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Аннотация. В статье рассмотрены генетические механизмы видообразования у растений. Показано зна-
чение межвидовой гибридизации и полиплоидии (полногеномной дупликации, WGD) как основных для рас-
тений механизмов видообразования. Рассматриваются три пути преобразований гибридного генома, связан-
ные с видообразованием. В первом варианте плоидность потомства в сравнении с плоидностью родителей 
не меняется, геном гибридной линии стабилизируется посредством возвратных скрещиваний и интрогрес-
сии без полиплоидизации. Во втором варианте геном гибрида полиплоидизируется, первоначально неста-
бильный геном неополиплоида постепенно переходит в стабильное состояние эуполиплоида с сохранени-
ем полиплоидного числа хромосом, но с диплоидным типом конъюгации хромосом в мейозе. Это широко 
распространенный и быстрый механизм видо- и родообразования у высших растений, который обеспечил 
морфологическую и генетическую обособленность и адаптивность не менее 15 % современных видов высших 
растений, но это путь, который обычно не приводит к ароморфозам, это видообразование на уже достиг-
нутом уровне сложности. Третий путь видообразования реализуется посредством дисплоидии и вторичной 
диплоидизации генома. В этом случае неополиплоид претерпевает значительные геномные перестройки и 
утрачивает большую часть дуплицированных копий генов, число хромосом его радикально уменьшается. У 
разных особей вида, вставшего на путь стохастического фракционирования генома и дисплоидии, исходная 
генетическая избыточность разных компонентов генома, мультиплицированных после WGD, трансформи-
руется непредсказуемо своеобразно, что приводит к радикальному увеличению внутривидового геномного и 
эпигенетического полиморфизма и дает богатый материал для естественного отбора. Также показано, что у 
эуполиплоидов и палеополиплоидов значительную роль в наследуемых адаптациях к условиям среды и в ана-
томо-морфологических новациях играют сегментные и тандемные дупликации генов, не связанные с WGD. 
Некоторые из палеополиплоидов, оказавшиеся эволюционно прогрессивными морфотипами, обладатели 
ароморфозов с диплоидизированными геномами, дают начало новым филогенетическим ветвям, новым над-
родовым таксонам. В статье предлагается выделить роды с уникальным двухромосомным геномом Zingeria и 
Colpodium (x =2; 2n = 4, 8, 12) в подтрибу Zingeriinae Rodionov, subtrib. nov. – Тип: Zingeria P. A. Smirn. Кроме 
того, объединение в одну подтрибу Helictochloinae Röser et Tkach родов Helictochloa и Molineriella кажется нам 
необоснованным с геномной точки зрения, поскольку фундаментальным различием между этими двумя ро-
дами является то, виды Molineriella несут необычный 4-хромосомный геном, в то время как видообразование 
в роде Helictochloa (x = 7; 2n = 14–154) идет через перебор разных сочетаний 7-хромосомных субгеномов, 
обозначаемых буквами E, L, B, C, M, V, G, U. Поэтому мы считаем необходимым выделить виды этого рода в 
отдельную подтрибу Molineriellinae Rodionov, subtrib. nov. – Type: Molineriella Rouy.
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Summary. The article considers the genetic mechanisms of plant speciation. The importance of interspecific hy-
bridization and polyploidy (whole genome duplication, WGD) as the main mechanisms of plant speciation is shown. 
There are three main ways of transformations of the hybrid genome associated with speciation. In the first way, the 
ploidy of the offspring does not change in comparison with the parents’ ploidy; the genomes of hybrid lines are stabi-
lized through backcrosses and introgression without polyploidization. In the second way, the interspecial hybridization 
followed by whole genome duplication. Then, the initially unstable neopolyploid genome gradually passes into a stable 
eupolyploid state with the preservation of the polyploid number of chromosomes but with the diploid type of chro-
mosome conjugation in meiosis. This is a widespread and rapid mechanism of plant speciation and genus formation 
in higher plants, which ensured the morphological and genetic isolation and adaptability of at least 15 % of modern 
species of higher plants. However, this is a path that usually does not lead to aromorphoses, this is speciation at an 
already achieved level of complexity. The third way of speciation is realized through dysploidy and secondary diploidi-
zation of the genome. In this case, the neopolyploid undergoes significant genomic rearrangements and loses most of 
the duplicated gene copies, its number of chromosomes is radically reduced. In different individuals of a species that 
has embarked on the path of stochastic genome fractionation and dysploidy, the initial genetic redundancy of various 
genome components multiplied after WGD is transformed in an unpredictably unique way, which leads to a radical 
increase in intraspecific genomic and epigenetic polymorphism and provides rich material for natural selection. It was 
also shown that in eupolyploids and paleopolyploids, a significant role in heritable adaptations to environmental con-
ditions and in anatomical and morphological innovations is played by segment and tandem duplications not associated 
with WGD. Some of the paleopolyploids, which turned out to be evolutionarily progressive morphotypes, possessing 
aromorphoses with diploidized genomes, give rise to new phylogenetic branches, new suprageneric taxa. The article 
proposes to assign both genera carrying a unique two-chromosomal genome Zingeria and Colpodium (x = 2; 2n = 4, 
8, 12) into subtribe Zingeriinae Rodionov, subtrib. nov. – Type: Zingeria P. A. Smirn. In addition, the accomodation 
of the genera Helictochloa and Molineriella into one subtribe Helictochloinae Röser et Tkach seems to us unreasonable 
from a genomic point of view, since the fundamental difference between representatives of these two genera is that 
Molineriella species carry an unusual 4-chromosomal genome, while speciation in genus Helictochloa (2n = 14 – 154) 
goes through the combinations of different 7-chromosome subgenomes, denoted by the letters E, L, B, C, M, V, G, U. 
Therefore, we consider it necessary to assign Molineriella into a monogenic subtribe Molineriellinae Rodionov, sub-
trib. nov. – Type: Molineriella Rouy. 

