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У большинства покрытосеменных органы в цветке закладываются акропетально – от околоцветни-
ка к гинецею. В статье приведен обзор отклонений от типичного для цветков акропетального пат-
терна развития, которые можно встретить как в олигомерных, так и в полимерных циклических
цветках. Растения, у которых обнаруживается один и тот же нетипичный для покрытосеменных
паттерн развития цветка, не обязательно связаны близким родством, сходство в структуре и разви-
тии их цветков скорее объясняется конвергентными особенностями организации и функциониро-
вания репродуктивной сферы. И наоборот, у представителей одного семейства наряду с обычным
паттерном развития цветка зачастую можно обнаружить и отклоняющиеся варианты. Цветки род-
ственных или неродственных растений, имеющие одинаковый план строения, могут демонстри-
ровать как базовый характер морфогенеза, так и развиваться по несвойственному большинству
цветковых пути. Иными словами, эволюция паттернов развития цветка весьма гомопластична.
Неоднократный переход к нестандартным паттернам развития (и обратно) случался в эволюции
покрытосеменных, по-видимому, очень легко и носил сальтационный характер.
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ВВЕДЕНИЕ

Рассуждая об эволюции чего-либо, обычно име-
ют в виду, что эволюция изучаемой структуры, ор-
гана, процесса и т.п. движется от некоего исходного
предкового состояния к приобретенному, продви-
нутому состоянию. Высшим растениям в этом
смысле не повезло. Чарльз Дарвин уже давно вы-
сказался, что происхождение высших растений –
“отвратительная тайна”. Отвратительность, по
мнению автора теории происхождения видов путем
естественного отбора, заключалась в том, что цвет-
ковые появились “внезапно” и за короткий проме-
жуток времени дали большое разнообразие форм
(Friedman, 2009). Появившись в меловом периоде
как бы из ниоткуда, они радиировали с потрясаю-
щей скоростью (Herendeen et al., 2017), что противо-
речило учению Дарвина о постепенном и плавном
характере эволюции. С тех пор мнение о скорости
и самих механизмах эволюции подверглось зна-
чительному пересмотру. Однако, несмотря на
весь прогресс современной ботанической науки
“отвратительность” никуда не исчезла. Главным
образом, до сих пор неясно, как и когда в эволю-
ции семенных растений отделилась линия цвет-

ковых растений, как и каким образом произошло
становление покрытосемянности, как и каким
образом возникли цветки (Мейен, 1964; Краси-
лов, 1989; Endress, 2006, 2019; Friis et al., 2006).
Морфологов главным образом интересуют гомо-
логии цветка и его частей с теми репродуктивны-
ми структурами, которые имеются у голосемен-
ных. Второй вопрос – как именно выглядели
цветки древнейших покрытосеменных и были ли
они у них вообще, поскольку приобретение пло-
долистика с его замкнутой отграниченной от
внешней среды завязью в эволюции группы мог-
ло произойти и до формирования цветков. Тре-
тий вопрос – являются ли покрытосеменные моно-
филетической группой или же становление покры-
тосемянности и цветка произошло независимо в
разных группах растений. Обычно все эти вопро-
сы рассматриваются в комплексе.

На данный момент устоялось мнение, что по-
крытосеменные представляют собой монофиле-
тическую группу (например, Wickett et al., 2014;
Magallón et al., 2015; Gitzendanner et al., 2018). Та-
ким образом, можно предполагать наличие цвет-
ка предкового, исходного для всех покрытосе-
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менных типа. Изучать эволюцию цветка только и
можно, отталкиваясь от этого предкового состоя-
ния. Так сложилось, что строение цветка предко-
вого типа нам, в сущности, неизвестно. Получае-
мые реконструкции “примитивного” цветка яв-
ляются в какой-то степени следствием “научной
моды” – в свое время в качестве предков покры-
тосеменных последовательно перебрали почти
все имеющиеся современные и ископаемые груп-
пы голосеменных (Friis et al., 2011), соответствен-
но с выбором голосеменного предка менялись и
представления об исходном для покрытосемен-
ных строении цветка: можно сравнить, напри-
мер, взгляды Веттштейна (Wettstein, 1924) и Тах-
таджяна (1964). Данные молекулярной филогене-
тики также не позволяют прояснить вопрос о
предках цветковых растений поскольку они вы-
являются как сестринская группа по отношению
ко всем современным голосеменным (например,
Hansen et al., 1999; Donoghue, Doyle, 2000; Gra-
ham, Iles, 2009; Doyle, 2012). Сейчас ближайшим
ископаемым родственником покрытосеменных
полагают Caytonia (Doyle 2008, 2012; Taylor E.L.,
Taylor T.N., 2009; Endress, 2019), репродуктивные
структуры которой совсем не похожи на цветки,
но есть много общего в строении ее семенных
капсул и семяпочек цветковых. Раз голосеменные
нам не помощники, то остается выявлять исход-
ное для покрытосеменных строение цветка, срав-
нивая современные (и ископаемые) цветки друг с
другом. До наступления “эры” молекулярной фи-
логенетики этим занимались, разрабатывая ко-
дексы примитивности и продвинутости призна-
ков (Имс, 1964; Тахтаджян, 1966, 1970; Базилевская
и др., 1968; Endress, 2011a,b). Сейчас эволюцию
признаков строения цветка пытаются изучать,
используя методы компьютерного анализа, осно-
ванные на топологии молекулярно-филогенети-
ческих деревьев. У этих методов также есть огра-
ничения – топологии получаемых деревьев в це-
лом сходны между собой, но могут несколько
различаться в зависимости от алгоритма построе-
ния и участков ДНК, выбранных для анализа, на
маленьких выборках на результат сильно влияет
набор таксонов, в молекулярное дерево по понят-
ным причинам невозможно напрямую вставить
ископаемые. Немаловажно, что для анализа мор-
фологической эволюции целостность цветка ис-
кусственно разбивают на отдельные признаки, так
как планами строения цветка (т.е. их диаграммами)
компьютеры оперировать пока не научились.

Самые последние достижения в реконструк-
ции цветка предкового типа таковы – исходный
для покрытосеменных цветок был обоеполым,
актиноморфным, со свободными органами, око-
лоцветник был простой, т.е. из одинаковых эле-
ментов, без дифференциации на чашечку и вен-
чик (Endress, Doyle, 2009, 2015; Sauquet et al.,
2017). Возможно, все органы располагались кру-
гами (Sauquet et al., 2018; Sokoloff et al., 2018). Это

последнее утверждение “потрясает основы” не-
скольких последних десятилетий: длительное
время считали, что для исходного цветка был ха-

рактерен спиральный филлотаксис1.

Представления об исходном для цветка спи-
ральном типе филлотаксиса (напр., Тахтаджян
1966; Cronquist, 1988; Endress, 1990) базировались
на наблюдении, что такие цветки полимерные,
т.е. имеют нефиксированное и обычно большое
число органов (это сочетание признаков почти
весь XX век считали примитивным, противопо-
ставляя полимерные спиральные и олигомерные
циклические цветки с относительно небольшим
и фиксированным числом органов). Интересно
отметить, что все цветки почти нацело делятся на
спиральные и циклические, цветков со смешан-
ным филлотаксисом очень мало (Endress, 2006;
Sauquet et al., 2018; Sokoloff et al., 2018). Здесь явно
есть некая пространственная закономерность.
Большое число органов легче разместить по спи-
рали, меньшее – чередующимися кругами (Хох-
ряков, 1974; Endress, Doyle, 2007; Endress, 2006,
2011a). Растений со спиральными цветками отно-
сительно мало, они встречаются у базальных по-
крытосеменных, магнолиид и ранункулид (En-
dress, Doyle, 2009, 2015; Sauquet et al., 2017). Пере-
ход из одного состояния в другое осуществляется
у растений, по-видимому, достаточно легко (En-
dress, 1987, 1990, 2006; Endress, Doyle, 2007, 2015),
иногда это можно наблюдать даже в пределах од-
ного цветка, например, у Magnoliaceae (Zagórska-
Marek, 1994; Leins, Erbar, 2010). Упорядоченное
расположение органов может сменяться на нере-
гулярное при очень маленьком размере органа от-
носительно размера цветка (Endress, 2006, 2011a),
особенно часто это происходит в цветках с мно-
гочисленными тычинками и плодолистиками.
Таким образом, феномен “переключения” типа
филлотаксиса можно объяснить отношением
размера флоральной меристемы к размеру про-
дуцируемых ей примордиев – чем больше это от-
ношение, тем выше вероятность того, что орга-
ны будут располагаться по спирали. По-видимо-
му, полимерные крупные цветки не следует
считать примитивными, так как их появление не
связано с проявлениями законов эволюции, а
является следствием пространственной законо-
мерности (Хохряков, 1974). Оба типа филлотак-
сиса обеспечивают наиболее оптимальную, ком-
пактную для разного числа органов упаковку бу-
тона (Endress, 1987).

