появляются и между ними. На рис. 9.15, F показано, какой тип 
пространствеиной структуры формируется в этом случае. Его при­
родным прототипом может служить лист крапивы (рис. 9.1j, А). 

При умеренном растяжении каждая жилка более высокого порядка, 
появляю1цаяся внутри сектора, становится секторообразующей. В резуль­
тате внутри сектора одного порядка появляются фрагменты секторов 

следующего, более высокого порядка и т.д. Эту картину можно наблю­
дать на типичном листе крапивы, если его систему жилкования преоб­

разовать таким же способом, какой мы применили выше по отношению 

к листу хмеля. На этот раз для удобства мы первоначально избавляемся 
от контура (рис. 9.15, В), затем разгибаем концы соприкасающихся жилок 
(рис. 9.15, С), распрямляем их (рис. 9.15, D), окончательно выравнива­
ем и симметризуем (рис. 9.15, Е). Полученная схема отличается от мо­
дельной только тем, что «выравниваюJЦИЙ» надставочный рост в ее нижней 

части еще более значителен, чем у листа хмеля. 

9.4.4. Разрыхление и расчленение 

Разрыхление упаковки может сопровождаться разъединением 
соседних модулей, что создает предпосылки для расчленения про­

странетвенной конструкции. Расчленение начинается с появления 
надрезов в самых «рыхлых>> участках. Такими участками являются 
просветы между первой (нижней) и последующими жилками в 
каждом секторе. На них и появляются первые надрезы, как мы уже 
наблюдали на примере листьев винограда и хмеля (см. рис. 4.4, А). 
Глубина разреза может служить показателем модульной плотно­
сти в данной точке, поскольку расчленение едва ли возможно без 

заметного разрыхления. 

Сопряжение надставочного (модульного) роста с растяжением 
позволяет понять, почему самые г лубокне разрезы появляются между 
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А в с 

D Е F 

Рис. 9.15. Развитие пространственноu структуры при умеренном 
разрыхлении упаковки. 

А - лист крапивы (Urtica dioica); В-Е - этапы преобразования в 
схему ветвления; F - Аюдельная пространственная структура, 
возникающая на четвертом шаzе развития в условиях у.меренноzо 

разрыхлею/Я упаковки. Пояснения в тексте 

первой и второй парами боковых жи.11ок, а у пос.11едующих пар - все 

бо.11ее ме.11кие. Сог.11асно моде.11и, такова пос.11едовате.11ьность возник­
новения проеветоп между боковыми осями при растяжении г.11авной. 

Эта же схема сопряжения поясняет порядок ус.11ожнения про­
странетвенной структуры по мере расч.11енения. Запо.11нение расши­
ряющихся проеветоп модулями новых поколений выглядит на мор­

фологическом уровне организации листа как появление жилок более 

высокого порядка с верхней и нижней сторон разреза. 
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Начальные этапы данного процесса можно наблюдать на «двух­
лопастных» листьях хмеля (см. рис. 9.13, С). Это переходные формы 
от простых цельных к трехлопастным листьям: у них вычленяется только 

одна боковая лопасть с правой или с левой стороны. На рисунке пред­
ставлен «двухлопастноЙ» лист с одной левой боковой лопастью. Не­
глубокий надрез на листовой пластинке отделяет верхушку первой, самой 
нижней боковой оси 1-го порядка от последующих. На верхней сто­
роне этой оси, со стороны надреза, появляются две боковые оси 2-ro 
порядка. Поскольку они закладываются позднее, то их основания по 
отношению к основаниям симметрично расположенных боковых осей 

2-го порядка сдвинуты к верхушке. У второй (левой) боковой оси 
1-го порядка, расположенной выше надреза, на нижней стороне вид­
ны три боковые оси 2-го порядка, а у симметричной правой - две. 
Следовательно, у расположенной выше боковой оси со стороны раз­
реза тоже появляется дополнительная жилка 2-го порядка. 

Таким образом, расчленение листовой пластинки в процессе рос­
та сопровождается усложнением ее пространствеиной структуры. Со сто­
роны разреза в нее как бы встраиваются оси более высокого порядка. 

Это превращает ось, расположенную ниже разреза, в аналог централь­
ной оси, поскольку степень ее симметрии возрастает, а ось, расположенную 

выше разреза, - в новую секторообразую1цую. 

Анализ условий и особенностей реализации модели показыва­
ет, что ее поведение с высокой точностью имитирует изменчивость 

строения листьев различных видов растений. Предлагаемые прави­
ла роста листа как клеточного автомата позволяют количественно 

воспроизводить систему жилкования вплоть до жилок 4-го порядка, 
а в ряде случаев и выше. По-видимому, эти правила являются изо­
морфным отображением реальных морфогенетических процессов, 

порождающих природное разнообразие листьев цветковых растений. 

Ограниченность набора и устойчивость реализаций факторов 
формообразования листа проявляются в различных систематических 

группах растений как повторяемость одних и тех же морфотипов. Это 
позволяет говорить о существовании единого структурного типа листа 

цветковых растений в таком же смысле, в каком говорится о едином 

плане строения скелета позвоночных животных. У мыши и жирафа, 
как известно, в шейном отделе по семь позвонков. Возможно, подобное 
же структурное сходство отличает листья различных видов растений. 

Для конкретизации этого положения необходимо увеличить таксоно­
мическое разнообразие объектов исследования. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Более 60 лет назад выдающийся отечественный ботаник Н.П. К­
ренке описал особую форму изменчивости листьев растений, которую он 
назвал «феногенетической». Фенагенетическая изменчивость вы ража­
ется в том, что расчленение листовых пластинок у одного вида расте­

ний как бы продолжается· у другого. Листья этих видов можно упорядочить 
в единый, закономерный ряд расчленения. Ряды этого рода можно со­
ставлять из листьев не только близких, но и удаленных в систематическом 

отношении видов. Мы предлагаем новую теорию строения листьев цвет­
ковых растений, объясняющую явление фенагенетической изменчивости. 

Закономерное усложнение листа рассматривается как следствие развития 
по определенной программе. Реализация этой программы трактуется как 
пашагавый процесс. Предполагается, что эта реализация может останав­
ливаться на любом шаге. Морфологическое разнообразие листьев од­
ного вида порождается случайными остановками программы их разви­
тия на одном из промежуточных этапов. 

На основе анализа закономерностей расчленения листовых пла­
стинок и ветвления жилок выделена обiуая для цветковых растений 

единица строения листа - конструкционный модуль. Это виртуальный 
конструкционный элемент, проявляющий себя только в момент диф­

ференциации листового зачатка. Со структурной точки зрения мо­
дуль представляет собой группу клеток эмбриональной ткани, а с 

функциональной - протоэмбриональную единицу, дифференциация 

которой ограничена возникновением полярной оси. В процессе ор­
ганогенеза листа листовой зачаток подразделяется на модули, а ви­

доспецифическая форма листовой пластинки возникает в результате 

взаимодействия конструкционных :\<!одулей. 

Построена модель клеточного автомата, правилами роста кото­
рой являются правила взаимодействия модулей. Полученная модель 
с высокой точностью имитирует последовательное ветвление жилок 

и усложнение системы жилкования у листьев растений из различных 

систематических групп. Варьируя значения параметров модели, :\1Ожно 
получить схему жилкования листа, специфичную для конкретного вида 

растений. Параметры модели указывают, с одной стороны, на веду­
щие морфагенетические механизмы, определяющие форму листовой 

пластинки, а с другой - задают основные направления морфологи­

ческой изменчивости. Это позволяет прогноэировать эволюцию формы 
листа, обусловленную параметрами индивидуального формообразования. 

В содержательном плане, работа состоит из двух частей. Пер­
вая часть, включающая пять глав, представляет собой развернутое 

:\1етодолоrическое введение в проблему. Это связано с тем, что ис-
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тория и теория морфологии растений как науки в настояqJее время 

nрочно забьrгы, а многие морфологическое nредставления, nодобно радуге, 

можно восnринять только с оnределенной точки зрения. Простран­
ное введение необходимо для формирования у читателя оnределен­

ного ракурса восnриятия. Во второй части. которую составляют ос­
тальные главы, рассмотрены конкретные методики морфологическо­

го анализа листьев, ориентированные на выявление закономерностей 

их модульного строения. Эти методики могут быть исnользованы nри 
решении задач, связанных с оценкой генетической структуры и эколого­
физиологического состояния растительных nоnуляций. 

На nримере метамеров Rhoicissus rhomboidea изучены законо­
мерности внутрииндивидуальной изменчивости структуры листа и 

nроявления флуктуируюrцей асимметрии неметрических nризнаков как 

nоказателя дестабилизации развития листьев. Многомерными стати­
стическими методами выявлены дискретные альтернативные пути 

морфогенетической реализации листьев этого вида, которые nараллелыю 
nроявляются на уровне качественных структур (формирования эле­
ментарных жилок и их комnозиций), а также количественных nри­
знаков (формы и размеров) листьев. При корреляционном анализе 
внутрииндивидуальной изменчивости листьев обнаружены единый ритм 

и nорядок формирования nозиционно гомологичных элементов струк­

туры листа у его отдельных листочков (субметамеров). Формирование 
разных групn гомономных элементарных структур (жилок листа) nро­

исходит nоследовательно и квантованно. ~оказана стохастическая 
nрирода реализации комnозиций жилок на уровне субметамеров листа. 

Обнаружен неnроnорционально высокий уровень флуктуируюqJеЙ асим­
метрии неметрических nризнаков nромежуточного тиnа листьев в nо­

граничной nереходной nороговой зоне между двумя альтернативны­

ми nутями развития. Разбалансировка развития за счет флуктуиру­
ЮЧJеЙ асимметрии, возможно, сnособствует nроцессам nереключения 

развития, усиливая вероятность <<nерескока» из одного креода (аль­
тернативного nути развития) в другой. 

Работа адресована ботаникам-морфологам, систематикам, флористам 
и всем тем, кто сталкивается в своей nрофессиональной деятельно­

сти с бесконечным разнообразием листьев растений. 
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SUMMARY 

More than 60 years back prominent domestic botanist N.P. Krenke 
has described a particular form of variability of plant leaves, which he 
has named «phenogenetical». Phenogenetical variability refers to the 
phenomena that partition of leaves plates a certain species seems to be 
lasted within other plant species. Leaves characteristic of these plant species 
may be put in a certain regular row of partition. Rows of this kind may 
be formed by leaves of bothrelated and systematically remote plant species. 
We offer a new theory of leaf structuring in flowering plants, which could 
explain the phenomena of phenogenetical variability. Complication of leaves 
is considered to result from the development according to a certain program. 
Realization of this program is regarded as step-by-step process, which can 
be stopped at any point. Morphological variety of leaves of the same 
type may arise from accidental stop of the development program at any 
of intermediate stages. 

Based on the analysis of regularities of the leaf plates' partition and 
veins branching, we discriminate a constructional module as a unit of leaf 
structure being general for flowering plants. This is a virtual construction 
element manifesting itself only at the moment of the leaf embryo 
differentiation. As to the structure, module is represented by a group of 
embryonic cells; while in regard to functioning it is a proto-embrionic unit, 
differentiation of which is limited by formation of the polarized axis. In 
the course of organogenesis, the leaf embryo is splitted into modules, 
interaction of which determines the peculiar form of the leaf plate. 

We have developed a cellular automata model, rules of growth in 
which are the rules of the modula interaction. The created model with 
high accuracy imitate consequent branching of vein and complication of 
the leaves vein systems in plants from different systematic groups. By 
varying the model values one can receive the leaf venation pattern being 
specific for the concrete plant species. The model parameters, on the one 
hand. indicate to the leading morphogenetical mechanisms shaping the 
leaf plate, but on the other will assign guidelines for morphological 
variability. The latter allows to forecast evolution of leaf shaping limited 
by some individual parameters. 

The book consists of two parts. The first part including five chapters 
actually represents a comprehensive methodological introduction to the problem. 
We considered this necessary, as both history and theory of the plant morphology 
seem to be practically forgotten by now, whereas many morphological notions 
can be perceived from the certain standpoint only. Thus, the vast introduction 
is required in order to help the reader with the formation of the certain point 
of perception. All the rest chapters making the second part of the book deals 
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with the concrete methods used to analyse the leaves' morphology and directed 
to reveal regularities in their module construction. These methods can be 
used while solving the problems concerned to the evaluation of genetic structure 
and ecophysiological condition of plant population. 

Using the metamers of Rhoicissus rhomboidea the authors examined 
regularities of intra-individual variability in regard to the leaf structure as 
well as rules for fluctuating asymmetry observed for non-metrical traits 
considered to indicate a destabilization in the leaves' development process. 
Multivariate statistical methods allowed to reveal discrete alternative ways 
for morphogenetic realization of the leaves, which are in parallel demonstrated 
by features of quality (formation of elementary veins and their compositions) 
and numerical leaf characters (as shape and dimensions). Intra-individual 
variation of leaves analysed by correlation method revealed to possess some 
general rythm and order of formation for the positionally homological elements 
of the leaf structure in its separate leaflets (submetamers). Formation of 
homonomous elementary structures (leaf veins) within different groups is 
performed in succession and quantized. Thus it was proved that veining 
realization shows stohastic nature at the level of leaf submetamers. Fluctuating 
asymmetry of non-metrical characters in intermediate leaf types shows non­
proportional high level within the border transitional threshold zone between 
the two alternative ways of development. Disbalancing of development due 
to fluctuating asymmetry may favour the processes of the development shifting 
by making more probable the skip from one creode (alternative way of 
development) to another. 

The book is addressed to the botanists studying morphology and 
all the rest who come across the endless variety of plant leaves. 
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ФЕНОГЕНЕТИЧЕСКИЙ МОНИТОРИНГ БЕРЕЗЫ 
ПОВИСЛОЙ (BEТULA PE.NDULA) НА СРЕДНЕМ 

УРАЛЕ: ЮСТИРОВКА МЕТОДА 

А.Г. Васильев, И.А. Васильева* 
Институт экологии растений и животных У рО РАН 
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В 2000 г. В.В. Корона задумал провести специальный анализ ста­
бильности развития растений, предложив учитывать собственную и наве­

денную компоненты фенагенетической изменчивости и рассматривать в 

отдельности их проявление в размерогенезе, формогенезе и структурогенезе. 

Согласно его представлениям, дестабилизация развития листьев растений 
в форме нарушения их симметрии возможна не только как проявление 

флуктуирую1цей асимметрии билатеральных структур, но и как нарушение 

других форм симметрии (подобия, трансляционной и поворотной). О своем 
видении этой nроблемы и возможности исnользования комплексной оценки 
нарушения стабильности развития растений он написал небольшую (к 
сожалению, незавершенную) статью, рукопись которой мы поместили в 
данной книге. Мы обсуждали с ним возможность проверки этих идей в 
техногеиной среде - природном полигоне по дестабилизации развития. 

Первой попыткой воплощения небольшой части замыслов В.В. Короны 
является данная работа, которую выполнена уже без него. В пей представ­
лена новая методика индивидуальной характеристики компонент диспер­

сий об1цей, флуктуирую1цей и направленной асимметрии на примере ана­

лиза двеллярной изменчивости листьев березы повислой в градиенте тех­

ногенного загрязнения среды на Среднем Урале. 
Проблема экспресс-оценки качества окружаюrцей среды с использо­

ванием методов, учитывающих биологическую реакцию основных биотичес­

ких компонентов экасистем на воздействие техногеиных поллн:rrантов, чрез­

вычайно актуальна, поскольку позволяет выявить пределы толерантности 

организмов и разработать основы экологического нормирования предельно 

допустимых уровней техногешюго загрязнения среды (Воробейчик и др., 
1992; Воробейчик, 2004). Как известно, в данной области в последние годы 
широко используется метод косвенной оценки качества среды на основе 

показателей стабильности развития организмов, учитывающих проявление 

флуктуирую1цей асимметрии (ФА) билатеральных признаков (Palmer, 
Strobeck, 1986; Захаров, 1987; и др.). Параллельна разрабатыван:rrся и 
совершенствуются статистические методы оценки флуктуирующей асиммет­

рии (Zakharov, 1992; Palmer, 1994; Гелашвили и др., 2004; и др.). Однако 
наряду с достигнутыми большими успехами до сих пор су1цествует мно-
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жество проблем и прсmmоречивых результатов, способствующих длительной 
непрекращающейся дискуссии о природе и интерпретации явления флук­

туирующей асимметрии (Palmer·, 1996; Debat, David, 2001; и др.). 
В настояrцее время известно более 15 индексов для оценки флукту­

ирующей асимметрии (только в работе Дж. Палмера (Palmer, 1994) пе­
речислено 13 наиболее известных). Следует заметить, что при этом обычно 
применяются групповые индексы, характеризующие как отдельные признаки, 

так и их совокупность для выборки в целом. Д.Б. Гелашвили с соавт. 
(2004) недавно предложили оригинальный нелинейный метод оценки ФА, 
при котором нормировка осуществляется одновременно с процедурой свер­

тки. Индивидуальные оценки флуктуируюrцей асимметрии, позволяюrцие 
оценить стабильность развития отдельной особи, до настоящего времени не 

применя.лись, хотя один из таких индексов хорошо известен- ЧАПО, или 
FAвm (Захаров, 1987; Markowski, 1995). Он рассчитьшается как доля 
асимметрично проявившихся билатеральных признаков у особи, однако, 

затем значение этого индекса усредняется для всей выборки (Захаров, 
Кларк, 1993). Этот индекс используется для неметрических и меристичес­
ких признаков и, по нашим представлениям, характеризует величину обrцей 

асимметричности особи или группы особей. 