Введение

Успехи сравнительной геномики, казалось 
бы, разрешили давний спор о том, играла или 
нет полиплоидия заметную роль в прогрес-
сивной эволюции цветковых растений. Следы 
одного или нескольких актов полногеномной 
дупликации (WGD) есть в геномах всех иссле-
дованных в этом отношении голосеменных и 
покрытосеменных растений (Van de Peer et al., 
2017; Liu et al., 2021, 2022b). Предки современ-
ных настоящих мхов (Bryophyta), папоротни-
ков и гомоспоровых плауновидных, так же как 
цветковые растения, пережили по крайней мере 

один акт WGD в своей истории (Szövényi et al., 
2021). Следов WGD не видно в секвенирован-
ных геномах предков многоклеточных наземных 
растений – харовых водорослей (Nishiyama et al., 
2018; Jiao, 2020), но среди современных Chara-
ceae полиплоиды, несомненно, есть – кроме ба-
зового для видов Chara числа хромосом n = 14 в 
секциях Agardhia и Grovesia есть виды, у которых 
n = 42 и n = 56 (Casanova, 2015). Дупликаций-
последствий WGD не обнаружено в полностью 
секвенированных геномах плаунка Selaginella 
moellendorffii (Banks et al., 2011), антоцеротово-
го мха Anthoceros angustus (Zhang et al., 2020), 
печеночного мха Marchantia polymorpha (Bow-
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man et al., 2017). Однако не исключено, что это 
древние палеополиплоиды – во всяком случае, 
в роде Selaginella известны как виды-диплоиды 
(n = 8–12), так и полиплоиды с n = 18–20, 30–32, 
48–60 (Jermy et al., 1967; Takamiya, 1993; Skaptsov 
et al., 2018, 2020). В роде Anthoceros по крайней 
мере один вид – A. punctatus – полиплоид (Pros-
kauer, 1957; Dawes et al., 2020). В роде Marchan-
tia два вида – M. globosa и M. breviloba – тетра-
плоиды (Fitsch, 1991; Bischler, Bisselier-Dubayle, 
1993). Отсюда может сложиться впечатление, 
что именно акты WGD переводят геном в новое 
эволюционно лабильное состояние, дают тот 
материал для естественного отбора, который, в 
конце концов, и обеспечил эволюционный успех 
Spermatophyta на макроэволюционном уровне 
(Van de Peer et al., 2017; Benton et al., 2022; Qiao 
et al., 2022), и дал разнообразие сортов и видов 
сельскохозяйственных растений на ниве прак-
тической селекции (Rodionov, 2013; Rodionov et 
al., 2019). Примечательно, что около 70 % заре-
гистрированных актов WGD у предков совре-
менных растений происходило в период эколо-
гической катастрофы на границе мелового пери-
ода или предшествовало ему, и есть основания 
думать, что какие-то особенности появившихся 
тогда полиплоидных геномов помогли их обла-
дателям адаптироваться к новым экологическим 
условиям (Van de Peer et al., 2017; Benton et al., 
2022). Однако исследования последнего времени 
и переосмысление некоторых давно известных 
фактов, так или иначе связанных с процессами 
видообразования у растений, позволяют по-
новому взглянуть на пути и механизмы прогрес-
сивной эволюции у растений.

Неополиплоиды, эуполиплоиды, мезополи-
плоиды, палеополиплоиды

Полиплоидный геном может появиться в ре-
зультате слияния нередуцированных гамет или 
в результате нерасхождения хромосом в сомати-
ческой ткани (Ramsey, Schemke, 1998). Если при 
этом появилось растение с тремя и более иден-
тичными геномами (AAA, AAAA, …), его на-
зывают автополиплоидом, в то время как поли-
плоиды, возникшие после объединения в одном 
ядре близких, но неодинаковых, гомеологичных 
геномов (AABB, AABBCC и т. п.), именуют ал-
лополиплоидами. По авторитетному свидетель-
ству Hitoshi Kihara, общеупотребимые сейчас 
термины автополиплоидия и аллополиплоидия 
(нем. Autopoliploidie/Allopolyploidie, англ. auto-

polyploidy/allopolyploidy) были предложены в 
1926 г. проф. B. Nĕmec (Kihara, Ono, 1926).

Полиплоидный геном, возникший de novo, 
и, прежде всего, аллополиплоидный геном на 
ранних этапах своего существования, неста-
билен. Это состояние, обозначаемое термином 
«геномный шок» (McClintock, 1984; Senerchia et 
al., 2015; Zhang et al., 2018), характеризуется це-
лым комплексом явлений, включающих потерю 
части ДНК ядерного генома («фракционирова-
ние генома»), хромосомные перестройки, из-
менения рисунка метилирования генома, изме-
нение транскриптома, экспансию транспозонов 
(Renny-Byfield, Wendel, 2014; Senerchia et al., 2015; 
Soltis et al., 2016a, b; Zhang et al., 2018; Rodionov 
et al., 2019, 2020b, c; Benton et al., 2022). В ряду 
поколений процессы реорганизации аллополи-
плоидного генома постепенно затухают, геном 
переходит в новое, квазистабильное состояние. 
Растение с таким геномом может вступать в но-
вые акты отдаленной гибридизации, тем самым 
геном может вернуться в состояние геномного 
шока. 

При описании динамики изменений поли-
плоидного генома во времени используют тер-
мины, предложенные Claude Favarger (1961), 
различая неополиплоиды, палеополиплоиды и 
мезополиплоиды. По Фаварже (Favarger, 1961), 
неополиплид – это недавно возникший по-
липлоид, морфологически и кариологически 
близкий к известным, рядом существующим ди-
плоидным видам, которые считаются его пред-
ками. Палеополиплоид – давно возникший по-
липлоид, не имеющий близких по морфологии 
диплоидных видов в границах своего ареала, в 
пределах рода или близких родов; мезополипло-
ид – полиплоид, диплоидные предки которого 
неизвестны, но диплоидные виды того же рода 
в других ареалах есть. Подчеркивая динамич-
ность полиплоидных комплексов в пределах 
рода, Фаварже (Favarger, 1984) пишет, что если 
в ближайшие несколько сот лет исчезнет дипло-
идный подвид Ranunculus plantagineus subsp. oc-
cidentalis (2n = 2x = 16), что вполне вероятно, то 
неополиплоидные расы R. plantagineus (2n = 24, 
32, 40 – Huber, 1985) надо будет считать мезопо-
липлоидами, поскольку полиплоидная природа 
вида будет обоснована только существованием 
пиренейского диплоидного вида R. pyrenaeus  
(2n = 16 – Diosdado, Pastor, 1996) и других ди-
плоидов в этом виде, отличающихся по ареалу 
от R. plantagineus (Faverger, 1984). Поддерживая 
основную идею Фаварже о динамичной во вре-
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мени природе полиплоидных комплексов, Стеб-
бинс не мог согласиться с предлагаемыми Фа-
варже критериями для разделения стадий нео-, 
мезо- и палеополиплоидов (Stebbins, 1984, 1986). 
Он полагал, что к палеополиплоидам следует от-
носить такие виды, наименьшее число хромосом 
в геноме которых кратно больше основного чис-
ла хромосом (x) в родственном роде – то есть это 
полиплоиды по сравнению с внешней группой, 
родственным родом, принадлежащим к тому же 
семейству, но диплоидные предки их не извест-
ны. Мезополиплоиды – это виды, число хромо-
сом в геноме которых кратно больше основного 
числа хромосом (x), встречающегося в том же 
роде, но диплоиды не встречаются в том ареале, 
где распространен мезополиплоид. Предполага-
ется, что эти виды уже были полиплоидными, 
когда мигрировали в свои местообитания. Нео-
полиплоиды – это виды или цитотипы, которые 
являются полиплоидными по отношению к дру-
гим видам того же рода, обнаруженным в ареале 
распространения неополиплоида или в прилега-
ющих районах (Stebbins, 1986). Подчеркнем, что 
длительное время к палеополиплоидам отно-
сили только высокополиплоидные виды родов, 
в которых не было диплоидов, как это наблю-
дается у бамбуков, в большинстве родов папо-
ротников и в нескольких семействах покрыто-
семенных, таких как Magnoliaceae, Platanaceae, 
Salicaceae и Bromeliaceae (Stebbins, 1984, 1986; 
Guerra, 2008). Лишь в геномную эру этот термин 
стал использоваться при описании геномов низ-
кохромосомных видов типа Arabidopsis, прошед-
ших в своей истории через несколько раундов 
WGD (Grant et al., 2000; Guerra, 2008; Mandáková 
et al., 2010; Murat et al., 2017). Мандакова и соавт. 
(Mandáková et al., 2010) предложили адаптиро-
вать эти термины с учетом данных сравнитель-
ной геномики. Согласно их определению, «… 
Mesopolyploid species exhibit diploid-like meiosis, 
disomic inheritance, and diploidized genomes up to 
quasidiploid complements with a very low number 
of chromosomes; however, the parental subgenomes 
are still discernible by comparative (cyto)genetic and 
phylogenetic methods. In paleopolyploids, the long-
term amalgamation of parental genomes is ham-
pering their identification by these methods, and 