1 Слово “филлотаксис” подразумевает расположение ли-
стьев. Гомология органов цветка и листьев – вопрос до сих
пор дискуссионный, поэтому в цветках правильнее было
бы говорить об “органотаксисе”. Тем не менее в литерату-
ре для описания расположения органов в цветках обычно
пользуются термином “филлотаксис”.
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БАЗОВЫЕ ПАТТЕРНЫ
МОРФОГЕНЕЗА ЦВЕТКА

Морфогенез цветка как специализированного
репродуктивного побега с закрытым ростом– это
последовательность заложения его органов, другое
определение для растений как модульных организ-
мов представить невозможно. Морфогенез цветка
служит, в конечном счете, для получения дефини-
тивной структуры. Исходя из вышеозначенных не-
оспоримых признаков предкового цветка (обоепо-
лые со свободными органами) и особенностей
функционирования апикальных меристем логично
предположить, что порядок заложения органов та-
кой – сначала закладываются элементы около-
цветника, затем андроцея и в последнюю очередь –
гинецея. Таким образом, на флоральной меристе-
ме в акропетальной последовательности появятся
примордии элементов околоцветника, затем ты-
чинок и плодолистиков (Endress, 2006, 2011b; Ru-
dall, 2011). Отклонения от этого базового паттерна
и будут проявлениями эволюции морфогенеза.
Здесь имеется в виду именно порядок заложения,
а не скорость формирования дефинитивной
структуры, так как иногда органы, заложившись в
“правильное” время, задерживаются в своем раз-
витии, например, лепестки у многих высших дву-
дольных. Отметим, что в недавних обзорах, по-
священных базипетальным паттернам развития,
приведены примеры обоих типов (Rudall, 2010,
2011).

Флоральная меристема закладывает органы
несколько иначе, чем продуцирующая листовые
примордии апикальная меристема побега (Clas-
sen-Bokhoff, 2016). Листья появляются поочеред-
но по мере того, как апикальная меристема побе-
га достигла некоего критического размера, чтобы
стать способной отделить новый примордий, по-
сле этого размер апикальной меристемы восста-
навливается и т.д. (Kwiatkowska, 2008; Barton,
2010). Таким образом, листья закладываются ак-
ропетально и никак иначе. Флоральная меристе-
ма перед началом заложения органов относитель-
но крупная, терминация роста происходит еще до
того, как появятся все примордии (Kwiatkowska,
2008; Landau et al, 2015; Classen-Bokhoff, 2016; De-
nay, 2017), у Arabidopsis, например, после заложе-
ния чашелистиков. После терминации роста по
мере появления примордиев размер флоральной
меристемы не увеличивается или увеличивается
незначительно – она вся расходуется на заложе-
ние органов. Закрытый рост и заложение органов
уже после того, как флоральная меристема до-
стигла своего окончательного размера, предо-
ставляют в конечном счете возможность отойти
от строго акропетального заложения органов
(Classen-Bokhoff, 2016).

В спиральных цветках отклонения от акропе-
тального заложения органов, по-видимому, не-
возможны в силу геометрических закономерно-

стей. В каждом узле прикрепляется единствен-
ный орган (рис. 1а), зачатки органов появляются
постепенно через равные промежутки времени и
равные угловые расстояния: в спиральных цвет-
ках угол между двумя последовательно заложив-
шимися органами примерно равен 137.5° или ре-
же 99.5° (Endress, 1987; 1990, 2011a; Endress, Doyle
2007; Leins, Erbar, 2010). Важным свойством спи-
ральных цветков является также относительно
большой объем флоральной меристемы, который
значительно превышает размер продуцируемых
ею примордиев, причем с самого начала развития
цветка. Терминация флоральной меристемы, по-
видимому, происходит здесь поздно, особенно в
крупных цветках (Sokoloff et al., 2018). Собствен-
но этим и объясняется как полимерность спи-
ральных цветков, так и неопределенное число ор-
ганов в них. Таким образом, в спиральных цвет-
ках все органы разновозрастные, расположенные
на разных уровнях и разных радиусах (рис. 1а).
Из-за этого они остаются свободными, срастать-
ся им “неудобно” (Endress, 1987, 1990, 2011a). Мож-

Рис. 1. Строго акропетальные паттерны развития
цветков. а – спиральный цветок с простым около-
цветником, координатная сетка помогает установить,
что все органы находятся на разном удалении от цен-
тра цветка и на разных радиусах. б – циклический
цветок высшего двудольного с простой полиандрией.
в – олигомерный цветок высших двудольных. г – ти-
пичный цветок однодольного растения. На всех ри-
сунках для каждого варианта представлены диаграм-
мы четырех последовательных стадий развития и схе-
ма продольного разреза сформированного цветка, на
которой стрелками показано направление заложения
органов. Черные плоские дуги – элементы простого
околоцветника, черные выпуклые дуги – чашелисти-
ки. Белые дуги – лепестки. Овалы – тычинки. Круг –
гинецей (вне зависимости от его строения). На диа-
граммах не показано срастание органов.

(а)

(б)

(в)

(г)
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но сказать, что в спиральных цветках есть морфоге-
нетический запрет на срастание органов.

Интересно, что у однодольных спиральные
цветки отсутствуют (Endress, 1995; Remizowa
et al., 2010). В этой монофилетической группе рас-
тений циклический цветок был унаследован от об-
щего предка. У подавляющего большинства одно-
дольных цветки тримерные пентациклические с
двукруговым околоцветником. Потеря одного из
кругов или реже околоцветника целиком у одно-
дольных случается, но увеличение числа кругов
околоцветника у однодольных не реализуется.
Циклическое расположение элементов около-
цветника диктует расположение кругами и осталь-
ных органов, даже если они в большом и неопреде-
ленном числе.

Циклические цветки более разнообразны в
паттернах строения и развития (Endress, 1987,
1990, 2011a; Leins, Erbar, 2010). Органы в пределах
круга располагаются на одном уровне, причем
обычно из-за чередования кругов органы n и n + 2
кругов расположены на одинаковых радиусах
(рис. 1б–1г). Это дает возможность для срастания
органов. С геометрической точки зрения цикли-
ческие цветки характеризуют еще два понятия –
число кругов (полнота цветка) и число органов в
круге (меризм). Число кругов редко превышает 5,
а число органов в круге – 6–7 (обычно 3 у одно-
дольных и 5 у высших двудольных). Можно доба-
вить, что околоцветник в циклических цветках
обычно двукруговой (рис. 1б–1г). Таким обра-

зом, циклические цветки принципиально олиго-
мерные. Полимерные циклические цветки (ме-
ризм и полнота варьируют относительно незави-
симо!) встречаются реже (Endress, 2011a; Ronse De
Craene, 2016).

У многих групп растений с циклическими
цветками можно наблюдать эквифинальность
морфогенеза – один и тот же план строения цвет-
ка (по полноте и меризму) обеспечивается не-
сколько разным морфогенезом (например, Ajani
et al., 2016; Erbar, Leins, 1997; Erbar, 2010). Обычно
вариации связаны с одновременным или неодно-
временным заложением органов в пределах одного
круга. Хорошим примером могут служить одно-
дольные с тримерным пентациклическим цвет-
ком, у которых в зависимости от строения соцве-
тия элементы околоцветника и иногда андроцея
закладываются в пределах одного круга одновре-
менно или поочередно (Remizowa et al., 2013). Ин-
тересно отметить, что одновременность или не-
одновременность заложения элементов около-
цветника (и других органов) почти никак не
влияет на возможность их срастания друг с дру-
гом. Одновременность заложения до какой-то
степени важна только при постгенитальном срас-
тании органов одного круга. При постгениталь-
ном срастании органы закладываются по отдель-
ности и затем слипаются эпидермами, здесь важ-
но, чтобы срастающиеся участки соседних
органов соответствовали друг другу (см. Endress,
2006 – явление синорганизации). Если такого со-
ответствия нет, то срастание откладывается на
более поздние стадии развития цветка, когда
участвующие в срастании органы выравняются в
размерах.