Серьезной проблемой является вычленение из общей асимметрично­
сти компонент направленной и флуктуирующей асимметрии (Palmer, 1994). 
Следует заметить, что при оценке ФА обычно используют метрические 
билатеральные признаки, которые отражают неодинаковые скорости рос­

та антимерных частей биологических объектов и связаны главным обра­

зом с изменением их формы. При этом часто игнорируются структурные 
изменения. Иными словами, анализируются размеры и фОрма, но не струк­
тура. По нашим наблюдениям, ростовые процессы очень слабо связаны с 
флуктуирующей асимметрией структур. Форма объекта может изменяться 
в весьма широком диапазоне, сохраняя при этом одну и ту же структуру 

своих частей и их элементов. Поэтому важна параллельная оценка при­
годности для целей биомониторинга индексов флуктуирующей асимметрии 

как метрических, так и структурных признаков. 

В качестве модельного объекта при изучении ФА во многих работах 
используются виды белых берез секции Albae Regel. (Кряжева и др., 1996; 
Kozlov, et al., 1996; Valkama, Kozlov, 2003; и др.). Мы попьrrались на при­
мере березы бородавчатой или повислой (Betula pendula Roth.), произрас­
тающей в относительно чистых условиях, буферной зоне и зоне влияния 
техногеиных поллютантов крупного Среднеуральского медеплавильного за­
вода (СУМЗ), изучить проявления структурных нарушений жилкования 
листа. Это позволило оценить и соотнести друг с другом индивидуальные 
оценки дисперсий общей, направленной и флуктуирующей асимметрии на 
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уровне отдельных лиСJЬев и деревьев, а также в целом по выборкам, взяrым 

из лока.литетов с разной степенью техногеиного воздействия. 

!Jель работы в данном случае состояла в проведении феногенетичес­
кого мониторинга березы повислой на уровне отдельных особей и их групп 

в градиенте техногеиного воздействия СУМЗа. Основной задачей при 
этом была разработка методики индивидуальной оценки и соотношения 

компонент дисперсии общей асимметричности: направ.ленной и ф.луктуиру­

ющей асимметрии жилок и зубчиков .листьев. 

Материал - листья березы повис.лой с укороченных побегов (бра­
хибласты) - собирали в июле - августе из трех лока.литетов вб.лизи 
СУМЗа: 1 - Импакт-СУМЗ - импактный участок в 0,5 км от заво­
да; 2 - Буфер-СУМЗ - буферный участок в 3 км от завода; 3 -
Контро.ль-СУМЗ - контрольный участок в 30 км от завода. Данные о 
загрязнении участков вб.лизи СУМЗа взять1 из .литературных источников 
(Воробейчик, 2004). 

У каждого листа березы по каждому из первых четырех ярусов 
жилок первого порядка, отходящих от осевой жилки (расчет номера яру­
са производили снизу от основания листа к его вершине), вьmолнили под­
счет краевых жилок и зубчиков. По терминологии В.В. Короны (Коро­
на, Васильев, 2000), такие зубчики и жилки называются дентально-веналь­
ньiМи (зуба-жильными) элементами, или сокращенно двелами (в соответ­
ствии с русской транслитерацией слово <<двэ.л» произносится как «двел» ). 
Две.л.лярная структура в данном с.лучае вк.лючает осевую жи.лку (рахнс), а 
также жилки 1-, 2- и 3-го порядков, оканчивающиеся соответствующими 
зубчиками по краю листовой п.ластинки. Подсчет две.лов ве.ли отдельно д.ля 
.левой и правой сторон листовой п.ластинки (рис. 1). 

Сначала подсчить1вали все зубчики с входящими в них жилками -
двелы 2-го и 3-го порядков по нижнему краю листа до вершины первой 
жилки первого порядка. Зубчик, образованный этой жилкой на ее вершине 
в расчет не принима.ли. Для трех последующих жи.лок первого порядка их 
концевые две.лы также не подсчить~ва.ли. Затем отде.льно опреде.ля.ли число 
две.лов в соответствующих промежутках между первой и второй, второй и 

третьей, третьей и четвертой жилками 1-го порядка. Из рисунка видно, что 
с.лева имеется 6 ярусов (жи.лок 1-го порядка), а справа - 7. Слева д.ля 
первого яруса проявилось 6 двелов, а справа - 10. 

Для второго яруса слева имеется 5 две.лов, а справа - 3. Важно заме­
тить, что двель1 могут принадлежать разным жилкам. Например, в названные 
5 две.лов второго яруса на .левой стороне листовой п.ластинки входят один двел 
первой жилки (1-ro порядка) и четь1ре двела - второй жилки того же по­
рядка. Огметим также, что степень проявления две.лов на уровне второго и 
бо.лее высоких ярусов зависит от общего числа ярусов листовой п.ластинки, 
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величины промежуrка между Ш1МИ на рахисе и угла отхождения жилок 1-ro 
порядка. Если этот угол относительно велик и имеются большие промежуг­
ки на рахисе между ОТХОдяЩИМИ жилками 1-ro порядка, но общее число ярусов 
невелико, то число проявившихся двелов буде:г максимальным. 

TN=2,60 

DN=0,04 

FN=2,56 

Рис. 1. Двеллярная структура листа березы nовислой (Betиla pendиla) 
и nример расчета индивидуальной дисnерсии асимметричности 

nроявления двелов по nервым четыреА! антимерным ярусам жилок и 

общему числу ярусов. 
Стрелки - соответствующие анти.~!ерные ярусы жилок 1-zo nорядка 

(ну.мераuия ярусов снизу вверх); штриховые линии оzраничивают область 
nодсчета •1исла двелов 2-zo и 3-zo nорядков. nроявившихся на 

соответствующем ярусе; арабские uифры - числа двелов 2-zo и 3-zo nорядков 
для первых четырех ярусов; ри.мские цифры - общее число ярусов ЖllЛОК на 

одноu стороне листа. Указаны величины дисперсии асиА!метричности 
двеллярноu структуры листа: Т А2 - oбz.JJeu аси.111метричности; 

DA2 - направленноii асиАtметрии; F А2 - флуктуирующеu асимметрии 

У листьев березы формы «delicarlica», напоминающих кленовые ли­
стья, эти тенденции проявляются наиболее отчетливо (рис. 2). 
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Рис. 2. Сравнение структуры и числа двелов у типичных (а) и 
аберрантньа - форма <<delicarlica>> (б) листовых пластинок березы 

повислой 

При сопоставлении листовых пластинок типичной березы повислой 
и формы «delicarlica» отчетливо видно, что общее число двелов в сравни­
ваемых ярусах жилок у нормального листа существенно меньше, чем у 

аберрантиого. Различаются и величины промежугков между ярусами (у 
аберрантного листа они больше), а число ярусов лишь несколько меньше 

у нормального листа. Угол отхождения жилок 1-го nорядка в обоих слу­
чаях nочти совnадает. Поэтому достаточно лишь изменения мест закладки 
жилок 1-го nорядка на рахисе в эмбриогенезе листа, т.е. увеличения nро­
межугков между ярусами, чтобы резко возросла структурная сложность 

листовой пластинки. 

После nодсчета получаются четыре nары значений чисел двелов 
разных ярусов жилок и одна пара - число ярусов слева и справа. Да­
лее вычисляются разности между соответствующими значениями для ле­

вой и nравой сторон по каждому листу, а затем разности исnользуются при 

расчете индивидуальных величин дисnерсий асимметричности. 

Следует заметить, что основатели нумерической таксономии Снит и 
Сокэл (Sneath, Sokal, 1973) предложили сnециальные формулы как для ка­
чественных, так и для количественных nризнаков, которые имеют общую 

метрику, хотя они и были разработаны для совершенно иных таксономических 

целей, очень хорошо подходят для решения нашей задачи и nозволяют вы-
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ЧИС.IIИIЬ дисперсии общей асимметричносm, которую мы назовем Т А2 и двух 
ее компоненr: DA2 - направленной и F А2 - флуктуирующей асимметрии. 
Формулы для подсчета представляют собой так называемые фОрмулы срав­
нения «размеров» и «формы» Пенроуза (Sneath, Sokal, 1973). 

Обозначим значения числа двелов и ярусов для левой стороны буквой 
s (от sinister - левый), а для правой - d (от dexter - правы:й). Диспер­
сию общей асимметричности будем вычиСЛЯ"IЬ для каждого листа по фОрмуле: 

ТА2 =[t(s1 -d;)2]f. гдет-число признаков (в нашем случае- 5). 

Первая компонента общей дисперсии асимметричности двеллярной 
структуры - дисперсия направленной асимметрии - будет вычислена по 

формуле: 

DA 2 =[t(s1 -d;)J f2 

Вторая компонеJПа, исходя из того, что Т А2 = DA2 + F А2, вычисля­
ется следующим образом: F А2 =Т А2 - DA2. Эти формулы можно ис­
пользовать также и по отдельным признакам для получения средних груп­

повых оценок Т А2, DA2 и F А2. Мы провели предварительное сопостав­
ление данных оценок, вычисленных для отдельных листьев (индивидуаль­
ных дисперсий) и отдельных признаков (числа ярусов и об1цего числа две­
лов на отдельных ярусах) на примере листьев березы повис;,оЙ в гради­
енте техногеиного загрязнения в зоне влияния СУМЗа. Из таблицы видно, 
что величины дисперсий общей асимметричности (Т А2) не различаются 
для разных способов вычислений. В то же время можно заметнrь, что дис­
персия направленной асимметрии по отдельным признакам (столбцам) мо­
жет быrь на один-два порядка меньше, чем при расчете по листья:v~ (стро­
кам). Несколько ниже и величина дисперсии флуктуирующей асимметрии, 
вычисленной по листьям. 

Поскольку для нас важен не отдельный элемент структуры листа, а 
весь лист, можно заключить, что при традm_!иошюм подсчете по отдельным 

признакам величина дисперсии флуктуируюiцей асимметрии несколько 

завышается, а направленной асимметрии -существенно занижается. Заме­
тим также, что обычно применяется показатель, отражающий величину 

общей асимметричности, а компоненты направленной и флуктуирующей 

асимметрии вооб1це не определшот. Например, формула ТА2 соответствует 
таковой для индекса F А5, как его обозначили Палмер и Стробек (Palmer, 
Strobeck, 1986; Palmer, 1994). Рассматривая достоинства и недостатки этого 
индекса, они замечают, что величина индекса теоретически должна смещать­

ся при наличии направленной асимметрии или антисимметрии. При нашем 
подходе, дифференцируя вклады направленной и флуктуирую1цей асиммет-
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рии, мы можем оценmь реаJ\Ьную ве.личину ФА, заранее зная, 'П'О дисперсия 
общей асимметричности всегда не равна дисперсии флуктуиурующей асим­

метрии. Поэтому возможно лишь смещение величины ФА за счет явле­
ния антисимметрии - отрицательной корреляции значений на разных 

сторонах тела (симметричные варианты при этом чрезвычайно редки и 
доминируют значения, преобладающие либо слева, либо справа). 

Сравнение дисперсий общей (ТА2 ). направленной (DA 2) и 
флуктуирующей (FA 2 ) аси.;иметрии числа ярусов и проявлении обще10 
числа двелов на отдельных ярусах листьев береsы повислой в 1радиенте 

техноzенной наzруsки СУМЗа двумя способами: по листьям и 
отдельным приэнакам 

Дисперсия Конrролъ-СУМЗ Буфер-СУМЗ 
1 

Импакт-СУМЗ 
1 

асиммеrрии Лист Признак Лист Признак 1 Лист 1 Признак 
1 

ТА' 0,4071 0,4071 0,7585 0,7585 1 1,2187 1 1,2188 1 

DA' о 0814 о 0042 о 1790 о 0080 1 о 2743 1 о 0053 1 

FA' 0,3257 0,4029 0,5795 0,7505 1 0,9444 1 1,2135 1 

Учесть влияние антисимметрии и ее присутствие можно разными и 
не всегда простыми способа:\fи, например с помощью трехфакторнаго дис­

персионного анализа (см. Palmer, 1994). Однако оценить проявление ан­
тисимметрии (An) в выборке можно и достаточно простым способом, 
например вычислить половинные обратные значения коэффициентов кор­

ре.лЯции по отде.IIЬным билатеральным признакам в выборке: Ап = (1 -
r)/2. В этом случае обратная величина коэффициента корреляции в зна­
чительной мере пропорциональна величине флуктуирующей асимметрии 

(максимальная величина ФА будет наблюдаться при коэффициенте кор­
реляции пар значений признака на левой и правой сторонах, равном нулю). 
Известно, однако, что с помощью коэффициента корреляции нельзя точ­
но оценить уровень флуктуирующей асимметрии (Захаров, 1987), но отри­
цательный коэффициент корреляции может указывать на возможность 

проявления антисимметрии. Величина Ап будет варьировать от О до 1. 
При коэффициенте корреляции r = + 1,0 значение Ап = О, а при r = -1 
величина Ап = 1. Если корреляция между антимерными признаками не 
наб.IIЮдается и r = О, то соответственно Ап = 0,5. Поэтому TO.IIЬKO при An 
> 0,5 возникает необходимость оценивать в.IIНяние антисимметрии и ее 
значимость. В наших расчетах по изученным выборкам .1\НСтьев березы мы 
не ВСТрети.IIН ни одного случая, когда величина An приб.IIНзилась к значе­
нию 0,5 И.11Н превысила его: она колебалась в пределах от 0,08 до 0,31. 

Еще один важный аспект, который отмечает Дж. Палмер (Palmer, 
1994) Д.11Я индекса FA5 (в нашем случае ТА2), -возможность влияния 
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на его величину фактора общих размеров. Для меристических признаков, 
однако, это влияние не должно бьrrь сильным. На материале по листьям 
березы повислой мы не обнаружили существенной связи индексов Т А2 и 
F А2 с общими размерами листьев. Значения коэффициентов ранговой 
корреляции Спирмена ко.лебались для разных выборок от -0,19 до 0,14. 

Таким образом, есть все основания использовать ве.личнны дисперсий 
общей, направленной и фЛуктуирующей асимме-хрнн (Т А2, DA2 и F А2), вычис­
ленные д.ля листьев, а не д.ля отдельных признаков, с целью получения коли­

чественной неемещеиной оценки стабильности стр}'К'IУрогенеза .листьев в гра­

диенте влияния техногеиных пол.люrантов. Важное преимущества такого под­
хода состоит не только в вычленении компонент дисперсии флуктуирующей 

и направленной асимметрии, но и в возможности получить нндивидуальные 

оценки этих компонент (в данном с.лучае д.ля отдельных листьев-метамеров 
растения). Разумеется, об.ласть применении данного метода не ограничивает­
ся только листьями расrений, он может бьnъ использован также д.ля иных ме­
ристических и метрических признаков растений и животных. 

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ N!! 07-04-
96096 р _урал. 
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Время, ушедшее уже не со дня, а с года смерти В.В. Короны, не 
меняет образ этого замечательного человека и мыслителя. Оно лишь nри­
тупляет острую боль от несправедливости судьбы, которая отняла жизнь 

у талантливого человека в пору подведения итогов, буквально на взлете 

оборвала многие идеи, наконец, не дала насладиться житейскими радостя­

ми своего возраста и более поздних лет, которые дано пережить другим, но 

не ему. Теперь, когда берешь в руки его статью или книгу, протест про­
тив этой несправедливости сменяется желанием глубже вникнуть в то, что 
успел понять в устройстве этого мира Валенmн Ванифатьевич, что он 
оставил нам из того, что понял сам, что успел выразить явно, а что мож­

но постараться уловить лишь между написанными им строками. Это свой­
ство его текстов уловит каждый внимательный читатель- наличие смысла, 

не только выраженного в словах и фразах, но и скрытого за эmми сло­

вами; смысла, который читатель должен извлечь сам, обдумывая высказан­

ное автором. С этим призывом - читать и перечитьmать оставленное нам 
наследство В.В. Короны - хочется обратиться к взявшим в руки эту 
книгу. Поверьте: не только в ней, по и во всем его научном наследстве 
заключено поразителыюе богатство мыслей, до которых мог дойm толь­

ко ум, исключительно одаренный способностью мыслить оригинально и 

глубоко. Этот ум был еще и хорошо натренирован многолетней ежедневной 
работой над разнообразными задачами -ум, чуждый запретам и шабло­

нам; ум, иногда жестко беспощадный и к себе, и к окружающим, ум, который 

сам мог смело сравнить свой научный метод с анатомическим театром. 

