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Сложности познания филогенеза живых орга-
низмов и формирования рациональной теории эво-
люции во многом обусловлены противоречивыми 
представлениями о движущих силах и механизмах 
биологической эволюции. В частности, в разное 
время и разными специалистами к движущим си-
лам эволюции организмов были, например, отне-
сены: дупликация генов [Оно, 1973], естественный 
отбор [Яблоков, Юсуфов, 2004], совокупность эко-
системных и космических факторов [Красилов, 
1986], структурно-функциональные проявления 
живой клетки (т.е. «сама жизнь») [Камшилов, 
1972], активность организмов [Чайковский, 2008]. 
При этом многие исследователи, начиная с        
Ж.Б. Ламарка и Ч.Дарвина, осознают (нередко сти-
хийно) значение совместного влияния на адапта-
циогенез диалектически взаимосвязанных эндо- и 
эктогенетических факторов, т.е. особенностей ор-
ганизации представителей данного биологического 
вида и условий его обитания. 

С другой стороны, важным отличием живого 
организма от неживого объекта является то, что 
«при обмене веществ организмы поддерживают 
свой системный гомеостаз (то есть сохраняют 
динамическое постоянство своей организации), 
активно (выделено мной. – А.С.) контролируя 
процессы метаболизма и делая их направленны-
ми и избирательными» [Иорданский, 2011, с. 9]. 
А обусловливающая гомеостаз «борьба за суще-
ствование охватывает все формы активности 
особей (выделено мной. – А.С.), направленные на 
поддержание жизни и размножение» [Яблоков, 
Юсуфов, 2004, с. 131]. При этом возникает «не-
статистическая упорядоченность изменчивости» 
организмов и «на жернова отбора приходит не 
хаотическая масса» [Мейен, 2007, с. 230], а сово-
купность активных, гомеостатических систем с 
индивидуальными отличиями в организации и 
метаболизме (поведении). 

Приведенные цитаты, характеризующие 
взгляды представителей разных направлений со-
временного российского эволюционизма, пока-
зывают, что так или иначе признается следую-
щее: живые системы (в ракурсе всех уровней их 
организации) вынуждены непрерывно, активно 
реагировать на возникающие экологические из-
менения и быстро вырабатывать необходимые 
приспособления к условиям местообитания, а не 
только «дожидаться» появления случайных му-
таций и результата действия отбора в отдален-
ном будущем [Савинов, 2008, 2009]. При этом, 
согласно концепции А.М. Оловникова [2009], 
адаптациогенез осуществляет креатрон орга-
низма, эпигенетические механизмы которого 
обеспечивают активную адаптацию данного 
биологического вида и массовую «передачу» (в 
пределах вида) половым клеткам (а через них – и 
потомкам) информации о новых, вынужденных 
«упражнениях» (в широком смысле) структур 
организма (на всех его уровнях) в изменяющихся 
условиях внешней среды. 

Таким образом, хотя биотические и абиотиче-
ские факторы внешней среды оказывают значи-
тельное влияние на характер эволюции организ-
мов, но их активность имеет решающее значение 
для адаптациогенеза: с одной стороны, «ассими-
лируя» необходимые элементы внешней среды, с 
другой – в известной степени автономизируясь 
от эктогенетических факторов, организмы осу-
ществляют свое индивидуальное и историческое 
развитие в пределах экологических ниш. 

Цель данной статьи – попытаться наметить 
подходы к исследованию активности растений 
как ведущего фактора (движущей силы) их эво-
люции в древней и современной биосфере на ос-
нове ранее предложенных автором концептов и 
способов оценки активности биосистем [Сави-
нов, 2015]. 
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Активность как атрибут биосистем и возможные способы ее оценки 

 
Несмотря на широчайшее использование тер-

мина «активность», общего определения этого 
понятия не обнаруживается в биологической ли-
тературе и даже считается [Чайковский, 2008], 
что такое определение дать крайне затрудни-
тельно, а потому приемлемо чисто интуитивное 
понимание активности как всеохватывающей 
сущности организации и развития материальных 
систем. 

Для преодоления этой казусной ситуации ав-
тор предложил следующее определение [Савинов, 
2015]: активность материальной системы (в 
том числе живой) есть характер и интенсив-
ность ее взаимодействия с окружающей средой, 
то есть с другими системами, в единицу времени. 