ОТКЛОНЕНИЯ ОТ АКРОПЕТАЛЬНОГО 
ПАТТЕРНА ЗАЛОЖЕНИЯ ОРГАНОВ

Околоцветник. Астериды

В соцветиях-корзинках Asteraceae (Asterales),
многоцветковых соцветиях Valerianaceae s.str.
(Dipsacales), у некоторых Apiaceae (Apiales) и Acan-
thaceae (Lamiales) отклонения от акропетального
паттерна заложения органов можно наблюдать в
околоцветнике (рис. 2а): чашелистики закладыва-
ются после лепестков, обычно одновременно с ты-
чинками (Sattler, 1973; Harris, 1995; Erbar, Leins,
1997; Schönenberger, Endress, 1998; Schönenberger,
1999; Erbar, 2010; Ajania et al., 2016). У астерид, к
которым относятся все четыре семейства, этот
феномен объясняется общей тенденцией к редук-
ции чашечки. У Apiaceae и Acanthaceae степень
развития чашелистиков разная, они меньше ле-
пестков и даже иногда отсутствуют. У Apiaceae
функцию защиты бутона выполняют лепестки (в
отличие от большей части высших двудольных
они здесь не задерживаются в развитии), допол-
нительную защиту обеспечивают листья внутри

Рис. 2. Цветки с базипетальным развитием около-
цветника. а – цветок астерид с заложением чашечки
после венчика, также возможны варианты (не пока-
заны), в которых чашелистики закладываются одно-
временно с андроцеем или гинецеем. б – цветок с
подчашием Dipsacaceae s.str., также возможны вари-
анты (не показаны), в которых чашелистики закла-
дываются перед или после заложением тычинок. в –
цветок с подчашием Rosaceae. Листочки подчашия
показаны угловатыми дугами.

(а)

(б)

(в)
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соцветия и непосредственно под ним. Время за-
ложения чашечки варьирует у разных представи-
телей, пять чашелистиков закладываются перед
лепестками, одновременно с ними или после них
(Erbar, Leins, 1997; Erbar, 2010; Ajania et al., 2016).
При плоде чашечка у зонтичных не сохраняется.
Для Acanthaceae характерны те же тенденции, но
функцию защиты бутона на ранних стадиях берут
на себя сросшиеся прицветнички (Schönenberger,
Endress, 1998; Schönenberger, 1999), число срос-
шихся чашелистиков не всегда стабильно, чашеч-
ка может состоять из большего, чем пять, числа
узких чашелистиков, иногда их число невозмож-
но установить, так как свободные верхушки у них
не выражены. У сложноцветных чашечка преоб-
разуется в структуры так называемого паппуса
(волоски, щетинки, пленки), способствующие
распространению плодов-семянок, или исчезает
совсем. Плотность соцветий у сложноцветных та-
кова, что цветкам чашечка как защита бутона, в
сущности, не нужна (Sattler, 1973; Harris, 1995). У
сложноцветных эту роль по отношению ко всему
соцветию выполняют листочки обертки корзин-
ки. У Valerianaceae s.str. чашечка разрастается
только ко времени формирования плода, обычно
она выглядит, как кольцо с щетинками, т.е. очень
похожа на паппус сложноцветных. При эволюци-
онных преобразованиях чашечки чашелистики
некоторых акантовых, многих сложноцветных и
валериановых полностью утратили свою индиви-
дуальность, предполагаемое число чашелистиков
(их 5) можно установить только при обращении к
родственным формам (Cronquist, 1955; Schönen-
berger, Endress, 1998; Schönenberger, 1999; Semple,
2006; Endress, 2008, 2011b; Naghiloo, Classen-Bock-
hoff, 2017).

Околоцветник. Цветки с подчашием

Подчашие, которое представляет собой ли-
сточки, расположенные снаружи от чашелисти-
ков, отмечено у нескольких неродственных групп
высших двудольных – в порядке Dipsacales, се-
мействах Malvaceae (Malvales), Rosaceae и Dirach-
maceae (Rosales), Lythraceae (Myrtales) и т.д., сре-
ди однодольных подчашие имеется у Tofieldiaceae
(Alismatales). Природа этого образования не во
всех случаях до конца ясна, вероятнее всего под-
чашие возникало независимо в вышеперечислен-
ных группах. Обычно листочки подчашия заклады-
ваются перед чашелистиками, что соответствует
базовому акропетальному паттерну формирования
околоцветника – например, у Malvaceae (Bello
et al., 2016), Dirachmaceae (Ronse De Craene, Miller,
2004) и Tofieldiaceae (Remizowa et al., 2006). У Dip-
sacaceae s.str в плотных головчатых соцветиях раз-
витие цветка с базипетальными паттернами фор-
мирования околоцветника начинается с листочков
подчашия (рис. 2б), затем закладываются лепест-
ки. Время появления чашечки запаздывает по-

разному у изученных родов (Naghiloo, Classen-
Bockhoff, 2017). Таким образом, чашечка развива-
ется базипетально по отношению к венчику, как
у и многих астерид без подчашия. У не образую-
щих плотных соцветий Rosaceae, если листочки
подчашия в числе чашелистиков, то они заклады-
ваются немного позже чашечки (рис. 2в), обычно
почти одновременно с лепестками, если послед-
ние имеются (Innes et al., 1989; Ronse De Craene,
2003; Hollender et al., 2012). Паттерн заложения
элементов подчашия у таких розоцветных с тру-
дом поддается описанию и является, скорее,
предметом договора. Обычно в развитии видно,
что закладывающиеся чашелистики уже соедине-
ны некими меристематическими валиками, если
принять эти валики за элементы подчашия, то
следует говорить об одновременном заложении
чашечки и подчашия. У Lythrum (Lythraceae) ли-
сточки подчашия (их число равно числу чашели-
стиков) также закладываются после чашечки ба-
зипетально (Cheung, Sattler, 1967; Sattler, 1973).
Базипетальное заложение многочисленных эле-
ментов подчашия, появляющихся значительно
позже чашелистиков (когда уже имеются почти
все остальные органы цветка), можно наблюдать
у Neuradaceae: Malvales и Agrimonia: Rosaceae
(Decraene, Smets, 1995).

Если интерпретировать подчашие как часть
цветка, то имеет место нарушение акропетально-
го паттерна в пределах околоцветника, но общий
порядок заложения органов – околоцветник, ан-
дроцей, гинецей – остается неизменным.

Андроцей. Полиандрия

Большая часть отклонений от акропетального
порядка заложения органов встречается в цикли-
ческих цветках с полимерным андроцеем (Rudall,
2010, 2011; Leins, Erbar, 2010; Endress, 2006, 2011a;
Ronse Decraene, Smets, 1992, 1993a). Такие цветки
имеют некоторое сходство со спиральными цветка-
ми – они крупные и число тычинок (но не осталь-
ных органов) в них неопределенно большое.

Полиандрию (рис. 3) вне зависимости от типа
филлотаксиса цветка принято разделять на про-
стую и комплексную (Ronse Decraene, Smets,
1992, 1993a; Leins, Erbar, 2010). При простой поли-
андрии все многочисленные тычинки закладыва-
ются индивидуальными примордиями. При ком-
плексной полиандрии сначала появляются один
кольцевой или несколько (обычно 5) первичных
примордиев, на которых затем уже закладывают-
ся индивидуальные тычинки, в последнем случае
тычинки расположены пучками. Кольцевые пер-
вичные примордии (иногда говорят о кольцевой
меристеме) образуются исключительно на вы-
пуклом или плоском к моменту их появления
цветоложе. Тычинки в таких цветках при малом
размере их примордиев неупорядоченно запол-
няют все доступное пространство, при относи-
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тельно крупных примордиях закладываются че-
редующимися кругами или группами. При зало-
жении пучками индивидуальные примордии
тычинок располагаются в шахматном порядке
или радиальными рядами (Leins, Erbar, 2010; En-
dress, 2006, 2011a; Ronse Decraene, Smets, 1992,
1993a). Комплексная полиандрия отмечена толь-
ко у высших двудольных, в не связанных близким
родством группах (Endress 2006, 2011a,b; Leins,
Erbar, 2010),

При комплексной полиандрии индивидуаль-
ные примордии тычинок (все или частично) по-
являются после заложения гинецея. При простой
полиандрии всегда только часть тычинок могут
закладываться после гинецея. Практически во
всех отклоняющихся от типичного паттерна слу-
чаях акропетальный порядок появления около-
цветника, андроцея и гинецея как совокупностей
соответствующих органов сохраняется (Endress,
2006). Эти отклонения в полиандричных цветках
можно разделить на два типа – с сохранением ак-

ропетальной последовательности заложения ты-
чинок и с базипетальным заложением тычинок.