ancient paleopolyploid WGD events can only be un-
covered by comparsion of orthologous sequences»1 
(Mandáková et al., 2010: 2284). Часть определения 
«мезополиплоида» в редакции Mandáková et al. 
(2010), подчеркнутая нами, выделяет в потоке 
изменений геномов и кариотипов при переходе 
от состояния неополиплоида к состоянию палео-
полиплоида определенный этап, когда кариотип 
и геном диплоидизированы, число хромосом 
в гаплоидном кариотипе и геноме в сравнении 
с неополиплоидом уже уменьшено. Такой этап 
действительно чрезвычайно важен в процессе 
вторичной диплоидизации полиплоидного по 
происхождению генома. Однако в предложен-
ной классификации есть существенное упуще-
ние – не выделена и не названа стадия, на кото-
рой полиплоидный геном стабилизирован, чис-
ло хромосом в нем соответствует сумме чисел 
хромосом в кариотипах родительских видов или 
несущественно отличается от этой цифры. Для 
этого состояния генома нами в 2010 г. предложен 
термин эуполиплоид (от др.-греч. εὖ- «хоро- 
шо» – хороший, добротный; настоящий, подлин-
ный, истинный), который относится к принци-
пиально важному этапу в эволюции кариотипов 
и геномов: «Неополиплоиды постепенно превра-
щаются в относительно стабильные типичные 
авто- и аллополиплоиды (предлагаем для этой 
стадии термин “эуполиплоиды”). В результате 
хромосомных перестроек эуполиплоиды со вре-
менем трансформируются в палеополиплоиды» 
(Rodionov et al., 2010: 1598–1599). Если принять 
термин мезополиплоид в понимании цитируе-
мых авторов (Mandáková et al., 2010), то неополи-
плоид, пройдя через состояние эуполиплоида, 
далее через стадию мезополиплоида переходит 
к стадии палеополиплоида. Эуполиплоид – это 
такое состояние полиплоидного по происхож-
дению генома, когда кариотип и геном такие же, 
как у мягкой пшеницы (2n = 42, геномная фор-
мула BBAADD) – полиплоидная природа кари-
отипа не вызывает сомнений, число хромосом в 
геноме/кариотипе есть сумма числа хромосом в 
диплоидных геномах предковых видов, геном и 
кариотип относительно стабильны. Собственно 
говоря, именно эуполиплоидами являлись все 
те многохромосомные виды, которые пионеры 

1 Перевод: Мезополиплоидные виды демонстрируют диплоидо-подобный мейоз, дисомное наследование 
и диплоидные геномы вплоть до квазидиплоидных комплементов с очень низким числом хромосом; 
однако родительские субгеномы все еще можно различить сравнительными (цито)генетическими и 
филогенетическими методами. У палеополиплоидов длительное слияние родительских геномов затрудняет 
их идентификацию с помощью этих методов, и древние палеополиплоидные события WGD могут быть 
обнаружены только путем сравнения ортологичных последовательностей.
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кариосистематики называли «полиплоидами» 
(Winkler, 1916; Münzing, 1936; Darlington, 1937; 
Sokolovskaya, Strelkova, 1948; Stebbins, 1950), но 
введение нового термина «эуполиплоид», по на-
шему мнению, оправдано, поскольку «полипло-
иды» сейчас понимаются расширительно, вклю-
чают в себя неополиплоиды, мезополиплоиды и 
палеополиплоиды, а состояние генома и карио-
типа на стадии эуполиплоида принципиально 
иное, чем у нео-, мезо- и палеополиплоида в со-
временном понимании этих терминов.

Переход неополиплоида к состоянию эуполи-
плоида – важнейший этап в эволюции генома и 
кариотипа растений, часто связанный с установ-
лением нового вида (видов).

Эволюционные потенции полиплоидов, роль 
полиплоидии в видообразовании у растений, на 
первый взгляд, очевидны (Stebbins, 1980, 1984, 
1986; Soltis et al., 2014a, b):

1. Важным фактором видообразования яв-
ляется репродуктивная изоляция родительских 
диплоидных видов и полиплоидного потомка, а 
известно, что у потомства от скрещивания по-
липлоида с родительскими видами часто возни-
кают проблемы с упорядоченным расхождением 
хромосом в мейозе и, следовательно, с продуци-
рованием гамет со сбалансированными хромо-
сомными наборами, и поэтому полиплоид часто 
репродуктивно изолирован от родительских 
видов. Кроме того, у потомков от скрещивания 
диплоида и полиплоида трудно соблюсти необ-
ходимое для нормального развития эндосперма 
соотношение 2 : 1 между материнским и отцов-
ским геномами, что ведет к гибели эмбриона 
(Johnston et al., 1980).

