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Рассматриваются возможные пути эволюции агамных комплек-
сов у цветковых растений. Приводятся аргументы в пользу того, 
что гаметофитный апомиксис как способ размножения встречал-
ся у цветковых во все времена их эволюции, а агамные комплек-
сы эволюционировали, в конце концов, в сторону трансформа-
ции их в половые полиплоидные комплексы. Утверждается, что 
гибридогенез, полиплоидия и гаметофитный апомиксис как дес-
табилизированная система семенного размножения настолько 
взаимосвязаны и взаимообусловлены, что эволюцию агамных 
комплексов нельзя рассматривать в отрыве от характера карио-
типической изменчивости в них. Предлагается ряд стадий эво-
люции агамного комплекса, выражающейся, прежде всего, в по-
следовательной стабилизации хромосомно несбалансированных 
геномов, возврате к облигатно амфимиктичному размножению.  
 
Ключевые слова: апомиксис, агамный комплекс, эволюция, 
цветковые растения. 
 
Agamic Complex Evolution in Flowering Plants 
 
A.S. Kashin 
 
Possible pathways of the agamic complex evolution in flowering 
plants are under consideration. Arguments are addused that gameto-
phytic apomixis as the mode of reproduction in flowering plants ex-
isted in all the times of their evolution and that agamic complex trans-
formated in sexual polyploid complexes. It is affirmed that hybridoge-
nesis, polyploidy and gametophytic apomixes, which is a destabilized 
system of seed reproduction, are so interconnected and intercondi-
tioned that the evolution of agamic complexes can not be examined 
irrespective of the character of their caryotypical variety. It is sup-

posed that there are some stages in the agamic complex evolution 
which manifests, first of all, as the successive stabilization of chromo-
somally unbalanced genomes and the return to obligate sexual re-
production.  
 

Key words: apomixes, agamic complex, evolution, Angiospermae. 
 

По самым скромным подсчётам гамето-
фитный апомиксис встречается в 126 родах, 
относящихся к 33 из 460 семейств покрыто-
семенных [1, 2]. Восемьдесят четыре из этих 
родов (67%) принадлежат к семействам 
Asteraceae, Poaceae или Rosaceae [3]. Однако 
целенаправленные исследования по выявле-
нию апомиктичных форм показывают, что в 
настоящее время нельзя говорить о какой-
либо полноте наших представлений о степе-
ни распространения апомиктов не только в 
семействах Asteraceae, Poacea или Rosaceae, 
но, видимо, и у покрытосеменных растений в 
целом. По прогнозным оценкам, на основа-
нии результатов подобных исследований в 
пределах только одного семейства Asteraceae 
потенциально можно ожидать наличие гаме-
тофитного апомиксиса ещё у 1000−1500 ви-
дов порядка 150 родов [4]. Столь существен-
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ная доля апомиктов среди цветковых расте-
ний вкупе с неравномерностью встречаемо-
сти апомиктичных форм среди них и специ-
фическими последствиями реализации апо-
миксиса для структуры популяций и видов 
вынуждает с более пристальным вниманием 
относиться к вопросу о роли гаметофитного 
апомиксиса в эволюции цветковых. 

Сохраняя преимущества семенного раз-
множения, гаметофитный апомиксис, как 
известно, вносит специфичный вклад в фор-
мирование генотипической структуры попу-
ляций и видов. Прежде всего, гаметофитный 
апомиксис неизбежно приводит к разруше-
нию единства структуры вида. Это происхо-
дит за счёт гибридогенеза, полиплоидии и 
чрезвычайного таксономического полимор-
физма, которые всегда тесно скоррелированы 
с наличием у видов данной системы семен-
ного размножения. Как следствие, в тех 
группах цветковых растений, в которых 
встречается гаметофитный апомиксис, зна-
чительно усложняется таксономическая 
структура. При этом большинство групп 
апомиктичных видов часто содержат очень 
большое число слабовыраженных микрови-
дов. Различные микровиды столь многочис-
ленны и столь взаимосвязаны морфологиче-
ски, что удовлетворительная таксономиче-
ская трактовка этих групп становится факти-
чески невозможной. Такая картина изменчи-
вости уже давно известна у комплексов апо-
миктичных видов Hieracium, Taraxacum, An-
tennaria, Crepis, Rubus, Potentilla, Crataegus, 
Alchemilla, Poa, Calamagrostis и т.д. [5]. 