Автору эmх строк посчастливилось близко общаться с В.В. Короной 
со студенческих лет до последних дней его жизни. Эта статья не первая, 
написанная в память о товарище и ко.11леге. В 2002 г. был опубликован 
специальный мемориальный сборник из серии <<Архетнпические структуры 
художественного сознания» (вып. 3), с подборкой статей и материалов о 
жизни и работах В.В. Короны. В 2002 году прошел популяционныИ семинар, 
организаторы которого посвятили его памяти В.В. Короны. В трудах это­
го семинара опубликованы выступления, среди которых два непосредствен­

но посвmцены В. В. Короне (Васильев, 2004; Смирнов, 2004 ). Поскольку 
последние издание имеет ограниченное распространение, я посчитал возмож­

ным в этой статье воспроизвести часть опубликованного мной текста с 

некоторыми дополнениями и изменениями. 

Одно из назначений человеческой памяти состоит в том, чтобы жи­
вущие могли вспоминать об ушедших. Об одних вспоминают только род-
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ные и близкие, о других nишут некрологи в научных журналах в разделе 

«Потери науки», именами третьих называют улицы, города и nароходы. 
Чьи-то имена nрисванвают институтам и университетам, за nамять других 
друзья по датам молча чокаются и всnоминают их про себя без всяких дат. 

У В.В. Короны, ушедшего от нас в возрасте 53-х лет (25 июля 2001 
г.) этих знаков nамяти nочти нет. Он не был не только академиком, но 
даже доктором наук, а ведь мог бы быть и тем и другим. Всякий, кто знал 
Валентина Ванифатьевича, скажет, что эрудиЦии и интеллекта ему бы хва­
тило и на несколько докторов. Это вовсе не гиnербола - ведь ему со­
вершенно серьезно nредлагали защищать докторскую диссертацию по 

филологии, да и по ботанике докторская работа была nочти закончена. 

Его знали многие люди ... Он был nреnодавателем, и не nросто nо­
чти всю взрослую жизнь читал лекции студентам, а восnитал немало уче­

ников ... Он часто выстуnал на школах и семинарах, и не nросто высту­
nал, а заnоминался ... Легко находил интересные темы для разговора даже 
с малознакомыми людьми, nотому что много знал и умел заинтересовать 

собеседника nарадоксальным взглядом на nредмет ... 
Пример В.В. Короны - это жизнь самостоятельного и во многом 

одинокого исследователя. Это не значит, что он работал вне русла исто­
рии развития биологических идей, вне круnных научных магистралей. Он 
развивал идеи nрименения структурного анализа в морфологии растений 

в духе И.В. Гёте, А.А. Любищева, С.В. Мейена, но nришел он к ним в 
значительной мере самобьггно. Работая вне дружественной научной сре­
ДЬ!, он nостоянно ощущал свой отрыв от жизни nрофессиональных коллек­
тивов и коллег - морфологов растений. В то же время, обращая апnарат 
структурного анализа к текстам художественных nроизведений, В.В. Ко­
рона находил nонимание в среде филологов-nрофессионалов - и чуть 

было не nогрузился целиком в эту отрасль гуманитарной nроблематики. 

Широта интересов, самобьггный взгляд на устройство мира, острый 
интеллект в сочетании со своеобразным юмором создавали неnовторимое 

своеобразие его личности. К нему относились nолярно: у одних это сво­
еобразие рождало симnаrnю и nритягивало, а у других вызывало неnони­

мание, раздражение и отторжение. 

Почти все научные рабоrnики своей необычностью неудобны для на­
чальсmа, а такие, как В.В. Корона, - еще и умением задава1Ь несвоевременные 
воnросы. Эти люди нарушают технику безопасности и трудовую дисЦЮIЛИ­
ну, норовят проникнуть в служебные помещения в праздничные и выходные 

ДЮI и т.д. и т.п. В.В. Корона был ярким образцом такого неудобиого уче­
ного, хотя выглядел очень строго и традиЦИОННО - всегда в пиджаке и гал­

стуке. Другим его почти никто не знал. Таким и запоминлн. 
Список его трудов по биологии открывают тезисы доклада на XIV 

международном генетическом конгрессе: «Морфогенез листа с позиции 
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теории клеточных автоматов» (Корона, 1978). В этой короткой заметке 
уже намечен своеобразный взгляд на морфОлогию листа растений, который 

nолучил развитие в его nоследующих работах. Среди них и методические 
nоиски, и теоретическое осмысление nроблем морфологии с разных nози­

ций, и монографическое изложение своеобразной целостной концеnции. 
Особенно следует выделить книги: «Основы струкrурного анализа в мор­
фологии растениЙ>> (1987) и «Строение и изменчивость листьев растений: 
Основы модульной теорИИ>>, наnисанную в соавторстве с А.Г.Васильевым 
и вышедшую в 2000 г. Эта nоследняя книга была задумана как nервый 
том двухтомного издания. Второй том должен был содержать фактичес­
кую часть, иллюстрирующую nриложение выдвинутой теории к анализу 

мирового разнообразия формы листовых nластинок растений. Этот второй 
том остался в незаконченных черновиках ... 

Последпей в сnиске работ по биологии стоит статья «Происхождение 
жизни на Земле>> (Корона, 2001). Это лекция, которую nрочитал Валентин 
Ванифатьевнч nеред слушателями III Всероссийского поnуляционного семи­
нара; она оnубликована в трудах этого семинара. Лекция глубокая по со­
держанию и блестщцая по форме. После составления обсуждаемого спис­
ка вышли из nечати и nродолжают выходить еще несколько работ В.В.Ко­
роны. Последние годы жизни были для него особенно nродуктивны. 

Работы по филологии nомеrцены в отдельный сnисок, но они орга­
нически связаны с тем, что Валентин Ванифатьевич делал в биологии. 
Просто объекты исследования были разными, а nроблема одна - струк­
rурные закономерности организации систем. Работы в области филологии 
nотребовали вхождения в нов~IЙ круг задач, nонятий, терминов. Начало 
этим nубликациям было nоложено в 1996 г.; часть работ еще не оnубли­
кована, но обязательно выйдет из печати, так как к ним есть интерес и 
внимание у nрофессионалов. На nротяжении четь1рех лет Валентин Вани­
фатьевич шел через ряд оnюсительно часn1ых работ к выходу самой за­

метной работы в этой области - книге <<Поэзия Анны Ахматовой: По-
9ТИКа автовариациЙ>> (1999). Нет смысла комментировать втот труд в двух 
словах. Он вызвал и глубокий интерес сnециалистов, и критику. Его сле­
дует читать, если только читатель nодготовлен к восnрияти10 серьезной 
филологической работы со своеобразным методическим nодходом; это 

вовсе не легкое развлекательное чтение. В ней уже есть nочти все, что 
nозднее было развито как в биологических, так и филологических работах 

В.В. Короны. Приведу текст закл10чения к этой книге целиком, так как 
там выражена её суть, обозначены истоки, можно почувствовать стиль 

автора: <<Отличительной особенность10 nоэтических произведений Анны 
Ахматовой является многократная nовторяемость одних и тех же тем и 
с10жетов, образов и сиrуаций. В данной работе мы рассматриваем эrу 
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сталинских репрессий. Мы с молодой наивностью ждали от жизни чего­
то великого, под стать подвигам родителей. Среди нас были и циники, и 
прагматики, и приземлеиные простаки, но общий настрой был боевой, ве­

селый, а главное, в нем была устремленность ко всему новому в науках. 

Нам было все интересно, а общение с открытыми и знающими препода­
вателями доставляло пищу для споров и обогащало не только професси­

онально. Мы устраивали неформальные встречи за чаем с теми препода­
вателями, которые этого «заслуживали». Избранных и самых любимых мы 
даже приглашали на свои студенческие научные семинары, которые про­

водили вместе с физиками и химиками. Это были не формальные заседа­
ния студенческого научного общества, а, скорее, заседания клуба интеллек­

туалов. Именно там голос Валентина звучал авторитетно и уверенно. Он 
не был первым среди тех, кто выступал на комсомольских собраниях или 

организовывал бойкот безобразной студенческой столовой, но в упомяну­

ТЬIХ клубных дискуссиях при обсуждении идей Шредингера, Т ейяра де 
Шардена и Бернала от имени биологов он выступал с самыми авторитет­
ными суждениями. Вероятно, именно тогда в нем просыпался дар лекто­
ра, умеющего провоцировать слушателей на продуктивный спор вокруг 

остро поставленных вопросов. (Чем отличается живое от неживого на 
примере дохлой кошки и живого щенка?) 

Самой сильной кафедрой на факультете в наши студенческие годы 
была кафедра физиологии и биохимии растений (ФБР). Там буквально 
царил дух науки, доброжелательного отношения к студентам, всякой тяге 

к новому в биологии. Все это было благодаря заведующему кафедрой, тогда 
профессору А.Т. Мокроносову *. 

Он читал курс физиологии растений так увлекательно, что я, очень 
далекий в своих пристрастиях от всякой биохимии и тем более физио;,о­

гии, ждал каждую его лекцию и слушал их буквально раскрыв рот. Это 
был блеск интеллекта при спокойной и даже аскетичной форме подачи. На 
кафедре постоянно проходили научные семинары, в лабораториях шли 

круглосуточные опьnъ1, а во время полевого сезона происходили экспедm,!ИИ 

в самые экзотические уголки Советского Союза. Главным направлением 
работ было изучение фотосинтеза. При этом использовали самые совре­
менные для того периода методы, радиоактивные метки и прочие мудре­

ные штуки. Студенты с первого курса все это наблюдали и в лаборато­
риях кафедры, и на биостанции, где самая бурная научная жиэнь кипела не 

у зоологов или ботаников, а именно на площадках и в домиках ФБР. 

*А.Т. Мокроносов родился в с. Леневеком Свердловекой области в 1928 г. Спе­
циалист в области физиологии и биохимии растений. член-корресnондент АН СССР с 1981 
г., академик с 1987 г. В 1983 г. оставИ.II кафедру в УрГУ и работал директором Инсти­
тута физиологии растений в Москве: скончалси в 2000 г. 
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При распределении по кафедрам на ФБР брали самых прилежных 
студентов по строгому конкурсу. Нет ничего удивительного, что Валентин 
очень быстро оказался в студенческом кружке этой кафедры и к оконча­

нию учебы имел приг лашение от Адольфа Трофимовича поступать к нему 
в аспирантуру. 

Вот так перед ним и открылась широкая дорога, по которой он мог 
бы быстро стать преуспевающим учеником и, бьпъ может, даже преемником 

по кафедре блестящего профессора Мокроносова: аспирант кафедры фи­
зиологии растений УрГУ. 

В аспирантуру он поступил, но проучился всего один год (1971 -
1972): еще до окончания аспирантуры ему предложили перейти в ассис­
тентьi. Вакансии появлялись редко, и пока такая возможность была, решили 
ее не упускать. Так Валентин начал преподавательскую работу еще до 
окончания срока аспирантуры. Обернулось это тем, что в ассистентах он 
пробыл 10 лет, а кандидатской работы по физиологии растений так и не 
защитил. Не получилось и стать преуспевающим учеником у блестящего 
профессора, члена-корреспондента, а затем и академика АН СССР А.Т. 
Мокроносова. 

Что происходило в течение этих десяти лет? Валентин Ванифатье­
вич читал курс биохимии, спецкурс «Рост и развитие растениЙ», некоторые 
разделы курса <<Физиология растениЙ» и продолжал работать над канди­
датской диссертацией, основу которой составлял анализ световых кривых 

фОТОсинтеза. Когда работа была готова, он доложил ее на семинаре кафед­
ры и получил отрицательный отзыв коллег. Сейчас уже почти никто не 
помнит, в чем там было дело. При подготовке этих материал~в мне не 
у далось найти даже названия этой несостоявшейся кандидатской работы. 

Я только хорошо помню, как Валентин пришел ко мне домой после это­
го семинара, и мы долго курили в полной растерянности. Его результаты 
резко разошлись с итогами работы близких коллег по лаборатории и были 

поставлены под сомнение. Теоретическую часть просто не обсуждали, а 
экспериментальная часть была признана негодной. Он очень тяжело пе­
реживал эту ситуацию, считал обвинения несправедливыми, а отношение 

коллег и руководителя предвзятым. 

Десять лет самого продуктивного для ученого возраста оказались 
потраченными зря? За это время вышли всего две статьи: В.В. Корона, 
Н.М. Ругкевич <<К методике определения продуктов метаболизма в сво­
бодном пространстве листьев» (1973) - это еще студенческая работа, а 
вторая работа совсем другого свойства: В.В. Корона «Хлоропластогенез. 
Аксиоматический подход» (1978). В ней впервые звучит голос того Ко­
роны, которого мы вспоминаем. В том же 1978 г. начинают выходить 
статьи по новой тематике, связанной с теорией морфогенеза листовых 

пластин. Так закончился период, связанный с лабораторией фотосинтеза. 
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Формальный переход на кафедру ботаники состоялся в 1982 г., за год 
до отьезда А.Т. Мокроносова в Москву. О своей работе над проблемами 
фОтосинтеза Валентин Ванифатьевич не вспоминал до такой степени, что 
упомянуть1е мной две работы он даже не включил в список печатных тру­

дов при пос'I}'ПЛенни на работу в Инсnпуг экологии растений и животных. 
Нет их и в списке работ, опубликованном в мемориальном сборнике. 

На кафедру ботаники Валентина Ванифатьевича пригласил профессор 
И.С. Киршин, и уже не ассистентом, а доцентом. После И.С. Киршина 
эту кафедру возглавил прОфессор В.А. Мухин, а В.В. Корона проработал 
там до 1999 г. 

Таковы факты. Выскажу и мои домыслы к этим фактам. Студен­
ческие годы и десять лет работы на кафедре А.Т. Мокроносова - годы 
созревания Валентина Ванифатьевича. Проходили они сложно. С одной 
стороны, общение с ярким талантом исследователя Адольфа Т рофимови­
ча, подготовка и чтение таких курсов, как «Биохимия», «Рост и развитие 
растениЙ», раскрыли во всю ширину общебиологические познания и взгля­

ды Валентина Ванифатьевича. С другой стороны, неудача с эксперимен­
тальной работой и обида оставили тяжелый след в душе. Но есть е1це и 
третья, самая главная сторона. В эти годы оформился своеобразный круг 
структуралистских проблем, ощущение уникальной близости которых внут­

ренним мировоззренческим устремлениям дало силы переживать трудно­

сти на все оставшиеся годы. Отсюда и оптимизм, который изменил Вален­
тину Ванифатьевичу только в последние недели болезни. Отсюда же спо­
койная уверенность в том, что он всерьез занят важным делом, перед ко­

торым многие житейские проблемы и трения с начальством - просто 

мышиная возня, на которую жаль тратить время. Отсюда и взгляд элли­
на на раздувающихся от собственной важности более удачливых коллег по 

преподавательской и научной работе, которые пытались и ему давать со­

веты, как строить благополучную жизнь. 

Он жил не с гордым умиротворяющим ощущением избранности в 
узкий круг посвященных в Т айвы Природы. Поводом для оптимизма было 
одновременно тяжелое, но и радостное бремя обладания редким вообще, и 

уникальным для каждого инструментом поиска таких тайн. Бьrrь владель­
цем и хранителем такого инструмента нужно уметь, а чтобы нести это 

бремя, нужно иметь большую силу. Это самое бремя многие годы призы­
вало Валентина к письменному столу, к чистым листам бумаги, к клавиа­
туре компьютера каждый день. Оно постоянно требовало излить, зафик­
сировать результаты непрерьmной внутренней работы, подготовить их для 

передачи другим. Об этом почти физическом ощущении Валентин Вани­
фатьевич говорил близким. Уходить на работу не просто каждый день, а 
и в выходные дни, писать там работу за работой в последние годы зас­

тавляли внутренние часы, которые вели отсчет конечного времени. 
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Когда болезнь была уже явной и сил для работы не осталось, он 
говорил об этой тяге последних лет, об этих внутренних часах. Вспоминал 
и о последней встрече с С.В. Мейеном, когда тот уже был, как теперь и 
сам Валентин, оторван от рабочего стола смертельной болезнью. В этих 
людях было много общего. Валентин Ванифатьевич считал Сергея Вик­
торовича учителем. Конечно, так и было, но этого учителя он выбрал себе 
сам, их не свел простой случай или место учебы (как это было с А.Т. 
Мокроносовым). 