Простая полиандрия и задержка заложения внут-
ренних тычинок. Эта ситуация возможна только в
цветках с гипантием (рис. 3а). Гипантий представ-
ляет собой вогнутое чашевидное, блюдцевидное
или бокальчатое образование, на котором по
внешнему его краю и склонам прикрепляются
околоцветник и андроцей, а на дне – гинецей. В
ходе морфогенеза цветка с простой полиандрией
склоны гипантия начинают формироваться в ос-
новном уже после того, как заложились элементы
околоцветника, внешние тычинки и гинецей, са-
ми примордии плодолистиков еще могут быть не
видны, но граница будущего гинецея видна чет-
ко. В процессе формирования гипантия цветоло-
же начинает разрастаться, в результате чего ан-
дроцей как бы отодвигается от гинецея. Рост ги-
пантия продолжается достаточно долго так, что
свободное пространство между гинецеем и уже
заложенными тычинками становится достаточ-
ным для размещения новых примордиев, и на
нем появляются примордии тычинок. В случае
простой полиандрии все тычинки закладываются
кругами, у самых внутренних тычинок располо-
жение может становиться нерегулярным, если
примордии тычинок маленькие относительно
диаметра гипантия (Endress, 2006, 2011a). Чем
дольше продолжается рост гипантия, тем больше
можно разместить на нем “дополнительных” ты-
чинок (Ronse Decraene, Smets, 1991, 1992). Таким
образом, в цветках с гипантием часть тычинок за-
кладываются позже плодолистиков (рис. 3а). При
этом в самом андроцее, если рассматривать его
отдельно, акропетальный порядок заложения ор-
ганов сохраняется – дополнительные тычинки
появляются внутри от уже имеющихся. В каче-
стве примеров можно привести Geum и Rosa: Ro-
saceae: Rosales (Ronse Decraene, Smets, 1992; Maas
et al., 1995), Acca и Rhodomyrtus: Myrtaceae: Myr-
tales (Ronse Decraene, Smets, 1991, 1992), Punica:
Lythraceae: Myrtales (Ronse Decraene, Smets, 1991) и
Deinanthe: Hydrangeaceae: Cornales (Hafford, 1998).

Отдельного внимания заслуживает то, что при
увеличении размеров гипантия на нем заклады-
ваются дополнительно именно тычинки, а не
элементы околоцветника или плодолистики.
Рост гипантия в данном случае организован так,
что увеличение его размеров происходит между
андроцеем и гинецеем – это не дает возможно-
сти увеличить число органов околоцветника. С
плодолистиками сложнее. В случаях с ценокарп-
ным гинецеем “нежелательность” появления
дополнительных плодолистиков еще как-то объ-
яснима – к целостной конструкции, приспособ-
ленной к определенному типу опыления, роста
пыльцевых трубок, вскрыванию плода нерацио-
нально пристраивать снаружи что-то дополни-
тельное. Но и в апокарпном гинецее дополни-
тельные плодолистики снаружи от уже имеющихся

Рис. 3. Развитие цветков с полиандрией. а – простая
полиандрия на гипантии/вогнутом цветоложе. б –
комплексная полиандрия с акропетальным заложе-
нием тычинок на кольцевом первичном примордии.
в – комплексная полиандрия с акропетальным зало-
жением тычинок на нескольких первичных примор-
диях. г – комплексная полиандрия с базипетальным
заложением тычинок на кольцевом первичном при-
мордии. д – комплексная полиандрия с базипеталь-
ным заложением тычинок на нескольких первичных
примордиях. Серым показаны склоны гипантия/во-
гнутого цветоложа. Пунктирные линии – границы
первичных примордиев.

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)



ОНТОГЕНЕЗ  том 50  № 6  2019

ШАГ ВВЕРХ, ДВА ШАГА ВНИЗ: ПОРЯДОК ЗАЛОЖЕНИЯ ОРГАНОВ ЦВЕТКА 413

не появляются. Здесь это можно объяснить тем, что
новые объемы меристематической ткани постепен-
но появляются со стороны андроцея, и новые при-
мордии размещаются, ориентируясь на ближайшие
к ним примордии тычинок, а не на плодолистики. В
таких условиях расположение плодолистиков не
было бы однородным. Другое объяснение состо-
ит в том, что плодолистики, если они расположе-
ны более чем в один круг, “умеют” закладываться
только акропетально ко внутри от уже имеющих-
ся плодолистиков, “обратный” базипетальный
ход по каким-то причинам в гинецее невозможен.
Вероятно, базипетальный паттерн можно было
бы организовать и в гинецее, если бы прирост ги-
пантия шел в направлении от гинецея, а не на-
оборот.

Цветки с гипантием не обязательно имеют мно-
го кругов тычинок. У многих бобовых андроцей
двукруговой, но примордии внутренних тычинок
появляются после (иногда значительно) заложения
гинецея, как только гипантий подрастет настолько,
чтобы предоставить им место (например, Prenner,
2003; Tucker, 2000, 2003a).

Комплекная полиандрия с сохранением акропе-
тального заложения тычинок. При комплексной
полиандрии (рис. 3б–3д) сначала появляется, как
было сказано выше, первичный кольцевой или
несколько отдельных первичных примордиев ан-
дроцея (Ronse Decraene, Smets, 1991, 1992; Leins,
Erbar, 2010). Ко времени формирования индиви-
дуальных тычинок андроцей хорошо отграничен
от гинецея, даже если индивидуальные плодоли-
стики еще плохо заметны – у подавляющего боль-
шинства растений с комплексной полиандрией
гинецей ценокарпный с конгенитально сросши-
мися плодолистиками, формироваться такой ги-
нецей начинает как единое целое. При формиро-
вании кольцевого примордия на выпуклом или
плоском цветоложе многочисленные индивиду-
альные тычинки на нем закладываются чередую-
щимися кругами, мерность которых значительно
превышает мерность околоцветника, или без ви-
димого порядка заполняют все отведенное им
пространство. Кольцевые примордии с акропе-
тальным заложением тычинок (рис. 3б) можно
наблюдать, например, у Papaver, Eschscholzia: Pa-
paveraceae: Ranunculales (Ronse Decraene, Smets,
1990, 1992, 1993a; Ronse De Craene, 2003), Nelumbo:
Nelumbonaceae: Proteales (Hayes et al., 2000), Aca-
cia: Leguminosae: Fabales (Ronse Decraene, Smets,
1992; Prenner, 2011), Caloncoba, Camptostylus: Acha-
riaceae: Malpighiales (Bernhard, Endress, 1999). В
цветках с гипантием (т.е. на вогнутом цветоложе)
образуются отдельные первичные примордии
пучков тычинок (рис. 3в). Характерно, что пучки
тычинок расположены напротив лепестков и да-
же конгенитально срастаются с ними –на основа-
нии молодого лепестка с внутренней, обращен-
ной к гинецею его стороне появляется первич-
ный примордий андроцея. По мере роста

гипантия первичные примордии подрастают по
направлению к гинецею, и уже на них в акропе-
тальном направлении закладываются индивиду-
альные тычинки. Этот редкий паттерн развития
цветка найден, например, у Melaleuca, Callistemon и
Chamaelaucium из семейства Myrtaceae (Ronse
Dectaene, Smets, 1991; Orlovich et al., 1998; Leins,
Erbar, 2010).

Комплексная полиандрия с базипетальным зало-
жением тычинок. У большей части растений с
комплексной полиандрией индивидуальные ты-
чинки на первичных примордиях закладываются
базипетально – от гинецея к околоцветнику,
многочисленные примеры приведены в обобща-
ющих работах (например, Corner, 1946; Ronse De-
craene, Smets, 1992; Endress, 2006, 2011a; Leins,
Erbar, 2010). Таким образом, при комплексной
базипетальной полиандрии не только тычинки
закладываются после плодолистиков (но не ан-
дроцей целиком!), но и нарушен базовый акропе-
тальный паттерн их появления.