Однако очевидно, что агамные комплек-
сы в пределах цветковых растений демонст-
рируют достаточное разнообразие структур. 
Поэтому в принципе невозможно определить 
или описать какой-то один универсальный 
тип структуры, приложимый ко всем агам-
ным комплексам. При этом разнообразие их 
структур явно отражает различные этапы, а 
возможно, и пути эволюции агамных ком-
плексов. 

Обращает на себя внимание и неслучай-
ный характер географического распростра-
нения агамных комплексов цветковых, так-
же, вероятно, отражающий характер их эво-
люции.  

В данной статье предпринята попытка 
анализа структуры и географических зако-
номерностей распределения агамных ком-
плексов с целью выявления возможных эта-
пов и путей их эволюции. 
 
Пути эволюции агамных комплексов 

Принято считать, что переход на апо-
миктичное размножение необратим и, раз 
возникнув, оно уже не исчезает, так что сте-
пень апомиктизации группы возрастает с те-
чением времени до полного вытеснения сек-
суальности [6−9]. Поэтому эволюцию агам-
ных комплексов у цветковых чаще представ-
ляют в виде последовательной смены ряда 
стадий развития от юности через раннюю и 
позднюю зрелость к старости, за которой 
следует неизбежное вымирание всех форм. 
Относительную стадию, на которой находит-
ся агамный комплекс, определяют по степе-
ни таксономической сложности, широте гео-
графического распространения и наличию 
или отсутствию в нём диплоидных половых 
предковых видов [5]. Комплекс Parthenium 
приводится в качестве комплекса, находяще-
гося на относительно юной стадии развития: 
морфологические вариации группируются 
всего в два таксономических вида, обитаю-
щих только в одной географической провин-
ции. Половые предковые виды этого ком-
плекса − тетраплоидные формы P. argentatum 
и P. incanum − имеют несколько ограничен-
ное распространение. На стадии зрелости 
агамный комплекс содержит сотни или тыся-
чи агамоспермных микровидов, распростра-
ненных по обширной географической облас-
ти. В. Грант подразделяет их на комплексы 
ранней стадии зрелости, у которых сохрани-
лись многие или большая часть диплоидных 
предковых видов (Crepis, Rubus, Taraxacum, 
Hieracium и др.), и комплексы поздней ста-
дии зрелости, у которых многие или боль-
шинство диплоидных и полиплоидных поло-
вых предковых видов вымерло, но агамос-
пермная суперструктура достигает полного 
развития (подроды Aphanes и Alchemilla рода 
Alchemilla, группы Potentilla gracilis и P. pec-
tinisecta рода Potentilla, группы Poa pratensis 
и P. polusrtis рода Poa). Старый агамный ком-
плекс обеднен, по представлениям В. Гранта, 
не только половыми диплоидами и половыми 
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полиплоидами, но также и числом агамос-
пермных микровидов. В таксономическом 
аспекте он представляется изолированным 
агамоспермным видом, не имеющим извест-
ных половых родичей. 

Однако, во-первых, те родовые агамные 
комплексы, которые считаются находящими-
ся на стадии ранней зрелости, имеют в своём 
составе преимущественно диплоидные поло-
вые виды. А родовые агамные комплексы, 
считающиеся находящимися на стадии позд-
ней зрелости, в своём составе имеют как ми-
нимум по нескольку видовых агамных ком-
плексов и половых видов, преимущественно 
полиплоидных, в том числе и обособленно 
стоящие группы половых видов. Род Poa, 
например, наряду с агамными комплексами 
P. pratensis, P. palustris и P. nemoralis включа-
ет в свой состав ещё и такие полиплоидные 
половые группы, как Triviales, Homalopoa и 
Oreinos [10]. Род Potentilla содержит в своём 
составе более 30 видовых агамных комплек-
сов. Но в нём имеются и диплоидные (P. ru-
pestris, например), и полиплоидные (P. pecti-
nisecta, например) половые виды [11].  

Во-вторых, из ныне существующих 
лишь один комплекс Honttuynia cordata 
(Saururaceae) может быть отнесён к старым, 
так как он состоит из одного высокополи-
плоидного (2n = 94 − 98) вида, размножающе-
гося при помощи агамоспермии, и не имеет 
известных половых родичей [5, 12]. За всё 
время достаточно интенсивных исследова-
ний иных примеров подобного рода агамных 
комплексов не обнаружено.  