Сергей Викторович Мейен однажды (опубликовано в 2002 г.) выд­
винул замечательный этический принцип, без которого научная работа 

бывает у1цербной, а юlогда и бесплодной - принцип сочувствия. Это 
сочувствие оппоненту - как человеку, отдающему силы науке, как и ты; 

сочувствие противоположной точке зрения, как части научного поиска; 

сочувствие взгляду на мир с другой, отличной от тебя, стороны. Глубину 
этого принципа можно осознавать на собственной «шкуре» по мере на­

копления жизненного опыта и горьких уроков непонимания окружаю1цих 

коллег. Легче тем, кто способен учиться на примерах из чужой жизни. 
Жаль, что мы никогда не говорили па эту тему с Валентином Ванифать­
евичем. Остается только догадываться, что бы он сказал в развитие это­
го принципа, исходя из своего опыта. Такие догадки ~ дело неблагодар­
пое; Валентин быJ' во многом непредсказуем, и что бы он сказал - те­
перь уже никто и никогда не узнает. Зато есть возможность у нас, жи­
вущих, задать вопрос себе: о том, как мы проявили принцип сочувствия в 

общении с ним, так рано ушедшим, много не успевшим сделать замечатель­

ным человеком. 

Закончить я хочу тезисом о том, что большая часть научных работ­
ников - это (с позиций простого среднего человека) люди своеобразные, 
часто неудобные, а с точки зрения начальства - просто невыносимые. 

Потуги чиновников подогнать их под одну гребенку и выстроить по рап­
жиру, хоть и с помощыо любых хитроумных баллов, обречены на неуда­

чу. В сегодняшних спорах о реформировании науки с помощью выплат на 
основе количества высокорейтинговых статей часто приводят пример с Г. 
Менделем. Зачем ходить так далеко? Пусть кто-нибудь из любителей 
таких расчетов подсчитает нужные для оценки баллы В.В. Короны за 
положенные по инструкции министерства годы - и положит их на весы 

против человеческого восхюцения его талантом и благодарной памяти 

прямых и косвенных учеников, воспринявших его методы поиска законов, 

по которым скроена природа нашего мира. 

Уверен, что, прочитав эту книгу, все, а не только те, кто лично знал 
Валентина Ванифатьевича, еще раз отдадут долг его памяти и выразят 
благодарность А.Г. Васильеву за ее издание. 
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МЕЖДИСЦИПЛИНАРНЫЙ ФЕНОМЕН 
ВАЛЕНТИНА КОРОНЫ 

АГ. Васильев 
Инсппуг экодоrии растений и животных УрО РАН, г. Екатеринбург 
vag@i pae.uran.ru 

Когда чедовек навсегда уходит от нас, живых, его душевное теnдо 
остается в современниках. Идеи чедовека живут дольше восnоминаний и 
ощущений очевидцев. Некоторые идеи, nонятия и термины становятся 
nамятниками отдедьным дюдям, родькоторых в жизни, истории, искусст­

ве И.IIИ науке особенно ведика. 

Понятие «термиН>> имеет давнюю историю. По сдовам священника 
и фИ.IIософа Павда Александровича Фдоренского, «термИН>> - датинекое 
(римское) название межевого камня, который считадся неnрикосновенным, 
священным знаком и paздe.IIЯ.II земедьные надеды риМ.IIЯН. Позднее nонятие 
«термиН>> из обыденной речи быдо принято в качестве краткого симвода 

ддя размежевания научных и технических nонятнй, обдеrчающеrо оnериро­

вание ими. Научные термины, как и межевые камни рим.лян, веками мо­
гут сохранять авторство их создатедей и nамять о них. Из терминов, как 
из камней, строится nостоянно ремонтируемое и растущее здание науки. 

Поэтому родь ученых - создатедеЙ новых терминов, как и родь зодчих, 
крайне ведика. Здание, nостроенное ими, надодго nереживает отnущенное 
этим дюдям в жизни краткое время творчества. 

Особенно остро это ощущается, когда всnоминаешь о безвременно 
ушедшем от нас Бадентине Ванифатьевиче Короне. За его скромной 
внешностью российского инте.11.11иrеита-разночинца и негромкой размерен­

ной речью скрывадась невероятно сидьная и цедеустремденная дичность. 

Он никогда не укдонядся от ударов судьбы, стойко nридерживадся своих 
нравственных npaвИ.II и быд редким в наши конформные времена нонкон­

формистом. В.В. Корона nредстав.ляд собой невероятный сnдав филодо­
rа и ботаника. Он автор трех монографиЙ, из которых две ботанические 
и одна фИ.IIОдогическая. Я nодагаю, что к дитературоведению и фИJ'ологии 
его nодто.IIКнуди наука ботаника и, как ни странно, дружба с nадеоботани­

ком С.В. Мейеном. В науке ero диния nрямо nрододжает линию Мейе­
на, которого Бадентин всегда считад своим гдавным учитедем, nроведя много 
часов. в разговорах с Сергеем Викторовичем в его московской квартире. 

Сергей Викторович Мейен созДад множесmо новых nоиятий и соответ­
ственно научных терминов. Ему nринадлежат такие термины, как мероп, ме­
рономия, рефрен, эво.I\ЮЦНОнный заnрет, nроцессуальная реконе1рукция, неrомо­

фИ.IIетнческие сходства, номотетическая морфодогия и многие другие. Эти 
nоНЯ11fЯ вдохну.IIИ новую жизнь в морфОдогию. Для В.В. Короны-морфОло-
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га особую po.llh иrра.1ш представления Мейена о ~сфеiрмациях С"JРуктур, а 
также о законах и пp<IJ;Iиllax, _лорождающих возмоЖЩ>Iе морqюлоmчеаmе транс­

фОрмации. Теперь, когда я немного познакомился с дискурсивными свойствами 

языка как инqюрмациошюй систе~ы. обладающей вложенными программными 
свойствами упа~ованных коммуника~ных команд (С.В. Чебанов, ГЯ. Мар­
тьrnенко Семиотика описательных тексrов: Т иполоmческий аспекТ. СП б 1999), 
мне станоВЯ"ГI;Я более поиятньiМи причины, по каrорьiМ В.В. Корона рассмат­
ривал морфОлогИю. чрезвычайно широко, включая в нее анализ любых структур. 
В своих мыслительных операциях от морqюлоmи образов,. предложений и слов 
он добирался до морфологии кристаллов и побегов растений. Во всех этих 
случаях он использовал трансфОрмистекие идеи Мейена и накопле1шь1Й фи­
лологией опыт флексий .. 

С.В. Мейен скончался после тяжелой болезни в 53 года. Валентин 
часто вспоминал об этом. Вспомнил и в тот роковой день, когда пришел 
ко мне и сообщил о своей болезни, го.рько и растерянно улыбаясь: «Ты 
знаешь, Алеша, морфология- очень опасная наука. Ведь и Мейену тогда 
тоже было 53 года». Это была жестокая правда, так как через два месяца 
его не стало. 

Начальное биологическое образование Валентин Ванифатьевич Ко­
рона получил под руководством академика А.Т. Мокроносова - физи­
олога растений, разрабатывавшего проб;,емы фотосинтеза, поэтому он и 
специализировался по физиологии растений. Однако больше всего его 
всегда привлекала морфология растений. Он был прекрасно осведомлен в 
физике, неорганической и органической химии, биохимии. Удивляло в нем 
и знание математики на уровне, существенно превышающем объем того 

курса, который преподается биологам в университете. Я был невольным 
свидетелем того, как, едва получив переовальный компьютер, Валентин 
мгновенно освоил его, включая массу специальных прикладных программ. 

Когда я случайно завел с н~м речь о психофизике, он очень оживился и, 
как глубокий эксперт, стал рассказывать мне о последних достижениях в 

этой области, увязывая их с существуюr_цими затруднениями в научном 

познании. В последние годы многих из нас удивляло и поражало его се­
рьезное увлечение проблемами филологии, литературоведения, лингвистики. 

Интересно, что для него не существовало границ между разными наука­
ми. Обладая громадной эрудицией в самых разных областях, он легко 
применял методы и знания одной науки к другой. Наибольший интерес у 
него вызывали удивительные параллели в структурных морфологических 

рядах в филологии и ботанике. К сожалению, эти идеи опубликованы им 
лишь частично. Такой живой ин~рес к самым разным областяlVI естествоз­
нания и гуманитарных наук позволил В. В. Короне вооружиться мощным 
арсеналом цодходов и методов, которые вылились постепенно в особую 

:VIетодологию его научного познания. 
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Поразительна было наблюдать материализацию самого nроцесса 
nознания у этого необыкновенного человека. Мы работали с ним над 
изданием монографии о структуре и изменчивости листьев растений (ни 
он, ни я тогда еще не знали, что это будет его nоследняя книга). Знание 
рождалось буквально на глазах, nричем, на мой взгляд, практически из 

ничего. Это был сплав гениальной интуиции и знания законов структуро­
генеза объектов. Утром он задумчиво разгуливал по моему рабочему ка­
бинету и, как факир, выкладывал буквально из воздуха варианты возмож­

ных структурных решений. Днем, за чаем, уточнял детали, а вечером nри­
носил главу или часть главы книги, где четко и ясно были изложены и 

проверсны на множестве видов растений поразительные морфологические 

схемы структурогенеза листа - уже в виде модели. Используя только что 
разработа1rnую модель структурогенеза листа, он в течение нескольких дней 

открыл принцилы формирования структуры листьев крапивы и малины, 

бегонии и березы, лиnы и одуванчика и многих других видов. Буквально 
на ходу он сфОрмулировал концеnцию двеллярной изменчивости (двелы -
денто-венальные элементы: зубчики по краю листовой пластинки с обра­

зующими их жилками). Оказалось, что двелы играют важную, если не 
основную, роль в расшифровке структурогенеза листьев растений. Так, на 
моих глазах за два неnолных месяца В.В. Короной были сформулирова­
ны основы модульной теории формирования листьев растений. К сожале­
нию, объем нашей книги был ограничен, и. в нее не вошло многое из того, 

что Валентин Ванифатьевич открыл и доказал в эти незабываемые для 
меня дни, nолные научного азарта. В это же время, весной 2001 г., вернув­
шись с научной конференции морфологов в Санкт-Петербурге, он обсуждал 
новые nонятия: «Гистион» - модуль клеток одной ткани; «фителла» -
модуль, сформированный из «гистионов» разных тканей и являюr_цинся 

элементом структурогенеза листа; «эnсион» (по-видимому, от epsus -
побег) - модуль, сформированный из элементов побега при его заклад­
ке в nазухе листа (насколько я его nонял). С моей точки зрения, эта иерар­
хия модулей - nромежуточных элементарных структурных единиц измен­

чивости - nредставляла собой весьма многообе1_цающее теоретическое и 

эмпирическое решение в морфологии модульных структур. 

Другое nоразительное открытие он сделал в начале мая 2001 г., 
обнаружив, что у ряда видов листьев, сосудистая система которых оконту­

рена узкой nолоской мезофилла и образует ветвящиеся ( ремневидные) 
структуры на основе жилок, существует nолное соответствие правила струк­

турогенеза иерархически соподчиненных жилок известному ряду Фибонач­
чи (0, 1, 1, 2, 3, 5, 8, 13, 21, 34 ... ), а у видов растений, у каrорых мезОфилл 
соединяет (склеивает) большую часть ветвящихся жилок листа друг с 
другом, это соответствие хоть и просматривается, но ограниченно. Вален­
тин радовался этому феномену и немедленно потащил меня на улицу к 
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ближайшему газону, где показал, как удивительно вьmолняется последова­

тельность Фибоначчи на случайно взять1х растениях. Думаю, особое удо­
вольствие от этой находки бьL\о связано с тем, что она полностью лежа­

ла в русле номогенетических представлений С.В. Мейена. 
Я бесконечно благодарен судьбе за то, что мне пришлось много и 

плодотворно обсуждать с Валентином наши общие научные проблемы. 
Благодарен и за те необыкновенно конструктивные ассоциации, которые 
возникали у меня в процессе наших долгих разговоров и существенно 

продвинули решение моих собственных задач. 

В свое время С.В. Мейен изложил общую идею «Мерона» и «Ме­
рономии», но не успел опубликовать их углубленное толкование. Эти по­
нятия чрезвычайно важны для биологов-морфологов и эволюционистов. 
Одним из тех немногих слушателей С.В. Мейена, который не только слы­
шал авторскую точку зрения, но и обсуждал разные аспекты «Мерономии», 

был его ученик - В.В. Корона. Поскольку в его филологических рабо­
тах на поэтических или мифологических примерах поясняется толкование 

мейеновских представленнй о мероне и архетипе, эти работы имеют боль­

шое значение и для биологов. С другой стороны, представляется важным 
рекомендовать филологам, интересующимся проблемой архетипа в прило­

жении к поэтике и иному литераrурному творчеству, почитать работь1 В.В. 
Короны-ботаника. Такой способ широкого видения проблемы исповедо­
вал сам Валентин Ванифатьевич, что позволило ему далеко и нестандар­
тно продвинуться в понимании как струкrуры поэтики Анны Ахматовой, 
так и закономерностей морфогенеза листьев растений. Остается только 
сожалеть, что он не успел изложить на бумаге все аспекты своего необы­

чайно глубокого междисциплинарного мировоззрения. 

На мой взгляд, в широком междисциплинарном подходе и заключа­
ется феномен В.В. Короны, который очень ценил не только литераrурные 
произведения Гёте, но и его ботанические открытия, и систему морфоло­
гического анализа. Возможно, именно гений Гёте и вдохновил В.В. Корону 
на аналогичный симметричный поиск архетипической струкrуры в поэтике. 

Думаю, что после прочтения филологических работ В.В. Короны не 
только для филологов, но и для биологов новой содержательностью напол­

нятся утверждения С.В. Чебанова и Г.Я. Мартынеяко (1999): « .•. Как 
удается коммуникантам, владеющим общелитераrурным языком, передавать 

свои индивидуальные или групповые, иногда весьма нетривиальные, пред­

ставления об объектах необыденной предметной области, пользуясь самыми 

обычными языковыми средствами? ... Как в условиях профессиональной 
коммуникации разрешается соссюровская антиномия общезначимости языка 

и уникальности речи?». Примечательно, что эхо этих проблем слышится 
и в кризисных явлениях совремеиной генетики и эволюционной биологии: 

как соотнести ограниченный и общий для разных проявлений жизни на-
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бор элементов генома и уникальность эволюционных путей? .. Потрясающе 
глубокие перспективы развития новых идей в биологии могут возникнуть 

при обмене идеями и подходами, сложившимися в гуманитарных науках. 

Для такого плодотворного обмена необходимы «Переводчики», одинаково 
эрудированные в естественной и гуманитарной сферах познания. 

Таким научным переводчиком, собственно, и был В.В. Корона. При­
мечательно, что в одном из своих писем коллеге он определяет себя в ка­

честве такого «МОСТа»: «Не вершиной я себя мню, а только мостом». Бла­
годаря его эрудиции мы - биологи-естественники - через рукотворные 

каналь1, созданные для нас Короной, его каторжным трудом в последние годы 
жизни, можем открьmать параллельные ряды структур и идей в гуманитар­

ных областях науки. Несмотря на простоту и тривиальность этой мысли, 
необходимость такого подхода отнюдь не сразу делается очевидной и по­

прежнему кажется, что Э'ТО лишь красивая надуманная схема, а не руководство 

к g.ействию. Однако не следует рассматривать содержимое только своей 
<<Научно-исследовательской корзинкИ>>, полностью погрузив в нее голову; 
напротив, нужно взглянуть шире, обратить взгляд к небесному своду. От 
этого выиграет не только собственная научная проблема, но и общая картина 

мира будет видна значительно лучше. В это верил Валентин Корона, по­
скольку в своей жнзни он был необыкновенным эрудитом и оптимистом и, 

как мне кажется, всегда с наслаждением занимался процессом параллельного 

научного поиска в самых разных областях науки. В этом состояли метод и 
направление его научного творчества. Поэтому, интегрируя терминологию 
разных наук, он долгие годы занимался снятием многих <<Межевых» терми­

нологических запретов на свободный обмен поиятиями и методами иссле­

дований между естественными и гуманитарными науками. Применяя одну 
и ту же методологию, он сумел реализовать свой междисциплинарный подход 

в конкретных областях ботаники и филологии. Я видел, к чему этот <<Сте­
рео-подход» приводит на практнке, наблюдая процесс творчества В.В. Ко­

роны: он дает необыкновенную легкость и одновременно силу, надежность 

в решении проблематики обеих научных дисциплин. Именно таким мне 
представляется междисциплинарный научный вклад Валентина Ванифатье­
вича Короны, ботаника и филолога по призванию. 

Прошли годы, но боль от его утраты не проходит. Регулярно ловлю 
себя на мысли, что мне часто требуется его совет, остро не достает его иро­

ничной, но доброжелательной критики, а иногда дружеской поддержки муд­
рого старшего брата. Находя новое решение очередной задачи, я мысленно 
пьrга1ось советоваться с ним: <<Как бы отнесся к этому Валентин?». К со­
жалению, такие люди, как он, уникальны и неповторимы, и им нет замены. 