Базипетальный паттерн может реализовывать-
ся на первичном кольцевом примордии (рис. 3г):
тычинки закладываются чередующимися круга-
ми или без определенного порядка, равномерно
заполняя отведенное им пространство – напри-
мер, у Dilleniaceae: Dilleniales (Endress, 1997),
Salicaceae: Malpighiales (Bernhard, Endress, 1999),
Capparaceae: Brassicales (Ronse Decraene, Smets,
1997), Lecythidaceae: Ericales (Tsou, Mori, 2007) и
даже очень редко у Leguminosae: Swartzia (Tucker,
2003b). Второй вариант – заложение тычинок
группами (рис. 3д), например, у Malvaceae: Malva-
les и Loasaceae: Cornales (Ronse Decraene, Smets,
1992; Leins, Erbar, 2010). Особенность кольцевого
базипетального варианта (рис. 3г) в том, что при
основании кольцевого примордия может начать-
ся зональный рост – цветоложе вместе c первич-
ным кольцевым примордием подрастает в на-
правлении заложения тычинок, что позволяет
получить большее их число. В случаях, когда зо-
нальный рост сосредоточен исключительно под
андроцеем, формируется тычиночная трубка, как
у Malvaceae.

При формировании пучков тычинок (рис. 3д)
они чаще чередуются с лепестками – Hypericaceae:
Malpighiales (Ronse Decraene, Smets, 1992; Leins,
Erbar, 2010), Paeoniaceae: Saxifragales (Leins, Erbar,
2010), Philadelphus, Carpenteria: Hydrangeaceae:
Cornales (Roels et al., 1997; Hufford, 1998), а если и
расположены напротив них, то не образуют с ни-
ми комплекса – лепесток и противолежащий ему
пучок тычинок закладываются отдельно –
Theaceae: Ericales (Leins, Erbar, 2010), Lagerstro-
emia: Lythraceae: Myrtales (Ronse Decraene, Smets,
1991). Первичные примордии пучков тычинок по-
являются на выпуклом или вогнутом цветоложе.
При вогнутом цветоложе происходит формирова-
ние гипантия, который удлиняется вместе с пер-
вичными примодиями андроцея по направлению к
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околоцветнику. На выпуклом цветоложе (у Hyperi-
caceae) дополнительного роста цветоложа, на-
сколько можно судить, нет – первичные примор-
дии сразу формируются “нужного” размера.

Инвертированные цветки. Инвертированные
цветки (рис. 4), несомненно, – самый интерес-
ный случай как отклонения от типичного для по-
крытосеменных плана строения цветка, так и от
акропетального заложения органов. В инверти-
рованных цветках андроцей занимает место гине-
цея в центре цветка, гинецей же расположен бли-
же к околоцветнику, на месте тычинок. Инверти-
ровано и число соответствующих органов –
тычинки в небольшом числе, в то время как плодо-
листиков много. Цветки такого строения найдены
только у однодольной Lacandonia (Triuridaceae,
Pandanales, рис. 4а) и у базального покрытосемен-
ного Trithuria (Hydatellaceae, Nymphaeales, рис. 4б).
Интерпретация репродуктивных структур Lacan-
donia как цветков общепринята (Ambrose et al.,
2006; Rudall, 2008; Álvarez-Buylla, 2010). Относи-
тельно Trithuria существуют 2 точки зрения: ее ре-
продуктивные единицы некоторые авторы счита-
ют псевдантиями – конденсированными соцве-
тиями из редуцированных мужских и женских
цветков (Endress, Doyle, 2009; Endress, 2010a),
другие же придерживаются эвантовой интерпре-
тации (Rudall et al., 2009; Sokoloff et al., 2010). В
обоих родах околоцветник циклический, плодо-
листики свободны. Примечательно, что типич-
ный порядок заложения околоцветник-андро-
цей-гинецей не нарушен (Ambrose et al., 2006; Ru-
dall et al., 2007, 2009; Sokoloff et al., 2010). Сначала
закладывается околоцветник, затем в центре цвет-
ка появляются тычинки, после них базипетально
появляются примордии плодолистиков, самые
молодые плодолистики находятся возле около-
цветника. В обычных цветках при базовом акропе-
тальном характере заложения органов определе-
ние позиции новых органов определяется уже
имеющимися, в циклических цветках это приво-
дит к четкому чередованию кругов органов. В ин-
вертированных цветках этому требованию отве-

чает только околоцветник. Начиная с андроцея, у
Trithuria (рис. 4б) расположение органов стано-
вится неупорядоченным (Rudall et al., 2007, 2009;
Sokoloff et al., 2010). У Lacandonia (рис. 4а) после
заложения околоцветника в центре цветка появ-
ляются три крупных округлых первичных при-
мордия, они удлиняются с ростом цветоложа, за-
тем на первичных примордиях появляется круп-
ный зачаток тычинки и два ряда расположенных
ниже него зачатков плодолистиков (Ambrose et al.,
2006; Álvarez-Buylla, 2010). Одновременно с зало-
жением тычинок появляются первичные примор-
дии второй очереди (предназначенные только для
заложения плодолистиков), они занимают три
свободных сектора флоральной меристемы, пер-
вый плодолистик здесь закладывается ближе к ты-
чинкам, остальные появляются ниже двумя ряда-
ми. На всех шести первичных примордиях по ме-
ре удлинения цветоложа в базипетальном
направлении закладываются новые плодолисти-
ки. Сравнивая с комплексной базипетальной по-
лиандрией можно сказать, что именно наличие
общих примордиев является некоторой гаранти-
ей упорядоченного расположения органов, нахо-
дящихся между околоцветником и центром цвет-
ка. Базипетальное развитие гинецея и андроцея
можно наблюдать не только в обоеполых, но и в
однополых цветках Hydatellaceae (Rudall et al.,
2007), в то время как у Triuridaceae с однополыми
цветками базипетальный характер заложения
плодолистиков наблюдается только у Triuris (Am-
brose et al., 2006), у остальных изученных родов
все плодолистики закладываются одновременно на
общем складчатом примордии или кругами в акро-
петальной последовательности (Rudall, 2008).

Инверсия “гинецей-андроцей” произошла,
вероятно, из-за того, что представителям Hydatel-
laceae и Triuridaceae изначально были свойствен-
ны однополые цветки и при переходе к обоеполо-
му цветку андроцей и гинецей поменялись места-
ми. Большая часть Triuridaceae – действительно,
двудомные растения. Положение Lacandonia,
единственного представителя семейства с обое-
полым цветком, на молекулярно-филогенетиче-
ских деревьях (например, Mennes et al., 2013) не
оставляет сомнений во вторичном приобретении
этим родом обоеполого цветка. С Trithuria такой
красивой картины не получается. Примерно по-
ловина видов Trithuria – двудомные или однодом-
ные растения с однополыми цветками, вторая по-
ловина – имеют обоеполые цветки (Sokoloff et al.,
2008). Результаты анализа эволюции половой
принадлежности цветков на молекулярно-фило-
генетических деревьях не дают однозначного ре-
зультата (Anger et al., 2017, Graham et al., 2019).

Цветки с общими примордиями элементов око-
лоцветника и тычинок. У некоторых высших дву-
дольных с однокруговым или двукруговым ан-
дроцеем лепестки и противолежащие им тычин-
ки закладываются общим примордием (Ronse

Рис. 4. Развитие инвертированных цветков. а – La-
candonia. б – Trithuria. Пунктирные линии – границы
первичных/общих примордиев.

(а)

(б)
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Decraene et al., 1993). Часто такие цветки приво-
дят как пример нарушения акропетального по-
рядка заложения органов – лепестки после тычи-
нок (см. Sattler, 1973; Rudall, 2009, 2011). Уже само
наличие общего примордия является свидетель-
ством того, что лепестки закладываются одновре-
менно с противолежащими им тычинками. У рас-
тений с однокруговым андроцеем развитие цвет-
ка начинается с заложения чашелистиков, затем,
чередуясь с чашелистиками, появляются общие
примордии лепестков и тычинок, последним за-
кладывается гинецей, т.е. акропетальный поря-
док заложения околоцветника, андроцея и гине-
цея не нарушен (рис. 5а). У каждого из общих
примордиев с самого начала присутствует “пере-
тяжка” или углубление, разделяющая примордий
на две части – из внешней, как правило, меньшей
части развивается лепесток, а из крупной внут-
ренней – тычинка. Тычинки в таких цветках не
чередуются с лепестками. Подобный паттерн раз-
вития встречается у неродственных групп, напри-
мер у представителей Primulaceae: Ericales (Ronse
Decraene, Smets, 1995) и Plumbaginaceae: Caryo-
phyllales (De Laet et al., 1995).