2. У аллополиплоида (но и у автополиплоида 
тоже – см.: D. E. Soltis, P. S. Soltis, 1989) выше раз-
нообразие аллелей, чем у родительских дипло-
идных форм – более разнообразный материал 
для отбора.

3. Для полиплоидов (преимущественно алло-
полиплоидов) характерны явления гетерозиса 
(Das et al., 2021).

4. Наличие нескольких копий одного гена в 
геноме у полиплоидов создает условия для ди-
вергенции генов и приобретения ими или их де-
риватами новых функций (Li et al., 2021b).

 5. Многочисленность полиплоидов среди 
высокогорных и арктических растений, обита-
ющих в экстремальных условиях, косвенно по-
казывает, что WGD, возможно, способствует 
освоению новых и нарушенных экологических 

ниш, а, следовательно, и географической/эколо-
гической изоляции полиплоида от родительских 
видов (Stebbins, 1984, 1986).

Но существуют и контраргументы (Stebbins, 
1980, 1986; Mayrose et al., 2011, 2014; Soltis et al., 
2014a, b):

1. Полиплоидов относительно много, потому 
что они легко возникают при межвидовой ги-
бридизации, однако ничего принципиально но-
вого полиплоидные формы не демонстрируют. 

2. Искусственно полученные полиплоиды 
обычно не отличаются принципиально от своих 
диплоидных предков, не имеют перед ними пре-
имуществ.

3. Мутации в геномах полиплоидов «забуфе-
рены» и не могут быть подхвачены отбором, по-
этому у полиплоидов ограниченный эволюцион-
ный потенциал.

Если следовать этой системе взглядов, то по-
липлоиды можно рассматривать как «dead-ends» 
на эволюционном древе растений, что эволюци-
онный прогресс связан почти исключительно с 
диплоидами, предки которых тоже были дипло-
идами (Stebbins, 1980). Полиплоиды лишь изред-
ка способны трансформироваться в диплоиды и 
тем самым выходить из эволюционно стазистно-
го состояния (Stebbins, 1986).

Как достоинства, так и определенные огра-
ничения на пути видообразования и эволюци-
онных новаций у полиплоидов примерно равно-
весны. В соответствии с этим в мире растений 
мы видим два этапа в развитии полиплоидов, 
когда идет активное видообразование, два сце-
нария этого процесса: 

1-й сценарий: сальтационное видообразова-
ние, когда новый полиплоидный, часто деспеци-
ализированный и вегететивно размножающий-
ся вид возникает как результат межвидовой ги-
бридизации и полиплоидизации (WGD) – путь, 
при котором реализуются вышеперечисленные 
сильные стороны полиплоидного генома;

2-й сценарий, представляющий из себя про-
должение и развитие 1-го: постепенное или 
сальтационное фракционирование генома, вто-
ричная диплоидизация кариотипа, ведущие к 
появлению видов-палеополиплоидов, обладаю-
щих новыми специализированными признака-
ми (апоморфов), время от времени дающих на-
чало новым филогенетическим ветвям, иногда 
монотипным, в других же случаях склонным к 
активному видообразованию и морфологиче-
ской диверсификации.
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Эуполиплоиды: сальтационное видообра-
зование путем морфологической деспециали-
зации и частичной репродуктивной изоляции

В состоянии эуполиплоида находятся гено-
мы/кариотипы многочисленных видов расте-
ний, классических полиплоидов, полиплоидная 
природа кариотипа которых не вызывает сомне-
ний у кариосистематиков и исследователей фло-
ры. Среди цветковых растений только в родах, 
где можно видеть диплоидные и, в то же время, 
полиплоидные растения, эуполиплоидных видов 
не менее 15 %. В родах с низким основным чис-
лом хромосом х = 2–7 их существенно больше –  
до 50  %, а среди папоротников – треть (Wood 
et al., 2009). Эуполиплоидные геномы характер-
ны для сем. Poaceae, в некоторых других семей-
ствах, в частности, в Montiaceae и Brassicaceae, 
они тоже встречаются часто, но все же в 3 раза 
реже, чем у злаков. Очень редко акты полипло-
идизации имели место в порядке Arecales (Zhan 
et al., 2021). 

К типичным эуполиплоидам относятся мно-
гочисленные аллотетраплоидные виды с упо-
рядоченным, диплоидного типа расхождением 
хромосом в мейозе. Такие полиплоиды назы-
вают амфидиплоидами – термин этот введен 
в научный тезаурус М. С. Навашиным (Nawa- 
schin, 1927). Н. Н. Цвелев (Tzvelev, 1991) назы-
вал амфидиплоиды вторичными диплоидами со 
сложными геномами, отличая их от диплоидов 
первичных, которые, как мы сейчас знаем, в дей-
ствительности являются палеополиплоидами 
(Mandáková et al., 2010).

Факультативно эуполиплоиды могут всту-
пать в новые раунды межвидовой гибридизации 
после чего появляются полиплоиды более вы-
сокого уровня плоидности, в геномах которых 
много более двух разных субгеномов (Winterfeld 
et al., 2014; Suissa et al., 2022). При этом постзиго-
тическая изоляция при межвидовом скрещива-
нии полиплоидов высоких порядков часто выра-
жена слабее, чем при гибридизации диплоидов 
и тетраплоидов (Sutherland, Galloway, 2017). Воз-
можно поэтому среди эуполиплоидных видов 
гораздо чаще встречаются тетраплоиды и реже 
гексаплоиды. Неполная постзиготическая изо-
ляция имеет следствием непрерывный обмен 
аллелями между полиплоидами высоких поряд-
ков, что замедляет дивергенцию морфотипов в 
многохромосомных полиплоидных комплексах 
(Sutherland, Galloway, 2017). Таким путем воз-
никают целые комплексы факультативно пере-

крестноопыляющихся природных рас, гибрид-
ные «рои» (swarms), отчасти апомиктических 
или самоопыляющихся «микровидов», которые 
невозможно разделить на какие-либо «крупные» 
(«морфологические») виды (Tzvelev,1995; Kame-
lin, 2009). 