Масштаб его личности и интеллектуальной СИЛЬ! ученого поражает 
и удивляет своей необъятностью и разносторонностью. Люди, близко знав-
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шие его как ученого, согласятся со мной, что он был гениальным челове­

ком. Он генерировал новое знание, имея минимум начальных сведений. 
Мне кажется, что он по'П'И параллельно мог думать в разных направ.llе­
ниях и заниматься решением разных задач. Когда он говорил с тем или 
иным человеком, то напоминал мне кита открывшего один глаз и подклю­

чившего лишь малую часть своего мозга на беседу с этим че.11овеком, а 

другой глаз кита при этом был прикрыт и обраrцен во внутренний мир. 

Во внутреннем мире параллельна происходила основная и интенсивная 
mrrеллектуальная работа. Поэтому всем, знавшим Валентина, казалось, что 
он выглядит несколько замедленным, флегматичным и невозмутимым. 

Однако это было внешнее и обманчивое впечатление. Мне то.11ько два или 
три раза удалось увидеть его в состоянии, когда было можно сказать, что 

<<КИТ открыл оба глаза». Как всякий гениальный че.11овек, он был настолько 
необычен и нестандартен, выделяясь на об1цем фОне, так раним и беззащи­

тен перед обычными людьми, так прямо.11инеен и удивительно простодуqrен, 

когда гордо обличал их глупость и пустозвонство, что часто на протяже­

нии своей жизни подвергалея несправед.11ивым нападкам окружающих. 

Однажды он ворвался ко мне в рабочий кабинет и, размахивая одним из 
двух томов моей докторской диссертации, которую я дал ему по.11истать, 

буквально с порога грозно и с вызовом спросил: <<Кто тебе подсказал твое 
определение изменчивости?». Я очень удиви.11ся и даже несколько расте­
рялся от его стремите.11ьного и свирепого напора, такого для него нетипич­

ноrо и невероятного, и ответил, что это я сам придумал. Он также свирепо 
спросил: <<А ты сам-то понял, что ты сфОр:wулировал?» Тут я взял себя в 
руки, улыбну.11ся и сказал, что, вероятно, ПОНЯ.II, если сам сфОрмулировал. Он 
бросился назад к двери, потом вновь оберну.11ся и, уходя, глянув из-за плеча, 

вдруг. улыбнувшись, совсем другим, спокойным, тоном ска.:'lал: «Вряд ли ты 
понял. Подумай над этим!» и ушел, оставив меня в полном недоумении. 
На мои дальнейшие воnросы оп загадочно улыба.~ся и уклонялся от от­
вета. Т о.11ько потом, по прошествин лет, когда его уже не было на свете, я 
вдруг осознал скрьпый смысл его слов и <<ПОНЯ.II» свое собственное опре­

деление изменчивости - он так своеобразно подари.11 его мне, заставив 

хорошо подумать. Итогом этого осознания стала моя монография (Васи­
льев, 2005), посвященная эпиrенетическим основам фенетики и мерономии. 

Истинно интеллигентных людей даже в научной среде встречается не 
очень много, поэтому Валентин был тем духовным оазисом, который очень 
многих притягивал и питал, а других, наоборот, отталкивал, вызывая недо­

верие и даже опаску. Мне всегда будет его не хватать, как, пожалуй, очень 
мноmм, кто его знал, любил и ценил. 
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ФРАГМЕНТЫ ПИСЕМ 8.8. КQРОНЫ 
ФИЛОЛОГУ А.С. БУРШТЕИНУ 

(1999-2001 rr.) 
Предваряя эти краткие фрагменты, взятые из писем В.В. Короны 

своему ко.л,,еге - филологу и единомышленнику в области .литературо­

ведения - А.С. Бурштейну, нужно заметить, что в них содержатся как 
некоторые биографические сведения и фи.ло.логические ремарки, так и общие 

мировоззренческие представления автора. Они настолько актуа.льны в наше 
время, что их публикация представляется крайне полезной. Полные тек­
сты всех писем можно прочитать в периодически издаваемом тематичес­

ком журнале: «Архетипические структуры художественного сознания» 
(Сост. Е.К. Созина, Л.Ю. Прудникова). Мы благодарны АС. Бурштейну, 
Е.К. Созиной и Л.Ю. Прудниконой за эти материалы. 

*** 
« ••• До лета этого года [я] работа.л в УрГУ на биофаке (доцент каф. 

ботаники), пара.лле.льно занимаясь стиховедением в русле структуральной 

поэтики .... С осени [1999 г.] работаю в Институте экологии [растений 
и животных УрО РАН], продолжая по мере возможности литературовед­
ческие изыскания, хотя основная [моя] тема - морфология растениЙ.» 

« ... Лет 15 назад я мало что мог рассказать интересного фи.ло.логу, 
поскольку с головой был погружен в морфологию растений. Но благодаря 
хорошо всем нам извесn1ым собыгиям, которые примерно тогда же и нача­

лись, с естественными науками вскоре было покончено, и единственное, что 

осталось - это попытаться применять свои навыки в другой области. А 
поско,,ьку сфера языка и мьШIЛения меня всегда интересовала, то ближайшей 

областью, как мне показалось, может быгь литературоведение. В книжных 
магазинах исчезли отделы «Биология», зато многократно увеличи.лось число 
самых различных изданий, преимущественно из сферы гуманитаристики.» 

<< ... Е1це со студенческих .лет не давал покоя вопрос: что такое стихи? 
Всегда интуитивно ясно было, что это слишком серьезное дело, чтобы 
доверить его одним только стиховедам. В доступной в то время литера­
туре никакого удовлетворительного объяснения не было, и я попытался 

понять хоть что-нибудь д.ля себя. Выбор творчества Ахматовой случаен. 
Первым, с кого я нача.л, был Блок, но вскоре мне встреniЛась работа 3.Г. 
Минц, которая видела Блока гораздо лучше. И тут случайно попался 
сборник Ахматовой, и я вдруг увидел независимо от Лотмана, что это 
единый текст, а главное - совершенно прозрачный. Однако почему-то 
никто, кроме меня, этой прозрачности не видел и описывал свои собствен­

ные ощущения от текста, а не то, о чем говорила Ахматова. Попыткой 
передать свои ощущения от ахматовекого стиха и одновременно - ее 

собственные, яв.ляется моя книга. 
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Реа.IIИЗованное, как известно, сильно отличается от задуманного, но и 
читатель читает совсем не то, что написано автором. Физики, например, 
убеждены, что некоторые мысли автора лучше понимает не автор, а чита­

тель, поэтому автору не стоит слишком уж беспокоиться о ясности текста.>> 

« ... Когда я работал с Ахматовой, она мне однажды приснилась и 
подтвердила, что я пишу хотя и не совсем о том, что она имела в виду, но 

изоморфно. Не сомневаюсь, что общение с живым поэтом, а не только с 
текстом, должно способствовать более точному описанию поэтического 

мира.» 

« ••• Напомню, что пресловутая «Перестройка», о которой так много 
говорили еще лет 8 назад, это <<революция сверху», т. е. результат раскола 
в правящей элите. А на местах все осталось по-прежнему. Точнее, мень­
шая часть правящей элить1 взяла власть деньгами и живет по-новому. Это 
<<новые» и <<сверхновые русские>>, а остальные - [живут] прежними 
заботами, интересами и на том же уровне. Система оказалась ультраста­
бильной. Биологический аналог: после появления цветковых растений мхи, 
плауны и папоротники никуда не исчезли, а остались под пологом леса. 

Прежние экономические формации никуда не исчезают и не трансформи­
руются в масштабе всей страны, а могут сохраняться неопределенно дол­

гое время. Из этого следует, что и среди современных людей встречают­
ся и неандертальцы, и кроманьонцы, и люди будущего, и вообще неизвес­

тно кто, по отношению к которым говорить о присутствии или отсутствии 

у них человеческих качеств просто некорректно.>> 

«... Попутно сообщу о себе, что моя фамилия не монархическая, как 
некоторые полагают, а греческая (Коронас), а ее нынешняя форма -
продукт тех же преобразований, которые превратили Периклеса в Перикла, 
Геркулеса в Геракла и т. п. Семейное предание гласит, что исход из 
Македонии состоялся при Екатерине, а место для нового поселения было 
отведено на юге России (город Мариуполь). Ну а после войны отец 
оказался на Урале, где и остался, поскольку возвращаться было некуда. Со 
студенческих лет меня принимают за еврея, что и вызвало интерес к ис­

тории и культуре еврейского народа, но никакого обращения в иудаизм, или 

ислам, или католицизм не произошло. Подобно Александру Македонскому, 
я могу, конечно, задуматься над вопросом: кого назвать в качестве Огца -
3евса или Посейдона? Но груз биологических знаний тянет на самое дно 
- даже не к обезьяне, не к муравьеду и не к амебе, а к принципам са­

моорганизации в неравновесных системах, для которых еще нет наимено­

ваний. Наука и религия - это ведь, по иитенции, одно и то же. Неслу­
чайно они то сливаются без всяких швов в индивидуальном сознании, то 
яростно противостоят друг другу в общественном, поскольку занимают одно 

и то же место. Если бы они обитали в разных местах и питались из раз­
ных источников, то за что бы они боролись друг с другом?>> 
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« ... Если и встречаются в моих высказываниях какне-то «диссидент­
ские блошки», то это чистая случайность. Никогда никакая политика меня 
не интересовала и не интересует. Но, как у всякого научного работника, у 
меня есть свои представления о политическом устройстве общества, о вкусной 

и здоровой пище, о методах воспитання детей и т. п. Однако я полностью 
осознаю, что вся оригинальность этих взглядов - результат непалной и не­

достоверной инфОрмации, которой оперирует каждый неспециалист. Только 
у научного работника она еще и профессионально упакована, поскольку он 

привык добьпые неполные и недостоверные сведения оформлять в виде за­

конченных статей, а наличие подобной «уnаковки» создает иллюзию полного, 

исчерпывающего и достоверного знания. С биологической точки зрения, 
опять-таки, в любой социальной группе автоматически устанавливается иерар­

хия в силу внутренней склонности составляю1цих ее членов к захваrу мак­

симально возможного жизненного пространства. Чем больше усилий тратит 
каждая отдельная особь на захват жизненного пространства, тем вьШiе ее по­

ложение в иерархии. Это универсальный биологический закон, действующий 
и у пчел, и у мышей, и у людей. Вся политика - это стратегия и тактика 
выстраивания иерархии и встраивания в нее, что совершенно необходимо для 

биологического существования. У меня лично биологические интересы на 
втором плане, поэтому политика особенно и не интересует. Разбирать сти­
хи, действительно, интересней всего, но это требует немальiХ иителлекrуаль­

ных усилий, которые в университете я тратил на подготовку и проведение 

занятий, а в инстиrуте - на научную рабоrу.» 

<< ••• Я бы с радостью занимался не стиховедением, а ботаникой, если 
бы для этого были хотя бы те возможности, которые имелись десятилетие 

назад. Советские руководители постоянно боролись с наукой, отлавливая 
и истребляя наиболее талантливых ее представнтелей, поскольку видели в 

них, и справедливо, прямую угрозу своему существованию. Научны:й работ­
ник, если он профессионал, руководствуется не мифологемами, а операци­

онально досrупными представленнями, иначе он ничего не сделает в науке. 

Этими же Представлениями он руководствуется и в общественной, и в 
личной жизни - и rут уж превращается во всеобщего врага. Демифоло­
гизация общественных и личных отношений превращает его в диссиден­
та и циника, если не хватает ума скрывать приобретенную в сфере про­

фессиональной деятельности способность видеть окружающее в рентгено­

вских лучах, т. е. без покровов.» 

« ... Суть струкrурализма, собственно, сводится к призыву сначала 
думать, а потом делать, но думать при этом не о себе, а о том, что же все­

таки хотел сказать (или скрьпь) автор. Пьпаться, задавая вопросы, усльi­
шать его, а не свои ответь1 и не торопиться с выводами, постоянно напо­

миная себе о принципиальной неполноте досrупной информации. А чем 
меньше информации, как известно, тем больше эмоций.» 
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« ... 0 себе в автобиографическом nлане могу nовторить слова Ахма­
товой: «Только нет у меня родословной Кроме солнечной и баснословноЙ». 
Это я nонимаю так: что бы о себе ни рассказывал, все - басни. С этим 
nредисловием скажу, что отец мой, по nаспорту, грек (Коронас), чей nра­
дед nереселился в Россию из Македонии еще nри Екатерине, и с той nоры 
nотомки обрусели до такой степени, что забыли алфавит, не говоря о языке 

и культуре. Сестра отца была замужем за известным украинским исто­
риком Андреем Петровичем Ковалевским, в семье которого я фактичес­
ки и вырос и которого могу назвать своим духовным OТI.JOM. Мне кажется, 
отец сnециально организовал так, чтобы я восnитывался еще и в этой 

семье. Так что с детсmа, с одной стороны, жил в простой рабочей среде, 
а с другой - nериодически nогружался в среду старой интеллигенции, так 

точно описанную М. Булгаковым в «Турбиных». Для меня очевидно, что 
nрототиn Мастера в его же романе <<Мастер и Маргарита» - это Гри­
горий Сковорода, nортрет которого висел в те годы в доме каждого ук­
раинского интеллигента. Мастером на Украине называли священника, обу­
чавшего детей грамоте по Евангелию. Этим и знаменит был Григорий 
Сковорода, за это и nреследовался и даже сидел в сумасшедшем доме.» 

« ... Дело в том, что сейчас люди и между собой как-то уже и не 
разговаривают, а все больше об1цаются. Поэтому любой разговор (nод этим 
я nодразумеваю не только самовыражение, но и ответы на nравильно nо­

пятые воnросы собеседника) nроизводит сильное вnечатление.» 
« ... Конечно же, мы занимаемся одним делом, nричем nараллельно 

и независимо ... Различие только в том, что я ограничился одним автором 
(зато каким!) и nонимаю Ахматову уже nочти как соседку по квартире, а 
во-вторых, рассматриваю ее творчество (мироnорождение) в контексте ее 
же собственного nоэтического мира, чем систематически, насколько мне 

известно, никто еще не занимался.» 

« ... Представь, что ты всю жизнь занимаешься высшими творения­
ми человеческого духа, а тут приходит какой-то биолог (а на южно-рус­
ском диалекте звучит еще лучше - биолух) и просит что-нибудь nочи­

тать «для общего развития» ... Это люди, в силу своей профессиональной 
ориентации «недалекие от nрироды» (цитата из выступления одного из 
nреnодавателей на ученом совете биофака: «Биолог должен бьпь не дале­
ким от природы» ). Отличиям ямба от хорея их еще можно научить, а вот 
сnондея от пиррихия - никогда. И этот туда же, «С клешнеЙ>>.» 

« ••• ДеИ:ствнтельно, каждый читатель видит nроизведение по-своему. 
Но что есть различия? Как бы ни менял наш хорошиИ знакомыИ одеж­
ду или выражения лица, мы будем исnытывать радость узнавания. Разли­
чия, другими словами, nодразделяются на те, которые не nреnятствуют рас­

nознаванию образа, и те, которые не nозволяют сказать, nрежний объект 

nеред нами или уже новый. 
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Выскажу смелое предположение, <по одно и то же произведение, при 
всех различиях индивидуального восприятия, вызывает у подавляющего 

количества слушателей один и тот же отклик и только у некоторых -
нe<rro иное. Филологов слишком заботит то обстоятельство, <по в аудитории 
окажется несколько человек, воспринимающих не точно в том ключе, как 

хотелось бы автору, а по-своему. Но большинство-то понимает правиль­
но. Людн-то все одинаковы, как, например, мы с тобой. Но если бы наши 
мнения совпадали по всем пунктам, один из нас, как искатель истины, был 

бы лишним. Заметил ли ты, что мероны - это и есть то, <по ты назы­
ваешь «рядами»? А ряд, с мерономической точки зрения, - это вырож­
денный мерон, т. е. такой, члены которого отличаются только по степени 

выраженности одного признака. Это и позволяет построить из них ряд по 
этому признаку. Например, если признак - окраска волос, то ряд составят, 
по убывающей инrенсивности окраски, брюнеты, шатены, блондины (и блон­
динки, разумеется).» 

« ... Вопреки распространенному мифу, ученые - это не те, кто де­
лают «Открьrrия», а те, кто вносят усовершенствования в текущую техно­

логию, в том числе и в технологию научной деятельности. Ни Налимов, ни 
Гумилев не внесли заметного вклада в развитие научной технологии, но 
выс'I)'Пили ее популяризаторами, что тоже немало. Все это длинное отсrуп­
ление направлено на то, чтобы скромно поведать: моя работа - это больше 

демонстрация исследовательской технологии, чем решение проблемы стро­

ения и развития поэтического мира А. Ахматовой. Было бы большим 
самомнением с моей стороны претендовать на большее, чем описание и 

разъяснение «путем употребления» естественнонаучной методологии в том 

виде, в каком она доступна моему пониманию. Кто-нибудь другой, оттал­
киваясь от этого, поймет лучше и сделает следующий шаг. Не вершиной 
Я себя МНЮ, а ТОЛЬКО МОСТОМ.» 