У высших двудольных в пентамерных или тет-
рамерных цветках с двукруговым андроцеем так-
же возможны общие примордии лепестков и про-
тиволежащих им тычинок (рис. 5б–5в), при этом
тычинки, лежащие напротив чашелистиков, за-
кладываются “самостоятельно”. Последователь-
ность развития цветка в большинстве подобных
изученных случаев выглядит так – сначала на
флоральной меристеме появляются примордии
чашелистиков, затем одновременно примордии
“свободных” тычинок и общие примордии ле-
пестков и противолежащих им тычинок, послед-
ним закладывается гинецей (см. также Endress,
2010b). Интересным свойством этого паттерна
развития, является то, что положение лежащих
напротив чашелистиков тычинок может быть как
снаружи, так и внутри от тычинок, расположен-
ных на радиусе лепестков. Более того, изначаль-
ный характер их расположения может изменить-
ся в ходе развития цветка (Endress, 2010b, Leins,
Erbar, 2010). Цветки такого устройства можно об-
наружить, например, у Caryophyllaceae: Caryo-
phyllales и Geraniaceae: Geraniales (Ronse De-
craene, Smets, 1995; Ronse Decraene et al., 1998,
Endress, 2010b).

В литературе часто можно встретить указания,
что время появления общих примордиев лепест-
ков и тычинок может быть различным. Для неко-
торых таксонов считают, что они появляются
следующими за примордиями чашелистиков,
опережая заложение “свободных” тычинок, для
других – что сначала закладываются тычинки на-
против чашелистиков и только после них появля-
ются общие примордии (см. например Ronse De-
craene, Smets, 1993b, 1995). Оба этих варианта при
внимательном рассмотрении являются ошибкой

интерпретации данных. Во-первых, расположен-
ные напротив лепестков тычинки (в данном слу-
чае в комплексе с лепестками) никогда не закла-
дываются раньше тычинок, расположенных на-
против чашелистиков (Endress, 2010b). Во-вторых,
относительное время заложения органов устанав-
ливают исходя из размера примордиев (более круп-
ные свидетельствуют о более раннем их появле-
нии), но у двудольных с двукруговым андроцеем
примордии лепестков и примордии расположен-
ных напротив них тычинок обычно более мелкие,
чем примордии тычинок напротив чашелистиков
(Endress, 2010b). И в-третьих, изображений разви-
вающихся цветков, на которых имеются только об-
щие примордии или только примордии “свобод-
ных” тычинок и отсутствуют примордии другого
типа обнаружить не удается.

У растений с тримерными цветками также
встречаются общие примордии элементов около-
цветника и тычинок. Среди высших двудольных
можно отметить Caulophyllum: Berberidaceae: Ra-

Рис. 5. Развитие цветков с общими примордиями эле-
мент околоцветника + тычинка. а – цветок высшего
двудольного с однокруговым андроцеем. б – цветок
высшего двудольного с двукруговым андроцеем, ты-
чинки напротив чашелистиков в наружном круге. в –
цветок высшего двудольного с двукруговым андроце-
ем, тычинки напротив чашелистиков во внутреннем
круге. г – цветок однодольного с шестью общими
примордиями. д – цветок однодольного с тремя об-
щими примордиями. Пунктирные линии – границы
общих примордиев. На схемах продольных разрезов
линиями без стрелок показаны органы, заложившие-
ся одновременно.

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)
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nunculales (Brett, Posluszny, 1982). У Caulophyllum
два круга чашелистиков и два круга лепестков. И
лепестки, и противолежащие им тычинки закла-
дываются общими примордиями – сначала
внешние, затем внутренние общие пары. Из-за
наличия общих примордиев можно было бы ска-
зать, что внутренние лепестки (но не весь около-
цветник целиком) закладываются позднее внеш-
них тычинок. Тем не менее в данном случае пра-
вильнее говорить об одновременном заложении
венчика и андроцея, так как разделение всех об-
щих примордиев на соответствующие части на-
чинается одновременно.

В тримерных цветках однодольных два круга
элементов околоцветника и два круга тычинок. У
Allium: Amaryllidaceae: Asparagales (Sattler, 1973),
Tofieldia: Tofieldiaceae: Alismatales (Remizowa et al.,
2006a) и Scheuchzeria: Scheuchzeriaceae: Alismatales
(Posluszny, 1983; Volkova et al., 2016) и внешние, и
внутренние листочки простого околоцветника
закладываются общими примордиями с тычин-
ками (рис. 5г). Все шесть общих примордиев по-
являются практически одновременно (наружные
лишь немного ранее внутренних, лучше это за-
метно у Allium) и одновременно же разделяются
на индивидуальные примордии листочков около-
цветника и тычинок. Последним закладывается
гинецей. Таким образом, заложение околоцвет-
ника и андроцея происходит одновременно.

У большей части однодольных, где обнаруже-
ны общие примордии (см. Endress, 1995; Hardy,
Stevenson, 2000; Narita, Takahashi, 2008; Remizowa
et al., 2012), они формируются только для внут-
ренних элементов околоцветника и тычинок,
причем околоцветник может быть как простой,
так и двойной, с сильной дифференциацией на-
ружных и внутренних элементов (рис. 5д). Как
правило, после заложения внешних элементов
околоцветника одновременно появляются при-
мордии наружных тычинок и общие примордии
внутренних элементов околоцветника и тычинок.
Таким образом, внутренние элементы околоцвет-
ника и андроцей закладываются одновременно.
Для некоторых Сommelinaceae в литературе име-
ются сообщения о базипетальном развитии андро-
цея – наружные тычинки закладываются позднее
появления общих примордиев (Hardy, Stevenson,
2000). Эту точку зрения можно опровергнуть, так
как после заложения внешних тычинок на них
сильно давят развивающиеся чашелистики, из-за
этого наружные тычинки несколько задержива-
ются в развитии, их примордии меньше по разме-
ру, что создает видимость позднего их заложения
(см. также Endress, 2010b).

Итак, в олигомерных цветках с однокруговым
или двукруговым андроцеем наличие общих при-
мордиев околоцветника и тычинок приводит к
одновременному заложению по крайней мере
внутренних элементов околоцветника и всего ан-
дроцея. С чем связано наличие общих приморди-

ев с эволюционной точки зрения – не совсем по-
нятно. У двудольных общие примордии лепест-
ков и тычинок отмечены только у растений с
верхней завязью. У однодольных наличие общих
примордиев не коррелирует, как кажется, ни с
чем – они отмечены при любом положении завя-
зи и любом типе околоцветника. Адаптивный
смысл наличия общих примордиев также неясен.
Архитектура цветков с общими примордиями
весьма разнообразна и может быть достигнута и
без их наличия. Синдромы опыления также са-
мые разные. Можно было бы предположить, что в
силу одновременного заложения большого числа
органов сокращается абсолютное время развития
цветка, но и это предположение не находит под-
тверждения.

ОБСУЖДЕНИЕ

Как видно из приведенных выше примеров,
случаи отклонения от строго акропетального зало-
жения органов в цветках не редки. С уверенностью
можно сказать, что этот феномен не встречается в
спиральных цветках. У однодольных базипеталь-
ные паттерны отмечены только у некоторых Triuri-
daceae (Ambrose et al., 2006; Rudall, 2008; Álvarez-
Buylla, 2010). Другие приведенные Рудалл (Rudall,
2011) примеры базипетального заложения органов
у однодольных, строго говоря, таковыми не явля-
ются. Например, одновременное заложение тычи-
нок и внутренних элементов околоцветника не
свидетельствует о базипетальном заложении по-
следних. В цветках с многочисленными тычинка-
ми при строго акропетальном порядке их заложе-
ния иногда внешние тычинки задерживаются в
развитии, что связано, вероятно, с давлением на
них околоцветника. Более сложный случай пред-
ставляют пальмы (Arecaceae: Arecales) с полимер-
ным андроцеем. В оригинальных исследованиях
(Uhl, Moore, 1977, 1980; Uhl, Dransfield, 1984; Uhl,
1988) показано, что у полиандричных пальм ты-
чинки закладываются акропетально кругами или
группами в виде дуг и секторов. При заложении
тычинок группами сначала появляются группы
напротив внешних элементов околоцветника, за-
тем – напротив внутренних. Если тычинки закла-
дываются секторами, то внутри сектора они появ-
ляются акропетально, располагаясь без видимого
порядка. В самых многотычинковых цветках, все
многочисленные неупорядоченно расположен-
ные тычинки закладываются одновременно, но
примордии крупнее ближе к центру цветка и ты-
чинки, расположенные по периферии цветка, за-
паздывают в развитии.

