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Модульные и унитарные организмы – два принципиально различных типа 
живых существ. Они представлены во всех компонентах биоты, включая 
растения, животные, грибы и прокариоты. Благодаря специфике органи-
зации модульных объектов их структурная эволюция имела псевдоцикличе-
ский характер. Широкое распространение получили гомеозисные транс-
формации. Проявилась значительная канализированность семофилеза. 
Актуален анализ результатов биологической эволюции в планетарном 
масштабе с позиции концепции модульной организации. 

Ключевые слова: модульная организация, модульные и унитарные ор-
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Введение 
В настоящее время возрастает интерес к осмыслению эволюции в плане-
тарном масштабе (Брынцев 2018; Гринин и др. 2013 и др.). Все чаще ос-
новой такого анализа становятся общенаучные теории, которые широко 
используют и при выявлении закономерностей биологической эволюции 
(Богатых 2006; Брынцев 2018; Кирпотин 2007 и др.). Среди общебиологи-
ческих подходов заслуживает внимания концепция модульной организа-
ции, согласно которой модульные и унитарные организмы представляют 
два принципиально различных типа живых существ (Гатцук 2008; Мар-
фенин 1993; 1999; 2008; 2016; Нотов 1999). Они распространены во всех 
компонентах биоты, включая растения, животных, грибы и прокариоты. 
Модульные организмы отличаются от унитарных с позиции любого ас-
пекта анализа живых систем (Марфенин 1993; Нотов 1999; 2008). Ряд ра-
бот посвящен выявлению специфики их структурной эволюции (Марфе-
нин 2008; 2016; Мейен 1975; 1988; Нотов 1999; 2015; 2016; Тимонин 2006; 
Notov 2015; 2016; 2019). Продолжение этих исследований могло бы при-
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вести к более глубокому пониманию закономерностей эволюции биосфе-
ры. Цель работы: обратить внимание на актуальность дальнейшего анали-
за результатов структурной эволюции с позиции концепции модульной 
организации не только для эволюционной морфологии, но и для биосфе-
рологии. 

Модульные организмы как специфические  
биосистемы 
Специфика модульных и унитарных организмов обусловлена фундамен-
тальными различиями их организации, которые взаимосвязаны с другими 
важными особенностями и характеристиками, частично представленными 
на Рис. В ходе онтогенеза модульных живых существ осуществляется 
многократное образование основных структурных элементов тела. Цик-
лический морфогенез обеспечивает открытый рост, который определяет 
принципиально иной тип индивидуального развития, другие принципы 
регуляции целостности и модели функционирования (Марфенин 1993; 
2008; 2016; Нотов 1999; 2008). 

 
Рис. Характер взаимосвязи между некоторыми особенностями мо-

дульных организмов и спецификой их структурной эволю-
ции: МГ – морфогенез, морфогенетический  

Многократное включение относительно автономных морфогенетических 
программ сопряжено с простотой морфогенеза и децентрализованной ре-
гуляцией (Марфенин 2016; Олескин 2013). Саморегуляция у модульного 
организма происходит благодаря остановке или возобновлению ростовых 
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процессов (Марфенин 1993; 2016; Нотов 1999). Циклический морфогенез 
обусловливает также наиболее значимые системные особенности модуль-
ного организма. Они способствовали регулярной реализации циклов 
структурной интеграции, которая определила псевдоциклический харак-
тер эволюции, и облегчали осуществление гомеозисных трансформаций 
(Нотов 2015; 2016; Notov 2015; 2016). 

Модусы структурной эволюции и результаты  
семофилеза 
В большей степени специфику структурной эволюции модульных орга-
низмов отражают модусы, часть из которых С. В. Мейен применительно  
к высшим растениям назвал нетривиальными. В их числе псевдоциклы  
и гамогетеротопии, представляющие один из примеров гомеозисных пре-
образований (Мейен 1975; 1988). Осуществление подобных модусов в зна-
чительной степени облегчается относительно низкой целостностью мо-
дульных организмов и блочным характером их онтогенеза (Рис.). Широкое 
распространение и важная эволюционная роль гомеозисных и псевдоцик-
лических трансформаций достаточно четко выявляются при фронтальном 
анализе структурного разнообразия модульных живых существ (Нотов 
2015; 2016; Notov 2015; 2016). 

Наиболее четко цикличность интеграционных процессов проявилась 
у модульных организмов с более сложной дифференциацией тела и иерар- 
хическими программами развития. Псевдоциклические трансформации 
играли важную роль в формировании морфологического разнообразия со-
судистых растений и модульных животных (Кузнецова 1986; Нотов 2016; 
Notov 2016). Выявляется также значительный параллелизм преобразова-
ний колоний в разных группах модульных животных (Marfenin, Kosevich 
2004; Sánchez 2004 и др.). 