<< ... Всегда приятно убедиться, что тебя читают, причем внимательно, 
как это делает только враг, выслеживающий малейший промах. Вот бы еще 
и настоЯiций враг обнаружился. Разве не враги заставляют нас о1цутить 
всю полноту существования? А главное - свою не единственность в этом 
мире.» 

<< ... Не могу я всерьез обсуждать существование каких-либо махатм, 
атлантов или прmuельцев. Естественнонаучное образование мешает. Но я 
понимаю, что гуманитарий должен как-то отвечать для себя на <<Вечные 

вопросы». 

« ... Дело в том, что биологическая наука у нас сейчас находится в 
положении, чем-то напоминаюrцем ситуацию романа <<451• по Фаренгей­
ту» {точную цифру не помню, да и романа не читал, а сльiШал в перескаэе). 
Все книги «Сожжены» {экономически недоступны), вот и приходится учить 
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С'I)'дентов только тому, что сам еще помнишь. А поскольку я еще помню, 
что читал по проблеме происхождения жизни на Земле 30 лет назад, вот 
и должен это записать, чтобы другие тоже могли что-нибудь рассказать 

на эТу тему, если спросят. 

В настоящее время происходит невиданный расцвет гуманитарного 
знания на фоне почти полной редукции естественнонаучного. Известный 
спор между <<физиками» и <<Лириками» однозначно решен в пользу <<ЛИ­

риков». Со всеми вьrгекающими последствиями. Одно из них- регуляр­
ный <<Астрологический прогноз» (?!!!), передаваемый по местиому телека­
налу и пользующийся большим успехом у слушателей. Нас'I)'пило новое 
средневековье. А мы, случайно уцелевшие научные сотрудники из ново­
го времени, пьrгаемся сохранить крохи позитивного знания, непонятно для 

чего.» 

<< ... Только сегодня вернулся с биостанции (это место практики С'I)'­
деитов-биологов в двух часах езды от города). Собирал материал (лис­
тья разных видов растений для отчета по научной работе в институте). 
Понял, наконец, как устроен лист парезника (Lebanotis). Это знаменатель­
ное для меня собьrгие. Примерно четверть века назад я впервые задумался 
над тем, как устроен этот лист, и вот только сейчас понял (18.07.2000).» 

<< ... Ну, а что до Блаженного Августина, то в «Исповеди» он пишет, 
что в молодости отдал дань порочным развлечениям, увлекалея и театром. 

Но театр для него вовсе не сакрален, он уже только развлечение. И именно 
порочное, сатанинское. Августин пишет о том, что в трагедии актеры ра­
зыгрывают страдания. И мы смотрим на это с удовольствием. И чем 
подлиннее актеры изображают страдания, тем большее удовольствие мы 

получаем. Но это греховно по сути, так как нам вид чужих страданий не 
должен приносить радость. Мы не должны получать удовольствие от 
страданий ближнего. Это - сатанинский соблазн, а не очищение.» 

<< ... Заметно изменилась и психология молодежи, выросшей за пос­
леднее десятилетие. Поскольку среда, в которой они фОрмировались, -
хаосогенная, то оптимальная стратегия выживания - ненакопление жиз­

ненного опыта. Любой опьrг в такой ситуации - обуза, затрудняющая 
адаптацию, способность быстро, без колебаний и размышлений, менять 

форму существования ... А в целом жизнь продолжается, и есть надежда, 
что со временем эта молодежь поймет, что бежать некуда и надо устра­

ивать жизнь в этой стране.» (04.04.2001). 
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ИЗ НЕОПУБЛИКОВАННЬIХ РУКОПИСЕЙ 
8.8. КОРОНЫ 

Архив В.В. Короны состоит в основном из многочисленных nапок 
с гербарными листами, затянугыми прозрачной пленкоИ. Много сnецифи­
ческих заnисеИ и схем, которые были хорошо поняпП>r автору, но совершен­

но неnонятны для несведуюr.цего. Требуется большая сnециальная работа 
по расшифровке и осмыслению всех этих материалов. Поэтому мы решили 
nоместить в этом разделе второго издания книги некоторые его рукопи­

си, которые представляются нам крайне важными для науки. Автор иногда, 

рассматривая генетические и эпигенетичсские асnекты морфоrенеза, на наш 

взгляд, несколько уnрощает постановку проблемы, но охватывает ее очень 

широко, что делает эти незавершенные фрагменты рукописей неожиданно 

глубокими и актуальными. 

МЕТОДИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ИЗМЕРЕНИЯ 
ФЛУКТУИРУЮQ!ЕЙ АСИММЕТРИИ 

1. Введение 

Предложенная В.М.Захаровым (1987, 1993) методика оценки ста­
бильности развития организма по степени флуктуирующей асимметрии 

получает все более широкое распространение в эколого-физиологических 

и nоnуляционно-rенетических исследованиях. Предполагается, что, чем менее 
благоnриятны условия окружающей среды, тем больше нарушений они 

вызывают в процессе онтогенеза растений и животных и тем сильнее 

проявляются морфологические различия между правой и левой сторонами 

их тела. Величина этих различий, именуемая показателем флуктуирующей 
асимметрии, служит критерием устойчивости развития. 

Подкупает техническая простота данной методики. Для измерения 
флуктуируюr.цей асимметрии пригодна любая билатерально-симметричная 

структура, и кажется вполне разумным, что степень ее асимметрии возра­

стает по мере дестабилизации процессов развития. 

В nоследние годы показатель флуктуирующей асимметрии начинают 
использовать не только специалисты, понимающие необходимость предва­

рительной <<НастроЙКИ>> даже самого nростого метода на конкретный 

объект исследования и «перенастройкю> с переходом на новый, но и не­

специалисты-энтузиасты, волею случая вовлеченные в экологический мо­

ниторинг и обычно отождествляющие простоту подхода и его универсаль­

ность. В этой связи представляется актуальным обсудить методические 
проблемы, возникающие при измерении флуктуирующей асимметрии лис-
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тьев растений. Будучи наиболее распространенными и доступными тест­
объектами, они чаще всего привлекаются для характеристики состояния 

окружающей среды. 

Uелью нашей работы является изучение функциональных связей, 
определяющих видоспецифический облик листа березы повислой (Betula 
pendula Roth.) и выделение морфОлогических признаков, наиболее подхо­
дящих для оценки устойчивости развития этого типа пространствеиных 

конструкций. Выбор данного объекта обусловлен тем, что методика изме­
рения флуктуирующей асимметрии листьев этого вида уже разработана и 

успешно применяется (Кряжева и др., 1996), поэтому разъяснение смыс­
ла измеряемых параметров будет способствовать дальнейшему ее совер­

шенствованию. 

2. Исходные положения 

Специфическая пространствеиная упорядоченность живых систем 
создается в процессе их индивидуального формообразования, что позволяет 

трактовать нарушения этого порядка как показатель нестабильности раз­

вития. О реальных механизмах возникновения регулярного порядка мало 
что известно, поэтому его принято описывать в самой абстрактпой форме, 

в попятиях симметрии. Из множества видов симметрий, свойственных 
любому природному телу, наиболее универсальное распространение имеет 

билатеральная. Диапазон ее случайных флуктуаций служит основной ха­
рактеристикой устойчивости развития. Но у листа березы, помимо била­
теральной, имеются и другие виды симметрий, без учета собственных за­

кономерностей изменчиrюсти которых невозможно составить правильное 

представление о значимости наблюдаемых флуктуаций билатеральных 

структур. 

В качестве исходного образца рассмотрим методику измерения флук­
туируюiiJеЙ асимметрии, применеиную Н.Г.Кряжевой с соавт. (1996) для 
исследования стабильности развития березы повислой. <<Для оценки вели­
чины флуктуирующей асимметрии, - пишут авторы, - мы выбирали 

признаки, характеризуюiыие общие особенности строения листа, удобные для 

учета и дающие возможность однозначной оценки. Измеряли следующие 
параметры на левой и правой половинах листовой п.~астинки (см. рис.1 в 
цитируемой работе - Ред.): угол (1) между главной жилкой и жилкой 
второго порядка (второй по счету от основания листа), расстояние меж­
ду основаниями первой и второй жилок второго порядка (2), расстояние 
между концами этих же жилок ( 3), отношение ( 3) к ( 2) - ( 4), длину 
второй от основания жилки второго порядка (5), ширину половинки лис­
та - измерение проводили посередине листовой пластинки (6). Практи­
чески все использованные признаки оказались нескоррелированными между 
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собой по величине асимметрии (L - R), кроме 2-го и 4-ro (r = 0,5236, 
р > 0.01)» (Кряжева и др., 1996, с. 442). 

Прежде чем обсуждать эту систему показателен, ответим на следу­
юrцие вопросы: что определяет симметрию листа и какие отклонения в его 

строении наиболее показательны для оценки стабильности развития? 
Симметрию любого природного объекта определяют внешние и внут­

ренние факторы симметриэации. Внешние факторы создают наведенную 
симметрию, а внутренние - собственную. Соотношение этих факторов 
определяет, какая симметрия - наведенная или собственная, получает 

преимущественное проявление во внешней форме природных тел (Шаф­
рановскиИ, 1968). 

Ведущий внешний симметриэующин фактор - поле тяжести. Век­
тор силы этого поля в каждой точке земной поверхности направлен вер­

тикально вниз, поэто:\1)' все прикрепленные формы приобретают радиаль­

но-симметричную структуру, а отклоняющиеся от вертикали- билатераль­

но-симметричную. Эти наведенные симметрии тем точнее, чем слабее или 
подвижнее внутренние связи между элементами системы, помещеннон в 

гравитационное поле. 

У неорганических тел ведущим внутренним фактором симметриэации 
явля1отся межатомные взаимодействия, порождающие разнообразие крис­
таллических решеток. Строение кристаллов показывает, в каком виде про­
является собственная симметрия природных тел. В силу стерических причин 
число правильных пространствеиных упаковок атомов ограничено и рав­

но 230 правильным группам. 
У органических тел неиэвестен набор конкретных внутренних при­

чин, порождающих их собственные симметрии. Естественно предположить, 
что это совокупность факторов индивидуального формообразования {фак­
торов морфогенеэа). В настоящее время нельзя сказать, какие именно 
морфагенетические факторы отвечают за возникновение того или иного 

вида собственной симметрии, но достаточно очевидно, что для оценки ус­

тойчивости развития следует использовать признаки, характериэую,цие 

собственные, а не наведенные симметрии объекта. 

Лист березы, как всякое природное тело, отображает в своем строе­
нии наведенные и собственные симметрии. Какие же собственные симмет­
рии можно выделить в его структуре? Исходя из известных особеннос­
тен морфогенеэа листьев растениИ {Hagemann, 1970; Kuerbs, 1973),самым 
общим проявлением которого служит последовательное заложение одно­

типных конструкционных блоков, можно сказать, что собственная симметрия 

листа - трансляционная. В теории симметрии трансляцией именуется 
параллельнын перенос исходного элемента на определенное расстояние. 
Однократная повторяемость элемента учитьrвается как один перенос, или 
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шаг трансляции. Эта симметрия проявляется на морфологическом уровне 
листа как повторяемость составляющих его элементов - лопастей, зубчи­
ков, жилок одного порядка и т.п. Если в качестве морфОлогических мар­
керов конструкционных блоков выбрать боковые жилки, отходящие от 

центральной (жилки 2-ro порядка, если жилкой 1-ro считать центральную 
ось), топримером трансляционной симметрии может служить их размеще­
ние в плоскости листовой пластинки. У типичного листа березы повислой 
хорошо различимы семь-восемь пар боковых жилок, что позволяет гово­

рить о шести-семи шагах трансляции. Специфическими показателями этого 
вида симметрии будут размеры шагов трансляции и их общее количество. 

Об отдельных нарушениях трансляционной симметрии можно судить по 
изменению числа и величины шагов, если известны эталонные значения 

этих характеристик, а ее интегральным показателем будет зависимость 

между номером шага трансляции и его величиной. Если известна эталонная 
форма этой зависимости, то ее можно использовать для оценки устойчи­

вости развития. 

Трансляционная упорядоченность - лишь одна из собственных 
симметрий листа березы, наиболее заметная на уровне боковых жилок. 

Кроме того, они отличаются друг от друга и по углу разворота относитель­
но центральной оси и по размеру. Это nозволяет выделить еще два вида 
собственных симметрий - поворотную и симметрию подобия. Показате­
лем поворотной симметрии служит закономерное изменение величины угла 

наклона боковых жилок, а nоказателем симметрии nодобия - изменение 

их размера. Угол наклона только возрастает от верхушки листовой nлас­
тинки к ее основанию, а длина жилок первоначально возрастает, а затем 

сохраняется nримерно nостоянной или незначительно снижается. Интег­
ральными nоказателями этих видов симметрий, как и в первом случае, могут 

служить зависимости между номером боковой жилки и величиной соот­

ветствующего nризнака, устойчивость развития можно оценивать по сохра­

нению формы nредварительно установленных эталонных зависимостей. 

Всего, следовательно, в структуре листа березы на уровне боковых 
жилок можно выделить три основных вида его собственных симметрий, 

nроисхождение которых обусловлено действием внутренних факторов 

формообразования. Учитьшая естественную закономерность nоследователь­
ного расnоложения боковых жилок в nлоскости листовой nластинки, в 

качестве интегрального показателя для каждого вида симметрии логично 

выбрать зависимость между номером жилки и величиной соответствующего 

nризнака. Изменчивость эталонной формы этой зависимости может слу­
жить показателем устойчивости развития структуры. 

Отдельного анализа заслуживает вопрос о происхождении билате­
ральной симметрии листа. На nервый взгляд может nоказаться, что это 
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наведенная упорядоченность, но листья некоторых видов растений лише­

ны данного вида симметрии. У вяза (Uimus), например, в строении листа 
присутствуют вышеуказанные собственные симметрии, но отсутствует би­

латеральная. По-видимому, она контролируется генетически (морфогенети­
чески) и одних только внешних симметризующих воздействий недостаточно 
для ее проявления. На этом основании можно высказать предположение, 
что билатеральная симметрия листа березы относится к числу не только 

наведенных, но и собственных симметрий, а ее происхождение обусловле­

но и внешними и внутренними симметризующими воздействиями. 
Показателем билатеральной симметрии могут служить любые при­

знаки, выделяемые на левой и правой половинках листа, но для коррект­

ного их сопоставления необходимо выполнить ряд условий. Выделяемые 
признаки неизбежно входят в одну из систем собственных симметрий, для 

которых характерна собственная изменчивость, причем не только случай­

ная, но и закономерная, обусловленная координированностью морфагенети­

ческих процессов. Поэтому прежде всего требуется предварительно иссле­
довать фоновый уровень проявления и диапазон варьирования каждого 

признака и построить теорепrческую модель распределения, чтобы было с 

чем сравнивать эмпирические данные. 

Отвечая на поставленные вопросы, можно сказать: симметрию лис­
та определяет совокупность внешних и внутренних факторов фОрмообра­

зования, которая отображается на морфОлогическом уровне организации в 

виде набора наведенных и собственных его симметрий. Любую из соб­
ственных симметрий можно использовать для. оценки устойчивости разви­

тия, но критерии устойчивости для каждого вида симметрии будут различ­

ными. Наиболее надежными показателями нарушений в процессе морфо­
генезаявляются отклонения, фиксируемые в системах трансляционной, по­
воротной и симметрии подобия, а наименее - с помощью билатеральной 

симметрии. Последняя совпадает по форме проявления с наведенпой и 
создается неизвестным соотношением совместно действующих внешних и 

внутренних симметризую1цих факторов. 

Итак, методически корректное изучение флуктуирующей асимметрии 
листа предполагает: а) разграничение наведенных и собственных симмет­
рий и выделение показателей, наиболее специфичных для характеристики 

каждой из них; б) изучение фонового уровня проявления этих показате­
лей с учетом существующих морфОгенетических корреляций; в) разработку 
интегрального показателя устойчивости развития на основе экспертной 

оценки значимости каждого вида упорядоченности структуры для сохра­

нения ее функции. 

Рассмотрим, как воплощаются эти требования в упомянутой выше 
методике анализа стабильности развития березы повислой и какие коррек­

тивы необходимо внести в практику ее применения. 
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3. Анализ применнемой методики 

3.1. Поворотнан симметрии 

Первым из признаков, предлагаемых для оценки флуктуирующей 
асимметрии листа березы, (упомянугые выше] авторы называют «угол (1) 
ме~у главной ~илкой и ~илкой второго порядка (второй по счету от 
основания листа)». Измеряется величина этого угла в градусах на левой 
и правой половинках листовой пластинки, а показателем асимметрии слу­

жит разность полученных значений, отнесенная к их сумме. Предполага­
ется, что, чем меньше это отношение, тем выше стабильность развития, 

характеризуемая с помощью данного признака. 