Появление вследствие межвидовой гибри-
дизации эуполиплоидов разного уровня поли-
плоидии – это радикальный и быстрый способ 
видообразования. Таким путем возникли ты-
сячи видов современных растений. Анализ чи-
сел хромосом в кариотипах около 30 тыс. видов 
цветковых растений, относящихся к 147 семей-
ствам 46 порядков, показал, что полиплоиды 
(эуполиплоиды) есть во всех порядках и в 139 
из 147 семейств растений (Zhan et al., 2021). В 
частности, кариотип и геном сформировавше-
гося около 9 тыс. лет назад гексаплоида Triticum 
aestivum (2n = 42, x = 7, BBAADD), возникшего в 
результате объединения геномов тетраплоидной 
полбы (эммера) T. turgidum (2n = 28, BBAA) и ге-
нома диплоидного (палеополиплоидного) вида 
Aegilops tauschii (2n = 14, DD) (IWGSC 2018; Levy, 
Feldman, 2022). Примечательно, что геном и ка-
риотип ресинтезированных аллополиплоидов 
с геномной конституцией (BBAADD) в первых 
поколениях гибридов в той или иной степени (в 
зависимости от линейной принадлежности ро-
дительских видов) нестабилен – в этот момент 
идет потеря части дуплицированных последо-
вательностей, реорганизация набора транспозо-
нов и тандемных повторов, однако затем геном 
стабилизируется, спаривание хромосом в мейо-
зе идет без образования мультивалентов (Levy, 
Feldman, 2022). 

Прекрасные примеры видообразования пу-
тем образования новых комбинаций субгеномов 
дают нам и другие злаки из трибы Пшеницевые, 
у которых новые роды и виды возникают пре-
жде всего путем межвидовой гибридизации и 
полиплоидизации через появление все новых и 
новых комбинаций субгеномов (Löve, 1982, 1984; 
Dewey, 1984; Wang et al., 1994; Yen et al., 2005). 
Лёве (Löve, 1982, 1984) предложил считать родом 
группу близкородственных видов, имеющую или 
специфический диплоидный геном, или особую, 
только для этого рода характерную комбинацию 
субгеномов. При этом автополиплоидное умно-
жение генома или субгенома не считалось до-
статочным для того, чтобы относить носителей 
таких комбинаций генома к разным родам. На-
пример: диплоиды c геномами HH – это Horde-
um, StSt – Pseudoroegneria, PP – Agropyron. Соче-
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тание субгеномов H и St в любом соотношении, 
например, HHStSt, HHStStStSt, HHHHStSt – это 
кариотипы рода Elymus; PPStSt – Douglasdeweya. 
Сочетание субгенома St с субгеномом Y (про-
исхождение Y-субгенома неизвестно, вероятно, 
это древний дериват St-генома – Liu et al., 2022a) 
StStYY и StStStStYY – Roegneria; HHStStYY – это 
уже не Elymus, а Campeiostachys, а если в карио-
типах Campeiostachys субгеномы HH замещены 
на субгеномы PP – вид надо отнести к роду Ken-
gyilia (Yen et al., 2005).

Попытки последовательного применения в 
таксономии Злаков геномной концепции рода 
достаточно часто приводили к таксономическим 
новациям, которые не совпадали с дискретно-
стью морфологических признаков, считавшихся 
таксономически значимыми в систематике. По-
этому геномная концепция рода не поддержи-
валась или поддерживалась, но с оговорками и 
обширными исключениями, опытными систе-
матиками растений (Baum et al., 1987; Tzvelev, 
1991; Barkworth, 1992; Kamelin, 2004; Goncharov, 
2011; Wang, Lu, 2014; Bernhardt, 2015). Важным 
обстоятельством было то, что установление ге-
номного состава видов требовало длительных 
и дорогостоящих экспериментов, трудоемкого 
анализа поведения хромосом в мейозе 1 у экс-
периментально полученных межвидовых гибри- 
дов – задача для многих природных видов в 
реальности неразрешимая (Каmelin, 2004). По-
этому концепция разграничения родов Пшени-
цевых (и не только Пшеницевых) по геномному 
критерию родов не казалась Р. В. Камелину и 
многим другим ботаникам-систематикам про-
дуктивной. Кроме того, Р. В. Камелин полагал, 
что геномы полиплоидных злаков почти навер-
няка сложны по составу и по происхождению, 
следовательно, не может быть уверенности, что 
первичные геномы диплоидов и субгеномы по-
липлоидов в каждом конкретном случае опре-
делены экспериментаторами правильно и не-
очевидно, что эволюция известных нам злаков 
шла именно от диплоидов к полиплоидам. Хотя 
в ту пору еще не было известных нам результа-
тов полногеномного секвенирования большого 
числа видов, Р. В. Камелин (Kamelin, 2004) впол-
не резонно допускал то, чему сейчас есть срав-
нительно-геномные доказательства: геномы, 
которые представляются нам первичными ди-
плоидами, могут в действительности являться 
недавними дериватами полиплоидных геномов. 

Но, с другой стороны, прав был и Н. Н. Цве-
лев (Tzvelev, 1991), 30 лет назад писавший о воз-

можностях практического применения геном-
ного критерия: «в настоящее время они, конеч-
но, очень ограничены, так как геномный анализ 
требует проведения очень трудоемких исследо-
ваний. Однако то, что невозможно теперь, со 
временем может стать возможным. Вероятно, 
будет разработана новая методика, значитель-
но облегчающая генетический анализ, который, 
несомненно, очень перспективен. Не исключено, 
что в будущем станет возможным использова-
ние содержащейся в геномах избыточной инфор-
мации, что откроет широкие возможности для 
создания новых таксонов, а может быть, и для 
воссоздания уже вымерших таксонов, геномы 
которых сохранились в хромосомных наборах 
ныне живущих видов, но не используются ими 
в онтогенезе» (курсив наш). Н. Н. Цвелев пола-
гал, что геномный критерий родов заслуживает 
внимания хотя бы потому, что в настоящее вре-
мя однозначных синапоморфий для построе-
ния системы родов Пшеницевых на основании 
таксономически убедительных морфологиче-
ских гиатусов или репродуктивной изоляции 
все равно не найдено, поэтому кажется вполне 
возможным, что новые и будущие методики 
исследования геномов вполне могут сделать ге-
номный критерий родов инструментом в руках 
систематика-практика (Tzvelev, 1975, 1991, 1992).