В-третьих, у целого ряда агамных ком-
плексов цветковых, исходя из вышеизложен-
ных принципов, определить стадию развития 
не представляется возможным. Например, 
агамный комплекс рода Chondrilla не подпа-
дает ни под одну из четырех перечисленных 
стадий развития. Род имеет достаточно 
сложную таксономическую структуру, на-
считывая в своём составе около тридцати 
видов, объединяемых, по крайней мере, в два 
подрода с четырьмя секциями. Географиче-
ски род широко распространён, по крайней 
мере, во всех степных и пустынных районах 
Евразии и Северной Африки, и большая 
часть видов рода имеет обширные ареалы 
[13, 14]. Виды рода широко распространены 
в настоящее время также в Австралии, Се-

верной и Южной Америке, куда, как счита-
ется, занесены человеком [15]. По представ-
лениям одних авторов, род Chondrilla пред-
ставлен исключительно апомиктичными ви-
дами [16], по представлениям других, в роде 
все диплоидные виды размножаются поло-
вым путём, а все полиплоидные виды − апо-
миктично [17, 18]. Однако примерно из три-
дцати видов рода таких диплоидных видов 
выявлено два: C. ambigua Fisch. и C. chondril-
loides Fisch. [17, 19−21], причём один из них 
(C. ambigua Fisch.) некоторые авторы счита-
ют не самостоятельным видом, а лишь раз-
новидностью C. juncea var. ambigua Fisch. 
[22]. Сам же вид C. juncea является факуль-
тативно апомиктичным. Второй из перечис-
ленных видов (C. chondrilloides) у ряда авто-
ров указан как апомиктичный диплоспоро-
вый вид [23, 24]. Следовательно, агамный 
комплекс Chondrilla нельзя считать находя-
щимся на ранней стадии развития из-за от-
сутствия или малочисленности половых ви-
дов и обширности ареалов апомиктичных 
видов. Из-за отсутствия или малочисленно-
сти половых видов его нельзя считать и на-
ходящимся на стадии ранней зрелости. Для 
отнесения к стадии поздней зрелости агам-
ный комплекс явно недостаточно сложен в 
таксономическом отношении. Отнесению к 
стадии стареющего, вымирающего агамного 
комплекса мешает обширное географическое 
распространение и достаточная таксономи-
ческая сложность. Проблему ещё более ус-
ложняет то, что ряд авторов вообще включа-
ют виды Chondrilla в состав сложного агам-
ного комплекса Taraxacum [25, 26], а другие 
считают общим происхождение диплоспории 
в этих родах вследствие либо дивергенции 
этих родов от общего предка, либо гибриди-
зации между видами двух родов [15]. Фило-
генетически эти два рода действительно на-
ходятся в тесном родстве [26], хотя имеют 
разное основное число хромосом (в роде Ta-
raxacum n = 8, а в роде Chondrilla n = 5), а 
случаев гибридизации между растениями 
двух родов не отмечено [15]. Да и морфоти-
пы растений того и другого рода сильно раз-
личны. 

Таким образом, подавляющее большин-
ство известных агамных комплексов пребы-
вают на стадии зрелости, причём на стадии 
полной зрелости в их состав входят преиму-
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щественно полиплоидные, а на ранней ста-
дии – диплоидные половые виды, т.е. напра-
шивается вывод об эволюции агамных ком-
плексов от половых диплоидных через фа-
культативно апомиктичные полиплоидные к 
половым полиплоидным видам. А из того 
факта, что старые комплексы с тенденцией к 
вымиранию отсутствуют в природе, следует, 
что либо явление агамоспермии вообще эво-
люционно молодое, либо «старение» просто 
не свойственно агамным комплексам и эво-
люция их со стадии зрелости происходит по-
другому. 

Известно, что структура агамного ком-
плекса во многом представляет собой ре-
зультат тесного взаимодействия гаметофит-
ного апомиксиса, полиплоидии и отдалённой 
гибридизации [5, 12, 27], и обязательными 
чертами агамных комплексов является нали-
чие полиплоидных, а зачастую и анеуплоид-
ных рядов и многочисленных гибридогенных 
производных.  