~гол наклона боковой ~илки относится к системе признаков пово­
ротной симметрии, поэтому, пре~де чем использовать его для оценки ус­

тойчивости билатеральных структур, необходимо установить: а) каковы 
собственные закономерности поворотной симметрии листа и б) как они 
проявляются на правой и левой его половинках? 

Если угол наклона варьирует случайным образом, то его использо­
вание в качестве показателя флуктуирующей асимметрии совпадает по 

смыслу с использованием любого другого промера, независимо от того, на 

какой стороне он осуществляется. В этом случае для оценки стабильно­
сти развития мо~но применять обычный коэффициент вариации, вычисля­

емый стандартным способом, не привлекая дополнительные операции по 

отысканию разностей и сумм исходных величин. 

Если ~е изменчивость угла наклона боковых ~илок в пределах листа 
строго закономерна, то по фОрме ее проявления на левой и правой сторонах 

мо~но судить о стабильности или нестабильностн его развития. 

~глы наклона боковых ~илок листа березы заметно различаются 
ме~ду собой. Лист как бы разворачивается по типу веера. Самые верх­
ние жилки отходят под углом примерно в 30о, а у самых ни~них он до­
стигает 60о и более, что указывает на закономерную изменчивость этого 
признака. Создается впечатление, что величина угла наклона боковой жилки 
есть функция ее положения в ,,истовой пластинке. 

Для определения вида этой функции построим распределение вели­
чины угла наклона от номера соответствующей ~илки. Первой будем 
считать боковую ~илку при основании листа. Типичные результаты пред­
ставлены на рис. 2, на котором показана зависимость изменения угла на­
клона боковой жилки от ее положения в листовой пластинке. (к со~алению, 
есть только схема рисунка, а он сам не обнару~ен - Ред.) 

Величина угла (ln) 

о 1 2 
Номер ~илки (ln n) 
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Полученные результаты наглядно свидетельствуют о том, что велн­
чина угла наклона боковых жилок в пределах листовой пластинки изме­

няется закономерно, и ета закономерность в логарифмическом масштабе, 

выражается линейной зависимостью. Общую форму этой зависимости 
описывает уравнение вида 

У= А- Вх, 
а ее конкретную форму в данном случае определяют следующие 

значения параметров: 

ln (угла) = 0,4 - 2,5 ln n. 
Измерения величины угла наклона боковых жилок отдельно на ле­

вой и правой половинках листовой пластинки показали, что ни форма за­

висимости, ни значения коеффициентов уравнения достоверно не различа­

ются. Следовательно, поворотная симметрия проявляется на каждой поло­

винке листа сходным образом. 

Не влияет на указанную зависимость и то, как размещаются боковые 
жилки в пределах листа - симметрично или поочередно. Последнее особенно 
значимо, поскольку при очередном расположении боковых жилок измеряемые 

углы оказываются смещены друг относительно друга, а от величины смеiце­

ния существенно зависят их размеры. Как показьmает наблюдаемая тенден­
ция, величина первого угла в среднем равна 60·, а m:орого, расположенного над 
ним, - 45•. Размер первого смежного угла, измеряемого на противополож­
ной стороне, будет варьировать в интервале от 60• до 45• в зависимости от 
величины смещения первой боковой жилки вдоль ценгральной оси. Изменение 
величины одноименных смежных углов, обусловленное смещением, в два-три 

раза превьПIIает фОновое варьирование их размеров. 

Из этого следует, что корректное сопоставление углов наклона на 

правой и левой половинках возможно только для листьев березы с сим­

метричным расположением боковых жилок. В этом случае измеряемые 
показатели характеризуют флуктуирующую изменчивость билатеральных 

структур. Если же сопоставляются смежные углы у листьев с очередным 
расположением боковых жилок, то смысл измеряемого показателя суiце­

ственно изменяется: он превращается в косвенный показатель трансляци­

онной симметрии. 

Выбор логарифмического масштаба обусловлен тем, что ростовые 
процессы отличает нелинейность, но их соотношение, как правило, остает­

ся постоянным. Избавляясь от нелннейности тем или иным способом, мы 
делаем это постоянство более заметным. Логарифмирование, как нам пред­
ставляется, является наиболее подходящим для данного случая способом 

преобразования исходных значений. 

Полученное уравнение описывает структуру, формирование которой 
определяется соотношением двух процессов - темпа заложения боковых 

жилок и темпа растяжения мезофилла между ними. Это соотношение 
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зафИКсировано как зависимость между порядковыми номерами этих жи­

лок и величинами углов их наклона. Номера жилок можно трактовать как 
отметки собственного биологического времени развития листа: число жи­

лок указывает на число шагов развития, а их порядковый номер - на 

время протекания каждого шага. 

Последовате.i\Ьная нумерация тактов биологического времени означает, 
что промежутки между ними остаются постоянными. Но в реальности, как 
известно, процессы индивидуального развития протекают все медленнее, 

если их измерять в масштабе физического времени. Поетому логарифми­
рование внешней физической шка.i\ЬI - порядковЬiх номеров жилок, -
позволяет перейти к собственному биологическому масштабу событий. 

Смысл нового показате,'\Я - логарифма порядкового номера жилки - это 
темп ее заложения в масштабе биологического времени развития листа. 

Величина угла наклона боковых жилок определяется, по всей види­
мости, степенью растяжения мезофНЛJ\а между ними. Понятие <<степень 
растяжения» можно трактовать буквально, понимая под этим некую сте­

пенную функцшо, описьтающую данный процесс. Логично предположить, 
что показатель этой «степени» остается постоянным. Логарифмируя абсо­
лютные значения угла, мы получаем косвенную оценку величины предпо­

лагаемого показателя <<Степени растяжения». 

Предлагаемая интерпретация происхождения поворотной симметрии 
является не более чем гипотезой, но с ее помощью можно проrнозировать 

изменение формы зависимости, варьируя значения определяющих ее пара­

метров. 

Эта закономерность отображает видоспецифическое проявление по­
воротной симметрии листа березы, которое обусловлено в свою очередь 

особенностями его формирования. Угол наклона боковых жилок опреде­
ляется темпом растяжения мезофилла между ними. Тангенс угла накло­
на кривой служит количественной характеристикой темпа растяжения. Чем 
выше темп растяжения, тем больше тангенс угла наклона, тем СИJ\Ьнее от­

клоняются боковые жилки к основанию листа. 

3.2. Трансляционная симметрия 
Прямыми показателями трансляционной упорядоченности листа бе­

резы могут служить .... 
На этом, к сожалению, рукопись обрьmается, и продолжения текста в 

архиве нам не удалось обнаружить. Однако этот фраг:\!!ент весьма инте­
ресен, поскольку показьmает, как важно не только двигаться по накатан­

ной колее ставших уже шаблонными решений при изучении явления флук­
туирующей асимметрии билатеральных структур, а видеть картину шире, во 

всей ее полноте. 
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МОРФОТИПИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЛИСТА БЕРЕЗЫ 
(ПробАема популяциовно·rенетической интерпретации 

мо~олоrических приэнаков) 

Аннотация. Связующим звеном между молекулярио-генетическим 
и попуJIЯЦИонным уровнями организации живых систем являются процессы 

индивидуального развития. Поэтому специфическими популяционно-гене­
тическими признаками будут те, которые отображаюг не только генетичес­

кую структуру популяции, но и позволяюг судить об особенностях инди­

видуального формообразования составляющих ее особей. В настоящее 
время в популяционных исследованиях широко применяются признаки 

морфологического строения, заимствованные из систематики. Они предназ­
начены для распознавания и классификации образов, а не для описания 

закономерностей mщивидуального и исторического развития. В этой связи 
возникает проблема переопределения традиционных морфологических при­

знаков и их адаптации к целям и задачам популяционной биологии. 

В данной работе на примере листа березы исследовано соотношение 
известных систематических признаков его строения и новых, отображаю­

щих процесс реализации программы развития. Показано, что на морфОло­
гическом уровне организации листа можно выделить набор основных 

факторов формообразования, определяю1цих его видоспецифический облик. 

Изменчивость значений этих факторов задает определенные направления 
морфологической изменчивости, которые можно представить в виде зако­

номерных феногенетических рядов. Каждый феногенетический ряд служит 
измерительной шкалой для оценки степени проявления соответствуюlцего 

морфологического признака, а их совокупность составляет :wетризованное 

классификационное пространство. Экстраполяция имеющихся морфогене­
тических траекторий [в] этом пространстве позволяет реконструировать 
прошлый и прогнозировать будущий внешний облик листьев березы. 

1. Теория и пробАема 
Согласно доминирую1цим в современной биологии популяционно­

генетическим представлениям, ни одна из проблем индивидуального и ис­

торического формообразования, экологии и систематики конкретных видов 

не может быть решена без учета их популяционной структуры. Но что 
такое популяционная структура? Исходя из общеnринятого в настоящее 
время концептуального разделения органической формы на генотиn и 

фенотип, можно сказать, что nонятие «nопуляционная структура» в поnу­

ляционной биологии эквивалентно понятию «фенотип» в биологии инди­

видуального развития. В том и другом случае подразумевается некая на­
следственная основа, реализация которой получает соответствующее внеш-
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нее выражение. Для отдельного организма этой основой служит его гено­
тип, а для популяции - ее генотипическая структура. Популяционная 
структура (структура популяции) - это фенотипическое отображение ее 
генотипической структуры. 

Связующим звеном между генотипом и фенотипом отдельной особи 
служит программа индивидуального развития, на степень реализации кото­

рой влияюr внешние условия. По аналогии можно сказать, что генотипичес­
кую струК'Iуру популяции и ее внешнее отображение (попу.IIЯЦИонную струк­
'IУРУ) связывает попу.IIЯЦИонная программа развития. Составной частью этой 
программы являюrся программы индивидуального развития отдельных осо­

бей. Процесс реализации каждой из этих программ в предельно абстракт­
ном выражении представляет собой морфагенетическую траекторию, распро­

страняющуюся в фазовом пространстве, а их совокупность маркирует некий 

эпигенетическиИ ландшафТ [Уоддингтон, 1964]. Понятие «эпигенетическиИ 
ландшафТ» позволяет придать выражению «популяционная программа ин­

дивидуального развития» конкретное содержание. 

Если отдельную морфагенетическую траекторию рассматривать не в 
фазовом, а в реальном, физическом пространстве, то ее исходной точкоИ 

будет зигота, а конечноИ -зрелый организм. ЭпиrенетическиИ ландшафТ, 
следовательно, представляет собоИ ориентированную поверхность, на нижнеИ 

границе котороИ располагаются зиготы, а на верхней - совокупность 
особеИ даннон популяции. Понятие <<эпигенетическиИ ландшафт» приме­
нимо не только по отношению к набору особей, но и к набору признаков, 

на них выделяемых .. В этом случае его нижнеИ границен будут гены, а 
верхиен - признаки. 

Разумно ввести понятие поуровневоИ и пошаговоИ реализации про­
граммы развития. Поуровневая реализация состоит в переходе от предше­
ствующего уровня фенатипической организации к последующему, а поша­

rовая - в переходе от одной фазы развития к другой в пределах отдель­

ного уровня. Разделение на уровни и шаги условно и отвечает только 
целям конкретного исследования. Например, если первичным считать уро­
вень спирализованных хромосом, то вторичным будет уровень матричных, 

рибосомальных и транспортных РНК, третичным - уровень белковых 
молекул и т.п. Конечная органическая форма - последний по счету фе­
нотипический уровень развития. Назовем его морфологическим или уров­
нем морфологическоИ организации. (Строго говоря, все предшествующие 
уровни тоже являются морфологическими, но их исследование требует 

специального инструментария. Поэтому, следуя традиции, мы относим к 
морфологии только то, что ДОС'I)'ПНО непосредственному наблюдению.) 

Примерам пошаговой реализация на молекулярно:\f уровне может 
служить последовательность синтеза белковоИ молекулы, включающая 

этапы активации аминокислот, их переноса, образования пептидных связей 
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и т.п. На морфологическом уровне организации основой для выделения 
шагов развития служит различная степень проявления отдельных призна­

ков. Различную степень структурной сложности листьев одного вида 
можно рассматривать как отображение различной степени реализации 

программы их индивидуального формообразования. 

Понятие пошаговой реализации позволяет упорядочить морфологи­
ческое разнообразие органических форм в закономерные ряды по степе­

ни проявления того или иного признака. Назовем эти ряды, вслед за Н.П. 
Кренке [1933-1935], рядами фенагенетической изменчивости. В нашем 
понимании фенагенетическая изменчивость - это программно обусловлен­

ная изменчивость. Фенагенетический ряд представляет собой как бы на­
глядное отображение фрагмента морфогенетическоИ траектории, но не 
индивидуальной, а надиндивидуальноИ. КаждыИ член фенагенетического 
ряда представляет собой конечную точку на индивидуальной морфагене­

тической траектории, а их совокупность - набор соседних точек эпиге­

нетического ландшафта, предшествующих и продолжающих эту же траек­

торию. Популяционную программу индивидуального развития можно под­
разделить на две части, первая из которых, индивидуальная, как бы скры­

та от непосредственноrо наблюдения, а вторая, надиндивидуальная, открьrrа 

на морфологическом уровне в виде закономерных рядов фенагенетической 

изменчивости. Анализ этих закономерностей является основным приемом 
изучения популяционной программы индивидуального развития. 

Итак, для полноты понимания особенностей строения и развития 
популяций необходимо изучение не только генетического, но и эпигенети­

ческого [аспектов программы развития - Ред.]. Она варьирует не по 
частоте его встречаемости, а по степени выражения состоит в переходе от 

одного этапа развития к другому уже в пределах отдельного уровня. 

Выделение отдельных шагов развития, как и самих уровней, достаточно 
условно, но значимо для понимания различий между индивидуальной и 

надиндивидуальной программами развития. Например, на фенотипически 
последнем, морфологическом, уровне у различных особей обычно наблюда­

ются признаки, отличаю1циеся по степени проявления. Различия в степе­
ни проявления можно трактовать как различия в числе шагов реализации 

этого признака. Программа развития организма подразделяется, следова­
тельно, на уровни и шаги, причем поуровневая часть является общей для 

всех особей данной популяции, а пошаговый фрагмент последнего уровня 

- ее варьирующей составляющей. 

Речь идет, разумеется, о концептуальном, а не реальном подразделе­
нии программы развития на части, уровни и шаги, поскольку и само поиятие 

программированного морфогенеза - одна иэ концепций биологического 

формообразования. 
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[ пропуск в тексте] . . • морсрогенетическую меЖJJ.у генотmmческой и 
феНопmической структурами попумщии - программа на.диндивидуа.льного 

развития. Очевидно, фенотmmческие особенности отдельного организма 
опредемпагся не только его генотипом, но и особенностями реализации 

программы индивидуального развития. Поэто:\1)' и для полноты понимания 
популяционной структуры необхода'"о изучение не только распределений 
частот генов, но и механизмов реализации надиндивидуальной программы 

развития. Проблема заключается в том, чтобы найти признаки, Отобража­

ющие работу этих механизмов. 

Программу развития отдельного организма, по мысли К.Уоддннгтона 
[1970], можно представить в виде ветвящейся морфоrенетической траек­
тории. Разветвления возникают в силу того, что каждый ген действует 
плейотропно, т.е. определяет сразу несколько признаков. В свою очередь 
каждый признак фОрмируется под воздействием нескольких генов, что 

превращает эту траекторию, в конкретном выражении, в сложно перепле­

тенную сеть. Как возможно изучение отдельных морфогенетических ме­
ханизмов в эmх условиях? 

Итак, популяционную программу развиmя можно подразделить на 
общую часть, одинаковую для всех особей, и варьирующий компонент, на­

блюдаемый только на уровне популяции. Общая часть совпадает с тем, что 
называется. просраммой индивидуального формообразования, а варьирую­

щая соответствует введенному выше представлению об надиндивидуаль­

ной программе развиmя. Надиндивидуальная программа развития - это 
(предложение не завершено - Ред.] 

. Эти представления предопределяют цели и задачи изучения и дре­
весных растений, в частиосm берез. 

Березы относятся к наиболее распространенным лесаобразующим 
видам, что как бы изначально придает практическую ценность любым 

связанным с ними исследованиям. Поэтому при разработке проблем по­
пуляционной экологии и генетики этих видов часто не уделяется особого 

внимания выбору показателей, отвечающих характеру проблемы, а исполь­

зуюrся признаки, выделенные ранее и предназначенные для решения других 

задач. Неявно подразумевается, что потенциальная хозяйственная ценность 
результатов перскрывает все недостатки актуально применяемых методик. 

Например, для системаmки берез наиболее значимы признаки строения 
листьев и генераmвных органов, а для лесной селекции - габитуальные 

характеристики дерева; для физиологии более существенны температурные 

режимы роста, уровни освещенносm и увлажнения, а для фенологии -
календарные сроки наступления фаз вегетации и их продолжительность. 