В циклических олигомерных цветках высших
двудольных базипетальные паттерны связаны как
правило с околоцветником, а в полимерных – с ан-
дроцеем. Рудалл (Rudall, 2009, 2011), систематизи-
руя разнообразие случаев базипетального заложе-
ния органов, предлагает выделять интразональные
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и интерзональные базипетальные паттерны. Под
зоной она понимает совокупность органов одного
типа – зона чашелистиков, лепестков, тычинок
или плодолистиков. Для однодольных деление
околоцветника на зоны не уточняется. Большин-
ство выявленных случаев базипетального заложе-
ния органов относятся к интразональным паттер-
нам – органы закладываются базипетально в пре-
делах одной зоны, как правило, это цветки с
полимерным андроцеем. Из них необходимо уда-
лить случаи задержки развития органов после их
заложения, например, у Aquilegia (Ranunculaceae)
многочисленные тычинки закладываются акро-
петально, но их созревание происходит базипе-
тально (Feng et al., 1995; Tuker, Hodges, 2005; Ren
et al., 2011). Интерзональные варианты, встреча-
ющиеся в олигомерных цветках, более редки,
здесь вся зона закладывается позже расположен-
ной выше нее зоны, например, лепестки после
тычинок. Надо сказать, что интерзональные ва-
рианты еще более редки, чем предлагает Рудалл
(Rudall, 2009, 2011). Так, при заложении элемен-
тов околоцветника и противолежащих им тычи-
нок общими примордиями нарушения акропе-
тального порядка заложения органов, строго го-
воря, не происходит. Некоторые из приведенных
примеров являются результатом спорной интер-
претации исходных данных. Например, развитие
цветка Valeriana в исходной работе Саттлер (Sat-
tler, 1973) описывает так: сначала тычинки, затем
лепестки, чашечка и гинецей. Приведенные иллю-
страции, однако, свидетельствуют, что венчик за-
кладывается по крайней мере одновременно с ты-
чинками (на общем кольцевом меристематическом
валике), такую последовательность заложения ор-
ганов наблюдали и у Centranthus из того же се-
мейства (Erbar, Leins, 1996). Тоже самое можно
сказать и про Stylidium (Stylidiaceae, Asterales) –
согласно Саттлеру (Sattler, 1973) развитие цветка
этого растения также начинается с тычинок, за-
тем появляются чашелистики и венчик. На иллю-
страциях же видно, что венчик появляется одно-
временно с тычинками, а до этого – чашечка,
именно такую картину описала Эрбар (Erbar,
1992). Оба растения имеют спайнолепестный
венчик, закладывающийся кольцевым валиком.
Интерпретация Саттлера связана с тем, что за по-
явление органа в развитии цветка он принимает
появление его свободной верхушки (Sattler, 1973).
Также Саттлер не принимает концепции общих
примордиев лепесток/тычинка у высших дву-
дольных (при этом он не против общих примор-
диев листочек околоцветника/тычинка у одно-
дольных с простым околоцветником), поэтому во
всех случаях заложения лепестка и тычинки об-
щим примордием последовательность развития
интерпретирована как “тычинки перед венчи-
ком”. Согласно представлениям Саттлера на круп-
ном примордии тычинки или ниже него появляет-
ся примордий лепестка. Взгляды Саттлера не явля-

ются общепринятыми (Ronse Dectaene et al., 1993;
Leins, Erbar, 2010).

Все же случаи несомненных интерзональных
паттернов существуют. В первую очередь, это
олигомерные цветки некоторых астерид, особен-
но с плотными соцветиями, например, все Aster-
aceae, часть Dipsacaceae s.str. и Valerianaceae s.str.
Несвоевременное (позже венчика) заложение ча-
шечки можно объяснить с одной стороны редук-
ционными тенденциями, с другой – гетерохро-
ния в развитии околоцветника позволяет сокра-
тить время развития (Naghiloo, Classen-Bockhoff,
2017) и обеспечить более экономное расходова-
ние ресурсов. Так как чашечка для защиты бутона
уже не нужна, то основная ее функция у перечис-
ленных выше семейств – участие в распростране-
нии плодов. Разрастаться чашечка начинает
именно ко времени образования плодов. Тем не
менее, несмотря на позднее заложение чашечки
развитие цветка начинается c околоцветника –
венчик закладывается перед или, как у Valeriana-
ceae s.str., одновременно с тычинками. Еще один
интерзональный случай – заложение лепестков
после тычинок у Lythrum (Cheung, Sattler, 1967;
Sattler, 1973; Rudall, 2009) и Trapa (Sinjushin, 2018)
из семейства Lythaceae (Myrtales). Цветки Lythrum
сочетают два интразональных и один интерзональ-
ный паттерн – сначала закладывается чашечка, по-
сле нее подчашие, затем наружные тычинки, гине-
цей, внутренние тычинки и наконец – лепестки. У
Trapa подчашие и тычинки напротив лепестков от-
сутствуют, развитие цветка начинается с заложе-
ния чашечки, затем напротив чашелистиков одно-
временно с началом формирования гипантия за-
кладываются тычинки, следующими на гипантии,
чередуясь с чашелистиками закладываются ле-
пестки, последним появляется гинецей (Sinjush-
in, 2018). Из многочисленных представителей Ly-
thraceae развитие цветка кроме Lythrum и Trapa
изучено только у Lagerstroemia, для которой ха-
рактерна комплексная базипетальная полиан-
дрия на гипантии, при этом весь достаточно
сложно организованный андроцей закладывается
одновременно (Ronse Decraene, Smets, 1991).
Единственное, что объединяет Lagerstroemia, Ly-
thrum и Trapa, – наличие гипантия и очень ма-
ленькие размеры примордиев лепестков. После
заложения лепестки долго не увеличиваются в
размерах, вплоть до самых поздних стадий развития
бутона. Похожий случай представляет Dirachma:
Dirachmaceae: Rosales (Ronse De Craene, Miller,
2004), у Dirachma тычинки расположены в один
круг напротив лепестков. Лепестки закладывают-
ся на гипантии позже тычинок, почти одновре-
менно с плодолистиками. Заложение лепестков
после тычинок характерно также для Astrantia:
Apiaceae (Erbar, Leins, 1997; Erbar, 2010). У этого
представителя зонтичных сначала общими при-
мордиями закладываются чашелистики и тычинки
(это, вероятно, единственный случай общих при-
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мордиев такого типа), одновременно с разделени-
ем общих примордиев закладываются лепестки.
По дефинитивной структуре цветка Astrantia ни-
чем не отличается от других зонтичных. В целом в
олигомерных цветках высших двудольных разви-
тие начинается с околоцветника. При заложении
чашечки после венчика мы имеем дело с базипе-
тальным развитием околоцветника, при позднем
заложении лепестков акропетальный паттерн в
пределах околоцветника сохраняется.

Более драматические случаи интерзонального
паттерна наблюдаются при заложении всех тычи-
нок после гинецея. Здесь уже явное нарушение
базовой последовательности – околоцветник-ан-
дроцей-гинецей. Заложение гинецея перед ан-
дроцеем установлено для некоторых видов Senna:
Leguminosae: Fabales (Tucker, 1996; Marazzi, En-
dress, 2008), Platycrater: Hydrangeaceae: Cornales
(Ge et al., 2007); Napoleonaea: Lecythidaceae: Eri-
cales (Ronse De Craene, 2011) и Conostegia: Melasto-
mataceae: Myrtales (Wanntorp et al., 2011). Харак-
терно, что ближайшие родственники всех этих
трех неродственных друг другу растений уже име-
ют склонность к позднему заложению тычинок. У
бобовых при расположении тычинок более чем в
один круг внутренние тычинки закладываются
позже гинецея. Для Lecythidaceae, Melastomataceae
и Hydrangeaceae в целом характерна комплексная
полиандрия или заложение тычинок на гипан-
тии. Таким образом, уже характерные для пред-
ставителей названных семейств особенности до-
ведены у “эктремалов” до предела. Было бы инте-
ресно изучить гистологические особенности
флоральной меристемы и паттерн экспрессии
“тычиночных” генов В-класса у этих растений,
чтобы установить, является ли видимый порядок
заложения органов точным отражением внутрен-
них, не видимых с поверхности, процессов.