В качестве иллюстрации достаточно 
красноречив пример со структурой родового 
агамного комплекса Sorbus (Rosaceae). Род 
состоит из пяти подродов, каждый из кото-
рых представлен одним диплоидным видом, 
а именно S. aria, S. aucuparia, S. torminalis, S. 

chamaemespilus и S. domestica. Подрод Aria, 
или S. aria aggregate, содержит кроме поло-
вого вида ещё и апомиктичные три- и тетра-
плоидные виды. Кроме того, в пределах рода 
имеется множество видов, по морфологии 
промежуточных между растениями четырёх 
главных подродов. С использованием метода 
анализа полиморфизма длин фрагментов ре-
стрикции (RFLP) подтверждено, что эти ви-
ды действительно являются гибридными 
производными между видами из S. aria ag-
gregate и видами других подродов (S. aucu-
paria, S. torminalis или S. chamaemespilus), а 
вид S. intermedia cодержит геномы трёх видов 
− S. aria, S. aucuparia и S. torminalis. При этом 
при исследовании митохондриальной ДНК 
показано, что в большинстве случаев гиб-
ридная комбинация возникала в случаях, ко-
гда половой вид выступал в качестве мате-
ринского родителя, а апомиктичные были 
донорами пыльцы. Но для полиплоидных 
апомиктичных видов из S. aria aggregate ус-
тановлено, что они не являются гибридными 

производными, вариабельность которых объ-
ясняется многократностью возникновения 
и/или факультативностью апомиктичного 
размножения у них [28]. 

В пределах агамных комплексов формо-
образование зачастую носит очень сложный 
сетчатый характер. Во-первых, апомиктич-
ные популяции одной и той же гибридной 
комбинации в пределах ареала одного гибри-
догенного вида и даже в локальных ценозах 
возникают независимо и многократно [29, 
30]. Во-вторых, существует много примеров 
того, как большое число апомиктичных ви-
дов одного рода в прошлом возникали при 
гибридизации различных видов этого же ро-
да. Например, все агамоспермные виды рода 
Crepis сконцентрированы в одной из секций 
(Psilochaenia). Они имеют основное число 
хромосом, равное 11, и возникали при гибри-
дизации различных 8-хромосомных и 14-хро-
мосомных половых видов других секций это-
го же рода [12]. Широко распространённый 
Poa annua возник в результате гибридизации 
средиземноморского P. infirma c сибирским 
горным P. supine [31]. В-третьих, различные 
виды одного рода с участием апомиксиса 
могут возникать и при гибридизации различ-
ных видов двух самостоятельных родов. Так, 
происхождение различных видов Calama-
grostis (около 150) с числом хромосом 2n = 28 
и выше предполагается в результате гибри-
догенеза между различными видами: рода 
Agrostis (2n = 14), с одной стороны, и Trisetum 
(2n = 14) − с другой [31−33].  

Таким образом, по крайней мере, на 
трёх указанных уровнях формообразования 
(внутривидовом, межвидовом и межродовом) 
при участии агамоспермии возникновение 
множества гибридогенных форм происходит 
не в результате одного акта гибридизации и 
последующего расщепления форм, а как 
следствие независимых актов гибридогенеза. 
Ранг образующихся форм при этом, вероят-
но, во многом определяется степенью родст-
ва гибридизирующих форм, т.е. межвидовая 
гибридизация приводит к образованию форм 
видового ранга, межродовая – к образованию 
форм родового ранга. Вероятно, это делает 
возможным сальтационное возникновение с 
участием гаметофитного апомиксиса и форм 
ещё более высокого ранга (семейства, поряд-
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ка, подкласса или класса). Только вероят-
ность возникновения таких форм прогрес-
сивно снижается, в порядке возрастания ран-
га форм становясь ничтожно малой. Однако 
на подобную возможность гибридогенного 
происхождения семейств [5] и таксонов бо-
лее высокого ранга − даже самого отдела 
цветковых [34−37] − указывалось неодно-
кратно. 

Кроме того, очевидна и многократность 
возникновения полиплоидных растений од-
ного уровня плоидности в отдельных попу-
ляциях, равно как и возникновения полипло-
идных популяций одного уровня плоидности 
в пределах ареала одного вида [30, 38−40]. В 
логике вышеизложенного нет оснований со-
мневаться и в том, что и отдельные как алло-, 
так и автополиплоидные виды растений так-
же могли возникать многократно. 

При этом возникновение полиплоидных 
геномов у покрытосеменных, вероятно, явля-
ется следствием именно гаметофитного апо-
миксиса или его элемента (апомейоза), а не 
соматической полиплоидии [41−43]. А поли-
плоидия является благоприятным фоном [30] 
или даже обязательным условием [44] для 
гибридогенного формообразовательного про-
цесса сальтационного характера. 