Из этого определения следует, что активность 
системы (биосистемы) характеризуется:  

1) формой (характером) взаимодействия с 
другими системами, в частности, тем, вступает 
ли (и как) система в это взаимодействие или ук-
лоняется от него; 

2) напряженностью, скоростью взаимодейст-
вия (информационного, энергетического, веще-
ственного). 

Логично считать, что активность адаптирую-
щихся систем в первую очередь задается их 
управляющими подсистемами [Савинов, 2010], 
но зависит и от структурно-функциональных 
особенностей исполнительных подсистем, а так-
же от воздействий окружающей среды. В живых 
организмах управляющие подсистемы – генотип, 
нервная и гуморальная системы (подсистемы) – 
определяют характер активности остальных под-
систем, но и деятельность последних диалекти-
чески корректирует активность управляющих 
подсистем по каналам обратной связи [Савинов, 
2006]. 

Активность генотипа определяется строением 
ДНК (хромосом). Последнее обусловливает 
взаимодействия элементов ДНК между собой и с 
окружающей их средой [Савинов, 2010]. Эти 
взаимодействия могут быть разной природы. Ак-

тивация генов происходит под влиянием энергии 
из внешней среды (экосистемы) и от взаимодей-
ствующих с генами продуктов трансляции и 
транскрипции [Чадов, 2007]. 

В соответствии с авторским определением 
понятия «активность», связь структурно-
функциональных и информационных характери-
стик системы с ее активностью (А) была выра-
жена формулой [Савинов, 2015]:  

А = Н/t   (1),  
где Н – количество информации (бит, байт), эк-
зогенно полученное или эндогенно созданное 
биосистемой (ее структурно-функциональным 
матриксом) за единицу времени t (например, в 
секунду). 

Величина Н в формуле (1) определяется из-
вестной формулой Шеннона: 

ia

n

1i
i PlogPH 

=

−=    (2). 

В формуле (2) Рi есть частота какого-либо со-
бытия, например, частота проявления в популя-
ции: а) фенотипических признаков (фенов), б) 
частота посещения разных видов энтомофиль-
ных растений насекомыми-опылителями и т.п. 

Было также показано [Алимов и др., 2013], 
что поток информации (I), проходящий через 
систему, связан с потоком энергии (Q) через нее:  

I = Q/K   (3),  
где К (Кельвин) – единица термодинамической 
температуры, равная 1/273,16 части термодина-
мической температуры тройной точки воды. 

Тогда из формул (1) и (3) следует, что актив-
ность системы (А) связана с потоком энергии (Q) 
через нее в единицу времени: 

 
А = Q/К·t   (4). 

 
Понятно, что величина активности живых ор-

ганизмов должна изменяться в некоторых преде-
лах, специфичных для каждого биологического 
вида. 
 

Активность растений как движущая сила их эволюции  
в древних и современных экосистемах 

 
Активность растений, как и других организ-

мов, главным образом задается их управляющи-
ми подсистемами. Отчасти корректируя систем-
ную концепцию организации растительного ор-
ганизма, предложенную В.В. Полевым [2001], 
управляющими подсистемами растения, очевид-
но, в первую очередь следует считать взаимосвя-
занные генетическую, гормональную и электро-
физиологическую подсистемы регуляции. 

Среди этих подсистем по степени значимости, 
несомненно, ведущей является генетическая под-
система, управляющая синтезом биополимеров 
клетки, в частности ферментов. Гормональная 
подсистема растений (менее изученная) оказыва-
ет управляющее воздействие на их метаболизм 
путем синтеза, транспорта, связывания, освобо-
ждения, распада, действия и взаимодействия фи-
тогормонов [Полевой, 2001]. Электрофизиологи-
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ческая подсистема регуляции (взаимодействую-
щая с гормональной) включает структуры, обу-
словливающие возникновение градиентов и ос-
цилляции мембранных биопотенциалов и рас-
пространяющихся электропотенциалов [Опритов 
и др., 1991].  