Большинство растений с проявлениями базипе-
тальных паттернов – это растения с комплексной
базипетальной полиандрией, т.е. околоцветник,
андроцей и гинецей как совокупности соответству-
ющих органов закладываются акропетально, ты-
чинки на первичных примордиях закладываются
базипетально. Остальные варианты комплексной
полиандрии более редки. В чем привлекательность
этого паттерна? Крупные цветки с многочислен-
ными тычинками в качестве награды опылителю
предоставляют пыльцу. В теории, чем больше ты-
чинок, тем лучше. При строго акропетальном за-
ложении органов гинецей вынужден “ждать”, по-
ка не появятся примордии всех тычинок. Такой
цветок развивается относительно долго, растени-
ям приходится искать компромисс между увели-
чением числа тычинок и сокращением времени
развития цветка. Переход к комплексной базипе-
тальной полиандрии изящно снимает вопрос вре-
мени – индивидуальные тычинки формируются
параллельно с гинецеем, а благодаря зональному
росту в основании андроцея число тычинок мож-

но еще увеличить (Endress, 2006). Особенно мно-
гочисленными получаются тычинки на кольце-
вых первичных примордиях. Наличие зонального
роста в основании андроцея выгодно отличает ба-
зипетальную от акропетальной комплексной по-
лиандрии и простой полиандрии на гипантии с
заложением части тычинок после гинецея. При
акропетальной комплексной полиандрии нет
возможности увеличить число тычинок после за-
ложения гинецея – первичные примордии сразу
демонстрируют свой конечный размер, число ты-
чинок в этом случае можно увеличивать только
уменьшением размера индивидуальных примор-
диев тычинок относительно размера первичного
примордия. Акропетальное заложение тычинок на
удлиняющемся гипантии, по-видимому, трудно
контролировать с генетической точки зрения – ча-
ще при увеличении размеров гипантия дополни-
тельные тычинки появляются не ко внутри от уже
имеющихся и частично после заложения гинецея,
а между ними и перед заложением плодолистиков,
т.е. увеличивается не число кругов тычинок, а их
число в уже имеющихся кругах (см. Ronse De-
craene, Smets, 1991, 1992; Hufford, 1998). И хотя
простая полиандрия на гипантии – второй по
распространенности паттерн развития полимер-
ного андроцея у высших двудольных с цикличе-
скими цветками, число тычинок в таких цветках
редко достигает такового в цветках со вторичной
полиандрией.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак, для большинства покрытосеменных ха-
рактерен строго акропетальный порядок заложе-
ния органов цветка. Отклонения от этого порядка
можно встретить только в циклических цветках.
Для того, чтобы лучше понять разнообразие от-
клонений от строго акропетального порядка за-
ложения органов в цветках можно построить
пространство логических возможностей по двум
параметрам – акропетальное/базипетальное за-
ложение совокупностей органов, т.е. околоцвет-
ник-андроцей-гинецей и акропетальное/бази-
петальное заложение органов в пределах одной
категории (табл. 1). В целом, цветковые расте-
ния очень неохотно нарушают базовую акропе-
тальную последовательность заложения катего-
рий органов “околоцветник-андроцей-гинецей”.
Отклонения от этой последовательности прояв-
ляются в основном в том, что 1) часть органов од-
ной категории закладывается одновременно или
после расположенной выше органов другой кате-
гории (внутренние элементы околоцветника од-
новременно с тычинками, часть тычинок после
гинецея), 2) часть или все органы определенной
категории закладываются позже расположенной
выше категории органов, но в этом случае они за-
кладываются на “своевременно” появившихся
первичных примордиях (часть или все индивиду-
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альные тычинки после гинецея при комплексной
полиандрии), 3) одновременное заложение двух
категорий органов (околоцветник одновременно
с андроцеем у некоторых однодольных) и 4) все
органы определенной категории после вышерас-
положенных органов другой категории (гинецей
после андроцея в инвертированных цветках, ред-
кие случаи заложения всех тычинок после гине-
цея у высших двудольных). Заложение органов
цветка всегда начинается с околоцветника и по-
чти всегда заканчивается гинецеем (кроме случа-
ев простой полиандрии на гипантии, где часть
тычинок закладываются позже гинецея и кроме
специально оговариваемых случаев у высших
двудольных). В пределах каждой категории зало-
жение органов также обычно акропетальное. Ба-
зипетальное заложение элементов околоцветни-
ка можно наблюдать в олигомерных цветках выс-

ших двудольных (чашелистики после лепестков у
астерид, листочки подчашия после чашелистиков
в цветках с подчашием). Базипетальное развитие
андроцея характерно для нескольких несвязан-
ных близким родством групп двудольных с ком-
плексной полиандрией. Базипетальное развитие
гинецея можно обнаружить только в инвертиро-
ванных цветках.

Все эти разнообразные паттерны возникают с
одной стороны независимо в неродственных друг
другу семействах и даже порядках покрытосемен-
ных, а с другой стороны роды, принадлежащие
одному семейству (а иногда и виды одного рода)
могут демонстрировать разные паттерны разви-
тия цветка. Например, у Hydrangeaceae зафикси-
рованы типичный паттерн, простая полиандрия
на гипантии, комплексная полиандрия и заложе-
ние всего андроцея после гинецея (Roels et al.,

Таблица 1. Возможное пространство логических возможностей паттернов развития цветка

Органы внутри каждой 
категории акропетально

Околоцветник 
базипетально

Андроцей 
базипетально

Гинецей 
базипетально

Околоцветник-
андроцей-гинецей 
акропетально

Базовый вариант Цветки с подчашием 
(листочки подчашия 
после чашелистиков 
и обычно одновре-
менно с лепестками);
олигомерные цветки 
(чашечка после 
лепестков)

Цветки с полимер-
ным андроцеем и ком-
плексной 
полиандрией

Частичное отклоне-
ние от строго акропе-
тального порядка 
“околоцветник-
андроцей-гинецей”

Внутренние элементы 

околоцветника одновре-

менно с андроцеем 

(цветки с общими примор-

диями);
Lythrum, Trapa, Dirachma, 
Astrantia – лепестки после 
андроцея;
часть тычинок после гине-

цея в цветках с полимер-

ным андроцеем и простой 

полиандрией на гипантии 

или комплексной полиан-

дрией

Олигомерные цветки 
(чашечка после 
лепестков и одновре-
менно с андроцеем 
или после него)

Часть тычинок после 
гинецея в цветках
с полимерным андро-
цеем и комплексной 
полиандрией

Полное отклонение 
от строго акропеталь-
ного порядка “около-
цветник-андроцей-
гинецей”

Околоцветник одновре-

менно с андроцеем 

(цветки с общими примор-

диями);
Senna, Conostegia – андро-
цей после гинецея

Platycrater, Napo-
leonaea – андроцей 
после гинецея

Инвертиро-
ванные 
цветки
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1997; Hufford, 1998, Ge et al., 2007). С уверенно-
стью можно сказать, что отклонения от типично-
го варианта развития цветка сосредоточены в ос-
новном в группе высших двудольных (eudicots),
но это далеко не единственная группа растений с
циклическим цветком. Причины возникновения
того или иного паттерна, его адаптивный смысл
также не всегда ясны.

Работа выполнена при поддержке РФФИ (ба-
зальные группы покрытосеменных, проект 18-04-
00797а) и РНФ (однодольные, пространство ло-
гических возможностей, проект 19-14-00055).
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In the majority of angiosperms, the f loral organs are initiated acropetally – the first organs to be initiated are
the perianth members and the last organs are the carpels. The relatively rare examples of non-acropetal pat-
terns of organ initiation can be found in oligomerous as well as in polymerous f lowers. Taxa sharing the same
non-acropetal developmental patterns are not necessarily closely related to each other and thus similarities in
their f loral structure and development should be regarded as convergences. And vice versa, representatives of
the same family often show different patterns of initiation of f loral organs. Flowers with the same groundplan
can demonstrate either typical acropetal or non-acropetal developmental pattern. In other words, the floral
developmental patterns are rather homoplastic. Non-acropetal patterns (and reversals to the acropetal con-
dition) appeared many times in angiosperm evolution. Such labile and apparently saltational transitions are
probably due to special features of f loral meristems and modular organisation of angiosperm flowers.

Keywords: morphogenesis, f lower, f loral development, acropetal pattern, basipetal pattern, phyllotaxis, oly-
gomery, polymery, common primordia