Примечательно, что проявление гаме-
тофитного апомиксиса само является зави-
симым от полиплоидного состояния. Не-
сколько гипотез объяснения этой связи были 
предложены. Наиболее убедительной из них 
представляется гипотеза J.G. Carman [2, 3]. В 
соответствии с ней, апомиксис вызывается 
«интергеномной» (или гомеологической) ге-
терозиготностью по нескольким или многим 
локусам, которые являются критическими 
для хронологии мегаспоро- и мегагаметофи-
тогенеза. У гибридов, гетерозиготных по 
этим критическим локусам, и возникает ре-
продуктивная асинхронность, ведущая к 
апомиксису. Это может происходить и у ав-
тополиплоидов, но аллополиплоиды обеспе-
чивают лучший геномный фон для апомик-
тов [3]. Изменение плоидности может коли-
чественно и качественно изменить выраже-
ние генов [45, 46], причём быстрые измене-
ния происходят не только в выражении гена, 
но также и в геномной структуре [47]. Неко-

торые формы подобной геномной реоргани-
зации могут нарушать мейоз и стимулиро-
вать формирование апомейотического заро-
дышевого мешка [43]. 

Полиплоидия же (прежде всего, аллопо-
липлоидия) − важный и единственно дока-
занный механизм видообразования [5, 38, 48]. 
И коль скоро гибридогенез, полиплоидия и 
гаметофитный апомиксис так тесно взаимо-
связаны и взаимообусловлены, при условии, 
что до 50−60% [5, 49, 50] и даже до 70−80% 
[48, 51−53] видов покрытосеменных − алло-
полиплоиды и могли образоваться только с 
участием гаметофитного апомиксиса или его 
элемента (апомейоза), то не может не напра-
шиваться вывод о существеннейшей роли 
гаметофитного апомиксиса в видообразова-
нии.  

Такая тесная взаимообусловленность 
авто- и аллополиплоидии, с одной стороны, и 
гаметофитного апомиксиса − с другой, неиз-
бежно находит выражение у апомиктов в 
хромосомной нестабильности геномов [54]. 
Поэтому агамные комплексы на различных 
этапах эволюции должны различаться харак-
тером кариотипической изменчивости и сте-
пенью хромосомной сбалансированности 
геномов. Типы структур агамных комплексов 
с этой точки зрения могут быть выстроены в 
следующий ряд: 

− имеющие слаборазвитую таксономи-
ческую структуру типа Parthenium argenta-
tum (с половыми диплоидами и 2−3-мя низ-
кими уровнями плоидности апомиктов); 

− имеющие большое число апомиктич-
ных форм, преимущественно близких к об-
лигатным, длинные, непрерывные анеупло-
идные ряды, и содержащие низкие половые 
полиплоиды, как у Poa pratensis, P. palustris, 
Potentilla gracilis или Boutelloa curtipendula; 

− имеющие большое число факульта-
тивно апомиктичных форм широкого спектра 
уровней плоидности, кратных основному 
числу, но с большим числом нечётных поли-
плоидов и миксоплоидов, и содержащие от-
носительно высокие половые полиплоиды, 
как у Pilosellа, Hieracium, Taraxacum, Rubus; 

− имеющие большое число факульта-
тивно апомиктичных форм преимущественно 
чётных уровней плоидности и большое число 
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высоких половых полиплоидов, как у Di-
chanthium − Bothriochloa − Capillipedium; 

− половые полиплоидные комплексы со 
вторично половыми видами высоких уровней 
плоидности. 

Такая последовательность стадий разви-
тия агамного комплекса у цветковых с по-
степенной стабилизацией хромосомно разба-
лансированного генома и возвратом в пер-
спективе к облигатно половому воспроиз-
водству по ряду причин видится более веро-
ятной, чем изложенная выше. Это следует из 
того, что в механизмах реализации и детер-
минации амфи-апомиксис − настолько еди-
ная система семенного размножения [55], что 
не только апомиксис в облигатном выраже-
нии оказывается принципиально невозмож-
ным [25, 56−61], но и нет никаких оснований 
считать, что невозможен возврат от факуль-
тативно апомиктичного к облигатному поло-
вому размножению. Детерминация гамето-
фитного апомиксиса, скорее всего, связана с 
эпигенетическими (физиологическими) ме-
ханизмами регуляции [2, 3, 62−68]. Эпигене-
тические же механизмы перехода на тот или 
иной способ размножения предполагают на-
личие факторов, дестабилизирующих систе-
му семенного размножения у отдельных 
групп покрытосеменных и приводящих её в 
стабилизированное состояние в эволюционно 
значимых отрезках времени. А значит, гаме-
тофитный апомиксис должен был встречать-
ся в той или иной мере у растений во все пе-
риоды их существования. 