Надо напомнить, что экспериментальной 
основой, на которой строилась геномная кон-
цепция рода, был разработанный Кихарой ме-
тод «геномного анализа», состоящий в том, что 
полиплоидное растение, геномный состав ко-
торого требовалось установить, скрещивалось 
с его несколькими вероятными диплоидными 
предками, после чего у гибридов I поколения из-
учались закономерности спаривания хромосом 
(конъюгации) в мейозе I (Kihara, 1930; Yen et al., 
2005; Yang et al., 2016; Zelenin et al., 2016). Впо-
следствии появились другие методы, способные 
дать ответ о родственной близости полиплоида 
и его предполагаемых предков. Такую возмож-
ность давали методы дифференциального окра-
шивания хромосом c помощью разных способов 
выявления С-гетерохроматина в хромосомах 
(Vosa, 1979; Badaev et al., 1985; Muravenko et al., 
1994; Punina et al., 2005; Badaeva et al., 2010a, b; 
Zelenin et al., 2016). Затем появилась возмож-
ность сопоставлять молекулярную композицию 
хромосом полиплоидов и их предполагаемых 
предков путем картирования на хромосомах по-
вторенных и даже уникальных маркерных после-
довательностей ДНК с помощью FISH (Dierschke 



94 Родионов А. В. 
Механизмы видообразования и прогрессивной эволюции

et al., 2009; Chester et al., 2010; Badaeva et al., 2015; 
Divashuk et al., 2016; Li et al., 2021; Tomaszewska et 
al., 2022), определять происхождение субгеномов 
аллополиплоидов с помощью GISH (Kotseruba et 
al., 2003; Dierschke et al., 2009; Chester et al., 2010; 
Yang et al., 2016; Amosova et al., 2019). Наконец, 
исключительные возможности исследования 
происхождения аллополиплоидов раскрылись с 
появлением и удешевлением технологий полно-
геномного и выборочного секвенирования гено-
мов аллополиплоидов и гомоплоидных гибри-
дов (Edet at al., 2018; Kyriakidou et al., 2018; Guo et 
al., 2021; Šlenker et al., 2021; Gnutikov et al., 2022). 
Новые данные уже оказывают свое влияние на 
таксономию, позволяя уточнять и изменять гра-
ницы родов и видов, изменять положение триб, 
родов и видов в системе семейств. 

На важную особенность морфологической 
эволюции растений, на первый взгляд противо-
речащую общим законам эволюции, обратили 
внимание Дж. Л. Стеббинс (Stebbins, 1980) и  
Н. Н. Цвелев (Tzvelev, 1975, 1992). Один из базис-
ных принципов теории эволюции гласит, что в 
пределах конкретной филогенетической ветви 
характеристики любого общего предка явля-
ются более примитивными, неспециализиро-
ванными, чем характеристики его потомков на 
различных ветвях их древа, потомков, которые 
всегда более или менее специализированы про-
порционально времени их появления (Simpson, 
1944). Традиционный взгляд на видообразова-
ние и эволюцию морфологических признаков 
у растений предполагал, что эволюционными 
потенциями обладают именно неспециализиро-
ванные формы, что в каждой из филогенетиче-
ских ветвей идут разнонаправленные процессы 
специализации, а специализированные формы 
не способны к диверсификации (Tzvelev, 1975, 
1992). Однако в различных семействах, включая 
архаичные Winteraceae, а также недавние высо-
коспециализированные Asteraceae и Poaceae, от-
носительно неспециализированные роды имеют 
число хромосом в кариотипах, которое можно 
интерпретировать как полиплоидное, в то вре-
мя как роды с низким числом хромосом в ге-
номе выглядят более специализированными с 
морфологической точки зрения (Stebbins, 1980). 
У злаков, например, виды с диплоидными кари-
отипами (2n = 10–14), как правило, представля-
ют собой высокоспециализированные формы 
часто с узкими или разорванными ареалами, в 
то время как возникшие в результате аллополи-
плоидизации их эуполиплоидные потомки, с их 

сложной комбинацией субгеномов, выглядят де-
специализированными. Это выражается в том, 
что у них проявляются более древние, а потому 
и более примитивные в эволюционно-морфоло-
гическом смысле признаки, как это наблюдается, 
например, у полиплоидных Elymus в сравнении 
с их диплоидными предками из родов Hordeum 
и Pseudoroegneria (Yen et al., 2005), у многочис-
ленных полиплоидных Calamagrostis sensu lato в 
сравнении с их вероятными диплоидными пред-
ками из родов Agrostis и Trisetum (Tzvelev, 1992; 
Saarella et al., 2017). PacBio-секвенирование четы-
рех протяженных (около 1 т. п. н.) низкокопий-
ных районов ядерного генома папоротников из 
рода Botrychium (сем. Ophioglossaceae) показало, 
что многочисленные полиплоиды в этом роде 
возникли недавно, не более 5 млн лет назад, в ре-
зультате недавней быстрой неадаптивной ради-
ации, в ходе которой относительно небольшое 
количество диплоидных видов (12 из 20 иссле-
дованных) в результате независимых актов меж-
видовой гибридизации дали 19 тетраплоидных 
и один гексаплоидный вид, причем геномы трех 
диплоидных видов участвовали в формирова-
нии субгеномов тетраплоидов только один раз, 
а субгеном, полученный от B. pallidum, найден 
в геномах 7 тетраплоидов и одного гексаплоида 
(Dauphin et al., 2018). Таким образом, мы видим, 
что при сальтационном видообразовании путем 
аллополиплоидизации и интрогрессии эволю-
ция словно идет вспять: высокоспециализиро-
ванные эволюционно стазисные диплоидные (в 
действительности, как мы сейчас знаем, палео-
полиплоидные) «предки» в результате гибриди-
зации дают начало нескольким или многим эу-
полиплоидным родам, которые по совокупности 
признаков выглядят малоспециализированны-
ми. 

Переход неополиплоида к эуполиплоидному, 
квазистабильному состоянию часто происходит 
в сочетании с переходом к многолетней форме 
жизни, самоопылению, апомиксису и вегета-
тивному размножению, что важно при ограни-
ченных возможностях найти полового партнера 
(Schinkel et al., 2016; Herben et al., 2017; Rice et al., 
2019; Meudt et al., 2021; Villa et al., 2022). Особен-
ности новых экологических ниш, необычный 
температурный режим, непривычный уровень 
солености и иные неблагоприятные для данного 
вида экологические факторы, с которыми расте-
ниям приходится сталкиваться на границах их 
естественных ареалов, на нарушенных землях 
и во вновь осваиваемых экологических нишах, 
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повышают вероятность появления гамет с не-
редуцированным числом хромосом у растений с 
облигатным или факультативным половым раз-
множением (Pécrix et al., 2011; Klatt et al., 2018). 
Возможно, поэтому эуполиплоидов много среди 
инвазионных видов (Prentis et al., 2008), среди 
видов-эндемиков островной флоры (Meudt et al., 
2021). В тундрах Северного полушария 51 % ви-
дов – полиплоиды, в расположенной южнее тай-
ге их 47 % (Rice et al., 2019). В западной Канаде, 
Гренландии и европейской Арктике 87 % энде-
миков – полиплоиды, в Берингии таких эндеми-
ков 69 % (Brochmann et al., 2004; Probatova, 2007), 
на Аляске 55 % (Stebbins, 1986).