Все эти и другие подобные признаки широко используются в попу­
ляционно-генеmческих и экологических исследованиях, но уже не в пре-
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жних таксономических, таксационных и т.п. смыслах, а в новых, как пока­

затели строения и свойств популяции. Задача выделения признаков, спе­
цифичных д.ля характеристики именно популяционно-генетического уров­

ня организации биологических систем, обычно не ставится. 

Принято счиrа"IЬ, что, чем многочисленнее и разнообразнее прив.лекаемые 
признаки, тем полнее полученное описание. Этот подход иногда называют 
«Комп.лексньiМ», хотя правильнее его назвать конгломератньiМ. Компоненть1 
конгломерата не связань1 между собой, а только соседствуют. Изучение раз­
нокачесmенных признаков создает именно конгломерат, который хотя и можно 

превратmъ в «комплекс» последующей математической обработкой результатов, 

но это будет фОрмальное, искусственное объединение. Если оно и отображает 
функциональные связи системы, то опосредовашю, в виде корре.лmjИЙ, что слу­

жит слабым основанием для проnюстических выводов. 

Правомерно зада"IЬ следующие вопросы: не следует ли различать хозяй­
ственную ценность объекта исследования и научную значимость полученных 

результатов? Можно ли с помощью показате.лей, выделенных для других целей, 
решать новые задачи? Достаточно ли изменить способ интерпретации, не 
затрагивая способа извлечения !ШфОрмаiJИИ, чтобы получmь новые дшть1е? Не 
лучше ли вместо корреляционных зависимостей по возможности изучать 
функциональные связи, более цешtые в прошостическом плане? А главное: 
насколько адекватны используемые признаки задачам попу.ляционно-rенети­

ческих исследований, конечная цель которых - расшифровка механизмов 

микро- и макроэво.люции на основе выяснения закономерностей изменчиво­

сти, порождающей биологическое разнообразие? 
Вопросы почти риторические, поэтому ответим на главный: если мы 

действительно пытаемся изучать процессы индивидуального и историчес­

кого формообразования в русле современной популяционно-генетической 
парадигмы, то необходимо пересмотреть и совокупность используемых 

признаков, и способ их выделения, и форму представления результатов. 

Руководствуясь этими положениями, уточним аксиоматику популяционно­
rенетическоrо подхода применителыю к изучению различных видов берез 

(Betula) и рассмотрим на примере строения их листьев методику изуче­
ния изменчивости, более отвечающую, как нам представляется, задачам 

популяционной биологии. 

2. Уточнение аксиоматики 
Листья березы заметно различаются не ТО)\ЬКО у представнrелей раз.лич­

ньrх видов, но и в пределах одного вида у растений из различных местооби­

таннй, и внуrри кроны отдельного дерева. Однако выделение и описание этих 
различий представляет собой достаточно сложную задачу. У спешность ее 
решеШIЯ определяется, с одной стороны, врожденной или благоприобретенной 
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способностью к распознаванию образов, а с другой - досmrнутьiМ уровнем 

понимания биолоrnческой органнзации объекта исследования. 

Практикуемая система описания строения листа опирается на мето­
дику, предложенную еще К. Линнеем. Она ориентирована на распознава­
ние образов и не учить1вает установленных, к настоящему времени, особен­

ностей строения и развития органических форм. 

В качестве дискриминирующих признаков Линней использовал четь1ре 
показателя: общую фОрму КОН'I)'ра листа, фОрму его верхушки, фОрму основа­

ния и фОрму края листовой пластинки. Эти же признаки применяются в со­
временной систематике. В популяционных исследованиях они дополняются 
некоторыми метрическими характеристиками. Помимо указания на общую 
фОрму КОН'I)'ра листа, измеряются его. длина и ширина, а форма верхушки и 

фОрма основания характеризуются величиной угла между краями листовой 

пластиннки или краем листа и главной жилкой. Иногда, исходя из конкрет­
ных особенностей строения листа березы, выделяют и другие, довольно экзо­

тические признаки, как например, <<ЧИСЛО зубцов между концами второй и 
третьей жилок», но их смысл не разъясняется. Обработка результатов изме­
рений сводится к вычисленmо различных пропорций и корреляций между 

исходными величинами. Предполагается, что найденные соотношения позво­
ляют судить о внутривидовой изменчивости- основе адаптивной эволюции, 

и даже обсуждать ее механизмы. 

Какова же концеmуальная основа линнеевской методики и насколько 
она пригодна для целей популяционно-генетического анализа? 

Основу этой методики составляет особый прием последовательного 
выделения признаков, включающий три этапа: на первом реальный объект 

редуЦИруется до КОН'I)'рного изображения, которое можно представить в виде 

графической схемы; на втором эта схема умозрительно подразделяется на 

части; на третьем этапе выделенные части сопоставляются с предварительно 

заданными эталонами и соответственно именуются. Например, эталонами для 
общей формы контура листа служит форма сердца, яйца, копья и т.п., для 

фОрмы края листа - фОрма пилы и т.д. Помимо формы частей, учитыва­
лись их размеры, число и расположение. Набор всех возможных частей, как 
полагал Линней, был первоначально задан, а разнообразие органов растений 
создавалось с помощью их комбинаторики. Это же правило распространя­
лось на разнообразие видов, создаваемое комбинаторикой различных орга­

нов, что подчеркивалось видовыми наименованиями типа колокольчик лили­

елистный, василистник водосборолистный и т.п. 

Концеmуально наиболее значимым моментом линнеевской методи­
ки является второй этап - умозрительное расчленение графической схемы 

на части, поскольку именно он определяет их число, расположение, фОрму 

и размеры. Остальное, что называется, <<дело техники». Легко заметить, что 
эти же принципы используются в современной криминалистике при состав-
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лении фоторобота nодозреваемого. Лучшего сnособа для оnисания и рас­
nознавания образов nока не nридумано. Поэтому неудивительно, что nер­
вые эволюционисты восприняли методику Линнея без всякого обсужде­
ния и критики, тем более что их nредставления об особенностях биологи­

ческой организации были чрезвычайно близки к линнеевским: организм 

рассматривался как мозаика nризнаков. 

Но за nоследние десятилетия ситуация заметно изменилась. Орга­
ническая форма в настоящее время восnринимается в новом концеnтуаль­

ном расчленении, согласно которому имеются генотиn и nроцесс его реа­

лизации, nорождающий фенотиn. Это не совnадает ни с умозрительным 
морфОлогическим расчленением видимого образа на части, ни с инструмен­

тальным анатомическим расчленением организма на клетки, ткани, органы 

и требует новых сnособов оnисания. Новые системы оnисания должны как­
то отображать устройство и особенности реализации генетической nрограм­

мы развития, nоскольку именно эти nоказатели оnределяют nроцессы ин­

дивидуального и исторического формообразования. Эти nоказатели и яв­
ляются наиболее значимыми для nоnуляционно-генетических исследований, 

наиболее адекватными их целям и задачам. 

Линнеевекая система морфОлогического оnисания явно не соответству­
ет новьiМ задачам, nоскольку задает разрозненную систему nоказателей, а 

изменение фОрмы в онтогенезе и эволюции происходит, как известно, коорди­

нированно. Кроме того, эти nоказатели выделяются умозрительно и характе­
ризуют сnособности исследователя к расnознаванию образов, а требуется ха­

рактеристика качеств, отличающих исследуемую систему. Округлая или яйце­
видная фОрма листа является дискриминирующим nризнаком для системати­

ка, но неизвестно, насколько значим этот nоказатель для самого растения. 

Методологическим обоснованием для разработки системы nризнаков, 
наиболее nригодных для nоnуляционно-генетических исследований, является 

концеnция элигенетического ландшафТа, сфОрмулированная К. Уоддингто­
!ЮМ около четверти века назад [1964]. Согласно этой концеnции, гены и 
nризнаки связаны ветвящимися морфогепетическими траекториями, состав­

ляющими на уровне отдельного организма сложно nереnлетенную сеть, 

которая на уровне груnnы организмов одного вида (nоnуляции) становится 
настолько nлотной, что nозволяет говорить о nоверхности оnределенной 

конфигурации или ландшафте. 

С nомощью nризнаков, маркирующих, как ранее nредnолагалось, от­
дельные гены, мы фактически маркируем фрагменты элигенетического 

ландшафТа, nоскольку в реальности нам достуnен не ген, а nроцесс реали­

зации генетической nрограммы развития. В зависимости от категории 
применяемых nризнаков - биохимических, физиологических, морфОлогичес­

ких, мы nолучаем соответственно биохимическое, физиологическое или 

морфологическое отображение этого ландшафТа. 
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В свете ВЫШеИЗJ\ОЖеННОГО СТаНОВИТСЯ более ПОНЯТНЬIМ явление «феНО­
rенеmческоЙ изменчивосrи» листьев растений, обнаруженное Н.П. Кренке еще 
в 30-х годах ХХ в. [1933-1935]. Он показал, что листья одного вида рас­
тений, различающиеся по степени расчленения, можно упорядочить в единый 

закономерный ряд, причем его продолжением нередко оказываются листья 

близких видов. Продолжая исследования в этом направлении, С.В. Мейен 
обнаружил, что подобные ряды можно составить не только для современных, 

но и для ископаемых растений, а все извеС'mое разнообразие листоорганов 

объединяется в закономерную ( «номотетическую») систему [ Meyen, 1973]. 
Существование сквозных феногенетических рядов, пронизывающих 

систематическое разнообразие видов, получает естественное объяснение в 

рамках концепции элигенетического ландшафТа. Этн ряды являются его 
визуализацией на морфологическом уровне организации живых систем. 
Закономерная феногенетическая изменчивость проявляется через процессы 
индивидуального и исторического фОрмообразования, но не сводится к ним. 

Она отображает общую основу этих процессов - координированную 
реализацию программы развитня. Поэтому построение закономерных рядов 
фенагенетической изменчивости самых различных признаков является 

основным приемом выявления искомых координаций - специфических 

популяционно-rенетнческих признаков. 

Итак, уточнение аксиоматики популяционно-генетнческих исследова­
ний показывает, что использование морфологических признаков строения 

листа, унаследованных еще из линнеевекай морфОлогии, не вполне отвечает 

целям и задачам этого научного направления. Давно назрела необходимость 
выделения новой категории морфологических признаков, пригодных не 

столько для распознавания и описания образов, сколько для характерис­

тики внутренних особенностей организации изучаемой системы. Эти осо­
бенности определяются устройством и процессами реализации программы 

развитня, преобразующей генотнп в фенотнп. Совокупность морфагенети­
ческих траекторий может быть представлена как элигенетический ландшафТ, 

наиболее адекватным методом картирования которого служит составление 

рядов феногенетнческой изменчивости. 

Имеющийся опыт составления и исследования феногенетических 
рядов по таким признакам, как глубина и последовательность расчленения 

листовых пластннок, показывает, что феногенетнческая изменчивость носит 

закономерный характер, обусловленный координированностью формообра­

зовательных процессов. Это позволяет использовать наблюдаемые зако­
номерности для типологического прогноза. Проблема заключается в том, 
чтобы, помимо степени расчленения листа, наиболее выразительного пока­

зателя измеичивостн его строения, выделить и другие координации, предоп­

ределяющие происхождение морфОлогического разнообразия на индивиду­

альном и внутривидовом уровнях организации этой системы. 
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3. Метод 
Основу нашего метода составляют три этапа последовательного 

выделения признаков, но с линнеевским совпадает только первый - ре­

дукция визуально воспринимаемого образа до схемы, допускающей графи­

ческое выражение. На втором этапе выделяются не части этого образа, а 
его размерные, геометрические и струюурные характеристики. На третьем 
этаnе, на основе предварительного изучения феногенетической изменчивости 

этих характеристик, устанавливаются закономерные соотношения между 

ними. Эти соотношения задают в совокуnности инвариантный образ ли­
ста - его морфотип, используемый в дальнейшем в качестве шкаль1 для 

измерения морфологической изменчивости. Оnределенные формы листь­
ев и направления морфологической изменчивости можно представить в 
этой системе показателей как частные реализации морфотипа, обусловлен­
ные варьированием значений составляю1цих его параметров. 

Поясним концепrуальную основу операций, применяемых на втором 
и третьем этапах выделения признаков. 

Лист растения мы рассматриваем как пространствеиную конструкцию, 
сфОрмированную по определенной, видоспецифичной программе. Форму этой 
конструкции, вообще говоря, можно представить, с помощью известных мето­

дов аналитической геометрии, в виде фОрмулы или уравнения. Математичес­
кие модели подобного рода имеюг смысл в том случае, если уже извесnю, какие 

особенности организации программы развития отображаются в виде парамет­

ров этого уравнения. Варьируя значения параметров, можно вывести все разно­
образие фОрм, потенциально реализуемых в рамках данной программы разви­

тия. Но организация программы развития листа остается неизвесnюй, поэтому 
к намеченному идеалу мы продвигаемся другим способом. 

Исходя из того, что листья одного размера обычно суtцествешю от­
личаются по своему строению (струкrурному типу) и наоборот, сходный 
план строения встречается среди листьев различной величины, а также 

учитывая относительную независимость варьирования геометрической 

формы конrура листа от его размерных и струкrурных особенностей, нам 
представляется разумным подразделить процесс морфогенеза на три от­

носительно самостоятельных и независимых процесса - размерогенез, 

фОрмогенез и струкrурогенез, рассматривая каждый из них как отображе­

ние одного из аспектов реализации программы развития. 

Для описания указанных аспектов в пространствеиной конструкции ли­
ста мы выделяем ее размерные, геометрические и струкrурные характерис­

тики. Предлагаемое подразделение примерно соответствует традиционному 
разделению формообразовательных nроцессов на <<рост>> и <<развитие>>. В 
нашем случае <<ростовые процессы» отображаются в изменчивости размер­

ных признаков, «развитие>> - в изменчивости струкrурных, а их комбина­

ция - в изменчивости геометрических. Итак, на втором этапе анализа мы 
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производим по существу то же умозрительное расчленение системы на 

элемеН'IЬI, но коi-Щеmуа.льной основой этого членения выступают особенности 

ее морфогенеза, а не особенности геометрической формы произвольно вы­

деляемых участков контура листовой пластинки. 

На третьем этаnе вместо набора искусственных эта.лонов рассматри­
ваются естественные сочетания размерных, геометрических и структурных 

nризнаков пространствеиной конструкции, задаваемые ее морфотиnом. Эти 
сочетания, отображающие реализацию программы развития на морфологи­

ческом уровне организации листа, являются искомыми попуЛЯI_рюнно-гене­

тическими признаками. 

Основой для визуализации морфатиnа служит морфологическое раз­
нообразие листьев, упорядоченное по степени реализации структурной 
составляющей программы развития. Исходя из того, что разнообразие 
создается [по] одной и той же nрограмме (это и оnределяет видаспеци­
фичность), видимые различия в структурной сложности мы трактуем как 
различия в степени реализации этой nрограммы. 

В качестве показателя структурной сложности листа березы мы 
используем число и расnоложение боковых жилок первого порядка. Эти 
характеристики задают структурный тип листа, который, будучи дополнен 

размерными и геометрическими признаками, рассматривается как визуали­

зированный морфотиn. 

Основанием для выбора этого nоказателя служат известные особен­
ности развития системы жилкования в онтогенезе листа. Проводящая 
система начинает дифференцироваться nосле того, как число и масса клеток 

листового зачатка достигают оnределенной пороговой величины. Превы­
шение этой величины сопровождается появлением главной жилки, а сле­

дующее nревышение nорогового значения приводит к появлению первой 
nары боковых жилок и т.д. В ряде случаев это nравило расnространяет­
ся и на формирование боковых жилок второго nорядка. Поэтому число 
боковых жилок nервого nорядка (а иногда и второго) мы исnользуем как 
ведущий показатель числа шагов структурной дифференцировки листа. 

Проиллюстрируем применение нашего метода на конкретных nримерах. 
Лри.исчание ред. Далее В.В. Корона оnисывает структурные тиnы 

(морqх:rmпы) листа березы на уровне жилок 1-го, 2-го и 3-го nорядков, исnоль­
зуя ссылки на конкj>е'шые рисунки, которых мы nока не обнаружили в архиве. 

Поскольку без иллюстрации морфОлогических рядов читателям nриходится 
оnираться на собственную фантазию, мы j>ешили на этом приостrоювН'IЬ nуб­

ликацию рукописи, ограничившись лишь теоретической частью. Возможно, в 
да.льнейшем удасrся воспроизвести необходимые схемы и рисунки, иллюстри­

рующие морфОлогический анализ листьев берез, nроведенный автором. Пос­
ле этого станет реа.льной и публикация оставшейся части рукописи. Для мор­
фоЛога, как он сам говорил, важно посмотреть на серию объектов, а уже по­

том усльПIIать комментарии о них коллеги-специалиста. 
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