Гомеозисные трансформации лучше изучены у высших растений.  
В этой группе модульных организмов они становились основой для фор-
мирования некоторых типов ветвления и ключевых групп жизненных 
форм, своеобразных архитектурных моделей и их вариантов (Нотов 2015; 
Notov 2015). Для структурной и таксономической эволюции большое зна-
чение имели феномены вивипарии и эмбриоидогении, которые способ-
ствовали реализации новых репродуктивных и адаптационных стратегий. 
Масштабность и параллелизм этих преобразований обусловили широкое 
распространение у растений корнеотпрысковой биоморфы и вивипарии 
(Жмылев и др. 2019; Нотов 2015; Notov 2015). Некоторые варианты го-
меозиса оказались сопряженными с определенными репродуктивными 
стратегиями и увеличивали надежность репродуктивных систем (Нотов 
2015).  
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Модульная организация и относительное единообразие способов вза-
имодействия с окружающей средой обусловили высокую степень канали-
зированности семофилеза. В формировании структурного разнообразия 
модульных организмов более существенную роль играли общие законо-
мерности преобразования формы, что применительно к сосудистым рас-
тениям интерпретировалось С. В. Мейеном (1975; 1990) как более четкое 
проявление номотетического аспекта эволюционного процесса. 

Параллелизм в реализации основных этапов морфофункционального 
усложнения и дифференциации в разных группах модульных организмов 
достиг предельного уровня. В ходе прогрессивной эволюции во всех 
группах модульных живых существ неоднократно осуществлялась струк-
турная дифференциация и специализация модулей, которая способствова-
ла усложнению внешнего строения тела и формированию многоуровневой 
иерархической системы соподчиненных структурных единиц (Notov 2016; 
2019). 

Высокую степень полноты параллельные ряды прогрессивного рас-
членения тела достигли у растений (Табл.) (Idem 2019). При любом типе 
структурной организации выявляются аналогичные стадии морфологиче-
ского усложнения и сходные уровни дифференциации функциональных 
подсистем. Они оказались весьма сходными при любом варианте внут-
реннего строения у клеточных сифональных форм и многоклеточных ор-
ганизмов с сифонокладальной, нитчатой, паренхиматозной, псевдопарен-
химатозной и тканевой организацией (Табл.). В каждой из этих групп про-
исходила дифференциация на осевые и аппендикулярные элементы, кото-
рая обусловила формирование побеговидных структур и иерархически 
разветвленных систем. Побеговидные структуры представлены в различ-
ных классах и отделах водорослей (Ibid.). Внешне они могут быть очень 
сходны с побегами высших растений. При этом «листья» некоторых бу-
рых и красных водорослей могут быть многослойными, иметь жилки  
и подобный высшим растениям филлотаксис. 

Сходные варианты морфологической дифференциации осуществля-
лись также у модульных колониальных животных, грибов и лишайников, 
которые представляют симбиотические ассоциации, приближающиеся по 
уровню целостности к организменным биосистемам (Notov 2014; 2019). 
Аналогичными оказались не только реализованные модусы специализа-
ции элементов тела, но и алгоритмы построения их сложноразветвленных 
систем. У кораллов и тропических деревьев были обнаружены одинако-
вые архитектурные модели и сходные процессы реитерации (Dauget 1991; 
Hallé et al. 1978). 
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Tабл. Уровни дифференциации функциональных подсистем 
при различных типах структурной организации мо-
дульных растений 

Структурная организация 
Уровни дифференциации подсистем 

С0Ф0 С0Ф1 С1Ф1 С1Ф2 С1Ф3 С1Ф'3 С2Ф3 С3Ф3 С3Ф'3 

Талломная сифональная 
– сифонокладальная 
– нитчатая неразветвленная 
– нитчатая разветвленная 
– паренхиматозная 
– псевдопаренхиматозная 
– тканевая 

+ + + + +     
+ + + + +     
 + +       
 + + + +     

+ + + + +     
+ + + + +     
  + + +     

Теломная   + + + +    
Побеговая    + + + + + + 

Примечания:  
Основные функциональные подсистемы организма: С – взаимодействующая  

с твердым субстратом (ризоиды, прикрепительные диски, корни); Ф – связанная  
с фотосинтезом.  

Уровни их дифференциации обозначены цифровыми индексами: 0 – морфо-
логическая дифференциация отсутствует; 1 – элементы равноценны или проявля-
ется только тенденция к дифференциации; 2 – элементы различаются, фотосинте-
тическая система дифференцирована на осевые (оси, стебли) и аппендикулярные 
структуры (ассимилирующие пластины, листья, филломорфные ветви); 3 – слож-
ная иерархическая дифференциация элементов и их комплексов. 