В экстремальных условиях существования 
вероятность межвидовой гибридизации и по-
явления аллополиплоидов увеличивается. Ин-
тересный и поучительный факт приводит Н. Н. 
Цвелев (Tzvelev, 1992): виды двух богатых вида-
ми секций рода Мятлик – Poa и Stenopoa – в уме-
ренно-теплой зоне часто растут вместе, не скре-
щиваясь. Гибриды между ними и произошедшие 
в результате такой гибридизации дочерние виды 
встречаются только в Арктике и в высокогорьях. 

Влияя на частоту появления нередуцирован-
ных гамет, экстремальные климатические усло-
вия способствуют относительной многочислен-
ности полиплоидов в Арктике, однако большого 
видового разнообразия и многочисленных по-
пуляций здесь нет. Эуполиплоидное стабиль-
ное состояние генома в сочетании с бесполым 
размножением, фиксированной гетерозиготно-
стью, защитой от инбридинга и непредсказуе-
мых результатов генетического дрейфа позволя-
ет арктическим полиплоидам длительное время 
успешно сосуществовать и успешно конкуриро-
вать с предварительно адаптированными и тоже 
немногочисленными диплоидными (фактически 
палеополиплоидными) родственниками (Broch-
mann et al., 2004; Rice et al., 2019). 

Удачные сочетания аллелей субгеномов алло-
полиплоида, характерные для высоких полипло-
идов крупные размеры, переход к неполовому 
размножению могут способствовать успешному 
освоению новых ареалов, адаптации к экстре-
мальным условиям существования на краю аре-
алов, но не к обретению новых ароморфозов –  
переход в эуполиплоидное состояние часто свя-
зан с видообразованием, но это видообразова-
ние на уже освоенном уровне эволюционной 
сложности, шаг, не ведущий сам по себе к про-
грессивной эволюции. 

Ахиллесова пята этих прекрасно адаптиро-
ванных к условиям среды полиплоидов, часто 
клонально размножающихся и потому устой-
чиво передающих потомству весь комплекс 
прошедших отбор адаптивных признаков экс-
тремалов – низкий уровень внутривидовой из-
менчивости (Grebelnyi, 2006, 2009). Между тем, 
есть все основания ожидать, что следующие по-
коления этого вида непременно столкнутся с но-
выми вызовами со стороны видов-конкурентов 
или среды обитания. На этот случай природой 
создан механизм множественной изменчивости 
и генетического дрейфа на основе мейотической 
нестабильности и дисплоидии. Яркий пример 
явлений подобного рода приводит агростолог 
Йенс Клаусен (Clausen, 1961): в прериях северо-
запада США растет крупный и многочисленный 
мятлик Poa ampla Merr. (сейчас: Poa juncifolia 
Scribn.). В его кариотипе (2n) 63 хромосомы. 
От 90 до 95 процентов жизнеспособных семян 
производятся этим видом апомиктически, в ре-
зультате чего все растения в потомстве имеют 63 
хромосомы, фенотипически они воспроизводят 
родителей. Однако небольшая часть потомства, 
от 5 до 10 %, появляются на свет в результате 
оплодотворения. Как правило, это небольшие, 
слабые растения, различающиеся по числу хро-
мосом. У них насчитывали 2n = 56, 60–63, 66, 70, 
82, 84, 90–93, 98–102, 126, до 2n = 147 хромосом. 
Очевидно, перед нами своеобразный резерв, це-
ленаправленное продуцирование все новых и 
новых вариантов комбинаций аллелей, некото-
рые из которых могут оказаться более успешны-
ми, чем родительское поколение при будущем 
непредсказуемом, новом по сочетанию экологи-
ческих факторов, и, увы, неизбежном экологиче-
ском кризисе.

Второй путь видообразования у растений: 
постполиплоидная диплоидизация кариотипа 
(PPD) и фракционирование генома

Складывается впечатление, что на коротких 
отрезках эволюционного пути сопровождаемая 
полногеномной дупликацией межвидовая ги-
бридизация, легко формируя новые, репродук-
тивно изолированные от родителей полипло-
идные виды, ничего принципиально нового не 
создает, что вновь появившиеся мутации из-за 
нескольких копий каждого гена в полиплоидном 
геноме забуферены, они не оказывают влияния 
на фенотип и не проходят тестирование есте-
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ственным отбором. Напротив, в долговремен-
ной перспективе бывает так, что через миллионы 
лет после WGD, носители палеополиплоидных 
геномов получают шанс вступить в состояние 
«взрывного» видообразования (диверсифика-
ции) и дать начало новым крупным надвидовым 
таксонам (Schranz et al., 2012; Landis et al., 2018; 
Mandáková, Lysak, 2018; Ma et al., 2021). Иначе 
говоря, не полиплоидное состояние генома само 
по себе стимулирует процессы прогрессивной 
эволюции, появление новых ароморфозов, давая 
начала новым таксонам более высоких рангов, 
но межвидовая гибридизация и WGD есть лишь 
предусловия диверсификации геномов. Можно 
думать, что неополиплоидное дестабилизиро-
ванное состояние генома – это тот плавильный 
котел, в котором из исходного сочетания роди-
тельских геномов в состоянии «геномного шока» 
создаются множественные комбинации аллелей 
и новые эпигенетические конструкции, которые 
затем проходят проверку естественным или ис-
кусственным отбором (Mandáková, Lysak, 2018; 
Rodionov et al., 2019; 2020d, c). 

Здесь имеет место иной, чем в случае эуполи-
плоидизации, сценарий трансформации неопо-
липлоидного генома, иной механизм видообра-
зования. Для того чтобы отбор в пользу благо-
приятного сочетания аллелей был эффективен, 
и чтобы новые возможности, появившиеся у 
генома после появления «неогенов», реализова-
лись, по всей видимости, нужна полногеномная 
или, по меньшей мере, сегментная постполипло-
идная диплоидизация генома (PPD) (Dodsworth 
et al., 2016; Mandáková, Lysak, 2018; Carta et al., 
2020; Zhan et al., 2021). Отмеченный Шранцем и 
соавт. (Schranz et al., 2012) временной интервал, 
lag-фаза между актом WGD и взрывной диверси-
фикацией в новой филогенетической ветви объ-
ясним, как раз тем, что это период постепенной 
диплоидизации генома и кариотипа (Dodsworth 
et al., 2016; Li et al., 2021b). Иногда lag-период мо-
жет быть весьма длительным – например, пред-
шествовавшее разделению двух основных групп 
злаков на клады BOP и PACMAD событие WGD 
в геноме общего предка всех злаков (его называ-
ют ρ-WGD) произошло примерно 98,2 млн лет 
назад (95 % доверительный интервал (CI) 115,7–
82,7 млн лет назад) (Ma et al., 2021). Время раз-
деления филогенетических ветвей фестукоид-
ных (BOP) и арундиноидных (PACMAD) злаков 
сейчас оценивается как имевшее место в верх-
нем мелу примерно 73,6 млн лет назад (95 % CI 
93,3–58,6 млн лет назад) – то есть отстоит на 24 
млн лет от ρ-WGD (Ma et al., 2021). С этого вре-