Отсутствие в природе старых агамных 
комплексов, в свою очередь, тоже говорит о 
том, что они вовсе не вымирают, а лишь 
трансформируются в половые полиплоидные 
комплексы с рядом новых хорошо отдиффе-
ренцированных видов с реверсией к полово-
му размножению на более высоких уровнях 
плоидности. 
 
Географические закономерности эволюции  
агамных комплексов 

Обращает на себя внимание, что центры 
разнообразия почти всех современных апо-
миктов находятся в средних и высоких ши-
ротах [59], причём доля апомиктов резко 
возрастает по градиенту от средних к высо-
ким широтам [69]. При этом большинство 

апомиктов, как показывают ископаемые ос-
татки, а также исследования по молекуляр-
ной дивергенции и таксономической слож-
ности, возникли относительно недавно в эво-
люционно значимых отрезках времени. Их 
возникновение в подавляющем большинстве 
случаев датируется плейстоценом [70], т.е. 
не более 1.8 млн лет назад. Возникновение 
молодых апомиктичных групп, таких как 
Beuteloua, Hieracium, Pilosella, приурочива-
ют к последнему (8−20 тысячелетий назад) 
ледниковому периоду [5, 59], а более древ-
них, таких как Crepis, Dichantium, 
Eupatorium, Parthenium, Rubus, Tounsendia, 
Antennaria, − к нескольким более ранним 
ледниковым периодам [59, 71]. В плейстоце-
не же 0.1−1 млн лет назад, как предполагают, 
возникли и гибридогенные агамные ком-
плексы Amelanchier, Cotoneaster, Malus, Cra-
taegus, Sorbus, Taraxacum, Erigeron, Antenna-
ria, Calamagrostis, Poa [3, 72−75]. Подав-
ляющая часть всех вышеперечисленных 
комплексов занимает ареалы преимущест-
венно в бореальной зоне, причём ареалы 
апомиктичных полиплоидных и гибридоген-
ных видов преимущественно ограничивают-
ся районами, освободившимися от ледника в 
постледниковый период, в то время как их 
половые диплоидные сородичи чаще всего 
занимают локальные ареалы вне зоны, охва-
тываемой ледником [76, 77]. Интересно, что 
только для тропических апомиктов Panicoi-
deae (Panicum, Pennisetum, Setaria и др.) 
предполагается более древнее (до плейсто-
цена) происхождение [59], более 3 млн лет 
назад [3]. 

Покрытосеменные, по палеонтологиче-
ским данным, возникли не позднее мелового 
периода. Самое раннее подтверждение суще-
ствования покрытосеменных в виде окамене-
лостей найдено в слоях, датированных воз-
растом в 140 млн лет, т.е. в раннем меловом 
периоде [78]. Их появление связывают с не-
устойчивой средой обитания либо в рифто-
вых долинах между тропической и умерен-
ной зонами [79], либо на островах [80] или на 
холмах и возвышенностях [81] тропиков. Но 
в любом случае это тропическая или близкая 
к тропической зона. Затем они распространя-
лись и эволюционировали от тропиков к бо-
реальной зоне. Имели место две ветви их 
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эволюции – криофильная и ксерофильная. 
При этом в меловой период (мезозой), как 
полагают, существовала только тропическая 
флора, в палеогене (кайнозой) появилась и 
развилась субтропическая флора, и лишь в 
неогене – плейстоцене (кайнозой) (не более 
1.8 млн лет назад) развилась бореальная 
флора [37], причём речь идёт не столько о 
широтном положении флор, сколько о со-
временном представительстве таксономиче-
ских групп. Ибо, если даже флора на широ-
тах современной бореальной зоны существо-
вала и много ранее плейстоцена, как это по-
казывают палеонтологические исследования, 
то она, во-первых, существовала в условиях 
тёплого влажного климата, аналогичного 
тропическому или жаркому пустынному 
климату, т.е. была представлена исключи-
тельно тропическими и субтропическими 
видами, которые отличались лишь фотопе-
риодической реакцией [82], а во-вторых, бы-
ла сметена полностью в ледниковые перио-
ды, и широты современной бореальной зоны 
многократно как бы осваивались заново.  