' – дифференциация, сопряженная с псевдоцикцлической интеграцией на ос-
нове одного типа структурной организации.  

Представлены наиболее распространенные варианты сочетания состояний 
функциональных подсистем. 

«Всепроникающий» параллелизм, относительная независимость и комби-
нативность вариантов преобразований позволяют продуктивно применять 
подходы к анализу структурного разнообразия растений при изучении ре-
зультатов структурной эволюции модульных организмов из других царств 
живой природы (Шафранова 1981; Dauget 1991; Hallé et al. 1978). Такой 
анализ даст возможность выявить специфику проявления общих тенден-
ций, связанных с повышением уровня дифференциации, обусловленную 
особенностями организации растений, животных и грибов.  

Экологические аспекты структурной эволюции  
модульных организмов  
Фундаментальные особенности модульной организации обусловливают 
экологическую специфику живых существ с открытым ростом. Модуль-
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ные организмы отличаются своеобразием популяционной жизни, прояв-
ляют иные, по сравнению с унитарными объектами, формы активности по 
отношению к среде и другим организмам (Нотов, Жукова 2019; Савинов 
2015; 2017). Благодаря неограниченному росту легко снимаются размер-
ные и возрастные ограничения, реализуется способность «врастать» 
окружающую среду, «расчленять» ее и преобразовывать. При активном 
вегетативном размножении и быстрой дезинтеграции нередко «стирают-
ся» границы между жизнью организма и популяции (Жмылев 2006; Мар-
фенин 1993; 2016; Нотов 1999; 2017; Shefferson et al. 2017). Наличие твер-
дых оболочек у растений и скелетных элементов у модульных животных 
позволяет «структурировать» среду и выполнять каркасную функцию да-
же после гибели организма. Все отмеченные свойства определяют особую 
средообразующую и ценозообразующую роль модульных организмов. 
Модульные организмы обеспечивают, например, процессы почвообразо-
вания и формирования массивной основы коралловых рифов. Модульные 
живые существа образуют экологические каркасы наземных и морских 
биоценозов. Благодаря значительному структурному разнообразию эти 
каркасы могут иметь значительные размеры и крайне сложное много-
ярусное строение (Марфенин 1993; 2016; Преображенский 1986; Сорокин 
1990; Brandl et al. 2019; Dubinsky, Stambler 2011; McCloskey 1970; Olde-
man 1992; Rossi et al. 2017; Schiel, Foster 2015). Анализ структурного раз-
нообразия модульных организмов и процессов его эволюции с позиции их 
ценотической роли – ключ к пониманию закономерностей организации  
и функционирования фитоценозов и сложных морских биоценозов (Hallé  
et al. 1978; Oldeman 1992).  

Структурная эволюция модульных организмов  
и генезис биомов 
Структурная эволюция модульных организмов была тесно связана с эво-
люцией биомов. Для понимания закономерностей формирования харак-
терной организации наземных и морских биоценозов большое значение 
имеет анализ коэволюции модульных компонентов сообществ. Их сопря-
женная эволюция оказывала существенное влияние на структурное разно-
образие этих компонентов. Это хорошо иллюстрируют полученные к на- 
стоящему моменту материалы по коэволюции высших растений и грибов, 
колониальных животных и водорослей (Каратыгин 1993; Савинов 2017; 
Rossi et al. 2017). 

Модульные организмы играли важную роль в генезисе разных типов 
биомов и процессах филоценогенеза, которые существенно изменяли рас-
тительный покров на разных этапах развития Земли. Формирование слож-
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ных многоярусных тропических лесов было сопряжено с эволюцией раз-
нообразия архитектурных моделей древесных растений (Hallé et al. 1978; 
McElwain 2018). Образование разных вариантов травяных биомов проис-
ходило благодаря существенной биоморфологической трансформации тра-
вянистых жизненных форм (Гамалей 2015; Жерихин 2003; Ström-berg 2011; 
Wilson et al. 2017). Формирование этих биомов во многом было опосредо-
вано массовой реализацией тенденции к появлению розеткообразующих 
форм злаков (Серебрякова 1971). Подобные примеры подчеркивает целе-
сообразность сопряженного анализа результатов структурной эволюции  
и процессов генезиса различных биомов. Такие исследования актуальны и 
для морских экосистем (Rossi et al. 2017; Starko et al. 2019; Vacchi et al. 
2017). 

Таким образом, фронтальный анализ результатов структурной эволю-
ции разных групп модульных организмов позволит рассматривать про-
цессы формирования биоразнообразия на качественно ином уровне. Он 
будет способствовать более глубокому пониманию фундаментальной ро-
ли модульных живых существ в экосистемах разного масштаба, включая 
планетарный, и развитию биосферологии. 
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