Генетическая подсистема управления расте-
ний, представленная их генотипами (геномами), 
обнаруживает существенные различия в разных 
филогенетических группах растений, в частности 
это касается размеров и организации геномов. 
Количество ядерной ДНК в клетках организмов, 
в частности растений, обычно выражают в еди-
ницах массы – пикограммах (пг). С учетом важ-
ного для темы активности информационного ас-
пекта необходимо учитывать, что 1 пг ДНК = 978 
Мб (megabase pairs) – миллион пар нуклеотидов, 
единица измерения количества генетической ин-
формации [Doležel et al., 2003]. 

Исследования показывают, что в процессе 
эволюции растений от низших (эволюционно 
древних) к высшим (эволюционно молодым) 
формам сильно варьировали генетические пока-
затели (1С – размер генома, 2С – количество 
ядерной ДНК в диплофазе, число хромосом, уро-
вень плоидности) во всех группах растений, не-
зависимо от их филогенетического положения 
[Voglmayr, 2000; Bennett, Leitch, 2001; Ahuja, 
Neale, 2005; Рыковский, 2011; Шереметьев и др., 
2011]. 

Эти данные позволили рассчитать размеры 
геномов (1С) у рецентных групп растений разно-
го филогенетического положения (см. таблицу). 
Полученные данные показывают, что наимень-
шим средним размером генома обладают мхи 
(наиболее древние, проще других организован-
ные, но широко распространенные наземные 
растения), а наибольшим – хвойные (также весь-
ма древние по происхождению, но морфо-
физиологически и биологически значительно бо-
лее прогрессивные, чем споровые). У единствен-
ного рецентного представителя гинкговых (ши-
роко представленных в геологическом прошлом 
древних голосеменных) размер генома [Ritland, 
2012] не меньше, чем у многих споровых и срав-
нительно эволюционно древних видов хвойных, 
и составляет 9731 Мб (по нашим расчетам). 

Хотя покрытосеменные (эволюционно наибо-
лее молодые и наиболее биологически прогрес-
сивные) по среднему количеству ядерной ДНК 
занимают промежуточное положение между 
другими растениями, важно отметить, что размер 
генома у цветковых растений сильно варьирует 
[Шереметьев и др., 2011]. По этому показателю 
однодольные травы по среднему размеру генома 
не  уступают  высшим  споровым и многим голо- 

Таблица  
Размеры геномов (1С, Мб) рецентных групп растений 

разного филогенетического положения 
 

Группа 
Вариации  

размера генома 
Средний  

размер генома 
Мхи 

Плауны 
Хвощи 

Папоротники 
Хвойные 

Покрытосеменные

205–1933 
2800–11728 

11492–11883 
430–11427 
6500–37000 
540–11296 

479 
7264 
11687 
6309 
21570 
4077 

 
семенным. В целом среди покрытосеменных 
наименьшими средними размерами геномов (по 
нашим расчетам на основе литературных дан-
ных) обладают эволюционно древние жизненные 
формы двудольных – деревья (1516 Мб) и кус-
тарники (2738 Мб), а наибольшими – относи-
тельно эволюционно молодые (и, как считается, 
неотенические) однодольные травы (11296 Мб). 

Очень сложно судить о размерах геномов у 
вымерших групп растений (древнейших голосе-
менных, чекановскиевых, кейтониевых, беннет-
титовых, кордаитовых и др.), широко распро-
страненных и доминировавших в древних экоси-
стемах. Однако представляют большой интерес 
попытки исследований в этом направлении, на-
чатых недавно [Franks et al., 2012; Lomax et al., 
2014]. Эти работы основаны на выявленных кор-
реляциях между размерами клеток (и их элемен-
тов) в листьях рецентных и ископаемых расте-
ний, размером их генома (гипотетического для 
ископаемых растений) и динамикой концентра-
ции СО2 в атмосфере древних и современных 
экосистем. Понятно, что результаты таких ис-
следований дают возможность лишь предполо-
жительных оценок, но они свидетельствуют о 
том, что в течение последних 400 млн лет для 
адаптациогенеза растений была характерна тен-
денция снижения количества ядерной ДНК в 
растительных клетках. При этом на фоне этой 
общей тенденции гипотетический размер генома 
древних групп растений в отдельные периоды 
эволюции биосферы сильно колебался. В связи с 
этим интересно отметить, что у покрытосемен-
ных, достигших, как считается, высшего уровня 
организации [Красилов, 1973] и являющихся са-
мой биологически прогрессивной группой (по 
числу видов, широте распространения, числен-
ности в большинстве биомов), вновь наблюдает-
ся некоторое увеличение размера генома в эво-
люционно молодых ветвях. Такое явление отчет-
ливо выражено в ряду жизненных форм: деревья 
– кустарники – двудольные лианы – двудольные 
травы – пальмы – однодольные лианы – одно-
дольные травы. Размер генома у последних форм 
(как самых эволюционно молодых) в среднем на 
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порядок больше, чем у деревьев, являющихся 
древнейшими жизненными формами цветковых 
[Шереметьев и др., 2011]. 