Существование покрытосеменных в 
представительстве большинства современ-
ных семейств насчитывает, как полагают, 
около 65 млн лет [78]. Существенное похо-
лодание климата произошло в эоцене, т.е. 
45−55 млн лет назад, и в последующем на-
блюдались значительные колебания природ-
но-климатических условий, причём преиму-
щественно вне современной тропической 
зоны. Вплоть до этого времени флора покры-
тосеменных была представлена только тро-
пическими и субтропическими видами, так 
как даже на полюсах Земли температура в 
течение суток и в течение года колебалась 
незначительно [82]. Именно к периоду меж-
ду 60 и 20 млн лет назад относят возникно-
вение многих представителей родов и видов 
покрытосеменных современных умеренных и 
бореальных флор [83]. Наиболее экстремаль-
ные условия существования на Земле сложи-
лись между 1.6 млн и 10 тыс. лет назад и свя-
заны с циклическими изменениями климата. 
Было, по крайней мере, восемь больших цик-
лов оледенения с межледниковыми периода-
ми примерно в 100 тыс. лет каждый [82]. 

Всё это, т.е. приуроченность именно к 
плейстоцену возникновения известных апо-

миктов, склонность полиплоидов, гибридов, 
апомиктов и сложных агамных комплексов к 
бореальной зоне, с одной стороны, и сомни-
тельность, с другой, того, что в более ранние 
периоды эволюции покрытосеменных апо-
миксиса как способа размножения не суще-
ствовало, на наш взгляд, указывает на сле-
дуюшее. Вероятно, в период существования 
одной тропической флоры с интенсивным 
гибридогенезом и гораздо меньшей стабиль-
ностью условий существования в тропиче-
ской зоне гаметофитный апомиксис в фа-
культативной форме был широко представ-
лен, может быть, даже господствовал в фор-
мах, близких к облигатным. Затем по мере 
продвижения флоры покрытосеменных в на-
правлении бореальной зоны и стабилизации 
природно-климатических условий в тропиках 
«пик» активности апомиктичных форм раз-
множения смещался в том же направлении, а 
в тропиках постепенно затухал в силу всё 
большей стабилизации там природно-
климатических условий и истощения гибри-
догенного потенциала форм: всё более ред-
кого возникновения гибридов и сложности 
их выживания в условиях жёсткой конкурен-
ции за ресурсы, которая имела и имеет место 
в тропиках. 

Эволюция цветковых в тропиках в усло-
виях относительного природно-климатиче-
ского гомеостаза в настоящее время, вероят-
но, преимущественно идёт по пути адапта-
ции к биотическому фактору: биотический 
компонент биогеоценозов и его коэволюция 
определяют эволюцию растений в большей 
мере, чем относительно стабильные условия 
внешней среды. В субтропиках роли биоти-
ческой и абиотической компонентов уравни-
ваются, а в бореальной зоне преимуществен-
ную роль начинают играть абиотические ус-
ловия существования видов и форм. Поэтому 
в тропиках на современном этапе в эволюции 
покрытосеменных доминирующую роль иг-
рают, вероятно, мутационный фактор и ре-
комбинация на базе облигатно полового раз-
множения, в то время как в бореальной – 
гибридизация и полиплоидия на базе деста-
билизированных систем семенного размно-
жения, при которых апо- и амфимиксис на-
ходятся в динамическом равновесии.  
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При исследовании популяций T. оffici-
nale и ряда видов Pilosella нами показано, 
что стрессовые нестабильные условия обита-
ния могут выступать в качестве фактора, 
дестабилизирующего систему семенного 
размножения, приводящего к многочислен-
ным переходам по различным путям семен-
ного воспроизводства (эуспория, апомейоз, 
зиготия, апозиготия) [84]. Может быть, 
именно поэтому гибридогенные полиплоиды, 
в том числе и апомиктичные, чаще обнару-
живаются в средах обитания, недавно изме-
нённых антропогенным воздействием или 
подвергшихся изменениям климата [42, 70, 
85]. Их доля резко возрастает в высоких ши-
ротах [69], т.е. тоже в стрессовых нестабиль-
ных условиях существования. 

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке РФФИ (проект № 05-04-49001). 
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