Чем обусловлены процессы увеличения или 
уменьшения размера генома у отдельных групп 
растений разного эволюционного возраста, как 
эти процессы связаны с активностью представи-
телей данных групп и как в результате все эти 
явления сказываются на характере эволюции 
растений? 

Попытаемся высказать некоторые соображе-
ния по этим непростым вопросам, исходя из 
концепций автора [Савинов, 2015] и опираясь на 
литературные данные по теме предпринятого 
теоретического исследования. 

Прежде всего следует отметить, что по 
имеющимся данным ДНК ядерного генома мно-
гих растений содержит различные классы повто-
ряющихся последовательностей ДНК, часть ко-
торых может кодировать белки, необходимые 
для метаболизма и воспроизводства растения, а 
функция другой, как нередко считается, состоит 
лишь в «обслуживании» размножения самих се-
бя как мобильных генетических элементов 
[Щербань, 2014]. 

Известно, что повторяющиеся последователь-
ности являются основным компонентом генома 
растений и, например, у злаков они могут со-
ставлять до 90–95% ядерной ДНК [Flavell et al., 
1974; Paux et al., 2006]. Образование большого 
количества повторяющихся последовательностей 
в ДНК многих видов разных групп растений ус-
коряет эволюцию растительного генома, и хотя 
адаптивная значимость появления множества 
таких последовательностей и мобильных генети-
ческих элементов в геномах остается во многих 
случаях невыясненной, тем не менее, ряд данных 
указывает на роль этого явления в адаптации 
растений к стрессовым воздействиям среды оби-
тания и селективное преимущество генотипов, 
генерирующих большее разнообразие в составе 
различных фракций повторяющихся последова-
тельностей ДНК [Сергеева, Салина, 2011; Щер-
бань, 2014]. Значительное обогащение ДНК эу-
кариот некодирующими элементами объясняют 
уникальной комбинаторикой объединения (аль-
тернативным сплайсингом) универсальных экзо-
нов их генов (и доменов белков) в филогенезе и 
во время экспрессии генов [Babushok et al., 2007]. 

С другой стороны, вынужденное увеличение 
объема ДНК, по-видимому, может усложнять 
метаболические и репродуктивные процессы у 
растений. Действительно, исследования показа-
ли, что растения с крупными геномами хуже 
адаптируются к загрязнению почв тяжелыми ме-
таллами [Vidic et al., 2009], к экстремальным 

климатическим условиям, в частности пустынь, 
поскольку после редких дождей растения разви-
ваться там должны быстро, а это возможно лишь 
при малом размере генома: 390–1300 Мб [Sliwin-
ska et al., 2009; Wang et al., 2009]. Видимо, по-
этому кроме увеличения размера генома за счет 
амплификации мобильных генетических элемен-
тов, у растений возникли также и противодейст-
вующие механизмы – для удаления части повто-
ряющихся последовательностей ДНК из геномов 
[Сергеева, Салина, 2011]. 

Причинами негативного влияния на адапта-
циогенез растений сильно увеличенного количе-
ства их ядерной ДНК могут быть следующие яв-
ления. Во-первых, при большом размере генома 
меньше скорость деления клеток [Gregory, 
Hebert, 1999]. Во-вторых, известно, что процесс 
транскрипции требует больших затрат энергии в 
виде АТФ [Гвоздев, 1996]. В связи с этим, оче-
видно, что, например, хвойные со средним раз-
мером генома 21570 Мб (см. таблицу) будут не-
сти больше существенных энергетических за-
трат, чем покрытосеменные (в том числе одно-
дольные травы со средним размером генома 
11296 Мб), даже если принять, что у растений 
транскрибируется 10% генома. 

В перспективе, при наличии соответствую-
щих данных можно, по-видимому, количествен-
но оценить различия в активности этих двух 
групп растений (в частности, в энергетическом 
аспекте) с использованием формул 1–4 (см. вы-
ше). Хотя даже теоретически из этих формул 
следует, что хвойные, несут больше энергетиче-
ских и информационных «издержек» в единицу 
времени, чем покрытосеменные, которые при 
меньшем размере генома могут быстрее и эф-
фективнее использовать свою генетическую ин-
формацию и энергию, быть «рационально» ак-
тивнее в индивидуальном и историческом разви-
тии, что подтверждается сравнительными иссле-
дованиями [De Schepper et al., 2013]. 

Очевидно, качественной характеристикой ак-
тивности, «стратегией» биологически прогресси-
рующих рецентных растений, например, злаков 
является достижение компромисса между необ-
ходимостью, с одной стороны, увеличивать раз-
мер генома, а с другой – нивелировать отрица-
тельные последствия этого для жизнедеятельно-
сти. В результате такие растения сформировали 
достаточно большой размер генома, но опти-
мальной величины и состава, что позволяет со-
четать преимущества генетического разнообра-
зия и достаточно интенсивного метаболизма, ко-
торые обеспечивают биологический прогресс. 
Вероятно также, что до начала кайнозоя хвойные 
на основе своей организации в достаточной мере 
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могли осуществлять указанную компромиссную 
стратегию. Но, по-видимому, в условиях слиш-
ком быстрого антропогенного изменения пара-
метров современной биосферы (в частности, 
климатических и связанных с ними биотических, 
таких, например, как усиление активности фито-
патогенов), очень большой размер генома, с од-
ной стороны, и недостаточные метаболические 
возможности хвойных, с другой, могут войти в 
отношения дисгармонии. Как считается, такое 
явление весьма вероятно вследствие дефицита у 
этих растений некоторых классов регуляторной 
РНК, ограничивающих активность транспозонов 
[Lu et al., 2007; Dolgosheina et al., 2008; Вешня-
ковская, 2014]. 

Наряду с генетической подсистемой не мень-
шую роль в регуляции активности растений иг-
рают также их гормональная и электрофизиоло-
гическая подсистемы [Полевой, 2001]. Однако 
пока оценить их значение еще сложнее, поскольку 
эти подсистемы гораздо меньше изучены в тради-
ционных аспектах, не говоря об эволюционном. 

Но исследование эволюции этих подсистем 
необходимо и перспективно. Например, благода-
ря работам отечественных биофизиков намечены 
аспекты эволюционных исследований электроге-
неза растений [Опритов и др., 1991; Пятыгин, 
2003, 2008]. В частности, была высказана гипоте-
за о том, что в процессе эволюции способность 
растений к опережающему отражению совер-
шенствовалась: порог генерации потенциала 
действия на клеточной мембране снизился до 

минимума, а продолжительность биоэлектриче-
ского ответа растительной клетки на внешний 
стимул (например, температурный) уменьшилась 
на несколько порядков [Пятыгин, 2003]. Это, как 
считается, и позволило покрытосеменным травя-
нистым растениям реагировать на перепад тем-
ператур окружающей среды всего в несколько 
градусов, готовясь к возможному последующему 
стресс-воздействию. 

Особый аспект активности составляет сим-
биогенез, проявляющийся у большинства расте-
ний в коэволюционных, структурно-функцио-
нальных взаимодействиях с микоризными и эн-
дофитными грибами, эндофитными бактериями 
и паразитическими растениями [Савинов, 2012, 
2014]. Считается, что симбиогенез играл не по-
следнюю роль в происхождении сосудистых рас-
тений и колонизации ими суши [Гамалей, 2012]. 
Так или иначе, но, очевидно, с девона в назем-
ных экосистемах растения вместе с микоризны-
ми грибами, а много позже еще и с растениями-
паразитами и гемипаразитами интегрированы в 
особые симбиосистемы – геосимбиозы [Савинов, 
2014], что существенно влияет на организацию и 
развитие экосистем. 

Таким образом, проблема активности расте-
ний как фактора их эволюции позволяет интег-
рировать данные из различных областей биоло-
гии, в том числе палеоботаники, и в новых, пер-
спективных аспектах рассматривать вопросы 
эволюции растений в древних и современных 
экосистемах биосферы. 
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