мени злаки вступают в период активного таксо-
нообразования. За короткий период в несколько 
миллионов лет в интервале между 67,8 (95 % CI 
86,5–54,3) и 62,0 (95 % CI 79,1–49,7) млн лет назад 
появились и дивергировали BOP-подсемейства 
Bambusoideae, Oryzoideae и Pooideae (Ma et al., 
2021), после чего злаки претерпели еще несколь-
ко периодов быстрого таксонообразования в 
периоды экологических кризисов на границах 
эоцен-олигоценовой и олигоцен-миоценовой 
эпох (Ma et al., 2021; Zhang et al., 2022). Общий 
предок злаков клады PACMAD после отделения 
от ветви BOP до времени дивергенции подсе-
мейств Panicoideae, Arundinoideae, Chloridoideae, 
Micrairoideae, Aristidoideae и Danthonioideae су-
ществовал достаточно долго, так, что в консер-
вативных районах гена 5.8S рРНК появилось две 
синапоморфные замены (Rodionov et al., 2017).

Примечательно, что у представителей разных 
подсемейств злаков не выявлено общих хромо-
сомных перестроек – это свидетельствует о том, 
что кариотип общего предка злаков в течение 
20–30 млн лет перед дивергенцией BOP и PAC-
MAD не претерпевал существенных изменений 
и радикальные перестройки кариотипа, сопря-
женные с родо- и видообразованием у злаков, 
начали происходить независимо в разных под-
семействах уже после разделения филогенетиче-
ских ветвей последних (Ma et al., 2021).

По-видимому, процессы вторичной дипло-
идизации кариотипов и геномов могут идти 
по-разному в разных филогенетических ветвях 
царства растений (Li et al., 2021b; Ma et al., 2021). 
При этом надо различать два разных по меха-
низмам явления в ходе диплоидизации генома и 
кариотипа: 

а) кариологическая диплоидизация полипло-
идного генома, направленная на установление 
бивалентного спаривание хромосом: морфоло-
гия хромосом за счет инверсий и транслокаций 
при этом может меняться, но радикальной пере-
стройки хромосомного набора не происходит – 
это характерная для эуполиплоидов и мезополи-
плоидов амфидиплоидизация кариотипа, в тер-
минах М. С. Навашина (Nawaschin, 1927); 

б) диплоидизация кариотипа и фракциони-
рование генома, включающие уменьшение за 
счет транслокаций или, реже, анеуплоидии, чис-
ла хромосом в гаплоидном геноме и потерю ча-
сти копий генов – диплоидизацию генетической 
конституции генома – это состояние генома ха-
рактерно для мезополиплоидов в терминах Ман-
даковой и соавт. (Mandáková et al., 2010).
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Диплоидизация кариотипа и уменьшение 
числа хромосом в кариотипе полиплоида (дис-
плоидия) – предусловие эволюционного про-
гресса

Как уже сказано, переход от нестабильного 
состояния неополиплоида к стабилизированно-
му геному эуполиплоида включает в себя, среди 
прочего, функциональную диплоидизацию ка-
риотипа – образование амфидиплоидов – хро-
мосомных наборов, в которых гомологичные и 
гомеологичные хромосомы преимущественно 
или исключительно конъюгируют с образова-
нием бивалентов (Barker et al., 2016; Mandáková, 
Lysak, 2018; Soares et al., 2021). Однако в некото-
рых филогенетических ветвях, в геноме неопо-
липлоида в первых же поколениях, или в эупо-
липлоидном геноме в какой-то момент его суще-
ствования, запускаются процессы уменьшения 
числа хромосом в гаплоидном геноме – диспло-
идия. Дисплоидия обычно определяется по ва-
риациям гаплоидного (n) и основного (x) числа 
хромосом в полиплоидных рядах в пределах так-
сона (рода или надродового таксона). Хороший 
пример подобного рода вариаций видим в роде 
Crepis, у видов которого 5 различных основных 
чисел хромосом (x = 3, 4, 5, 6, 11), причем у пред-
ков, по-видимому, было x = 6, трансформация 
которого до 5, 4 и 3 происходила, в основном, 
через реципрокные транслокации между него-
мологичными хромосомами. Это происходило 
неоднократно и независимо в разных филоге-
нетических ветвях этого рода (Senderowicz et 
al., 2021). Очевидно, что в родах, где кариологи-
чески определяются несколько основных чисел 
хромосом, активно идут процессы вторичной 
диплоидизации кариотипа (Mandáková, Lysak, 
2018). В разных филогенетических ветвях расте-
ний процессы реорганизации кариотипов идут 
с разными скоростями, в частности, у трав за-
метно быстрее, чем у древесных растений, что 
объясняется меньшим эффективным размером 
популяций и более высокой способностью рас-
селения трав в сравнении с древесными расте-
ниями (Levin, Wilson, 1976). Исследование кари-
отипов сотен видов разных семейств показало, 
что при реорганизации кариотипа полиплоида в 
ряду поколений основное число хромосом чаще 
уменьшается, чем увеличивается (Mandáková, 
Lysak, 2018).

Дисплоидия может идти двумя принципи-
ально разными способами. Во-первых, это мо-
жет быть потеря хромосом одного родителя во 

время нескольких первых эмбриональных деле-
ний, как это происходит у гибридов Triticum × 
Zea, быстро теряющих все хромосомы кукурузы 
(Laurie, Bennett, 1989), или у межвидовых гибри-
дов Hordeum vulgare и H. bulbosum, у которых не 
работают центромеры H. bulbosum, вследствие 
чего хромосомы этого предка попадают в ми-
кроядра и элиминируются (Sanei et al., 2011). У 
октоплоидных гибридов ржи и пшеницы (три-
тикале) все хромосомы ржи остаются, а потеря 
хромосом Triticum идет в течение нескольких 
поколений (Evtushenko et al., 2019). Диплоидные 
(палеополиплоидные) и гаплоидные растения, у 
которых произошла потеря одной из хромосом, 
в каждой из которой несколько тысяч генов и 
многие из них представлены в гаплоидном ге-
номе только одной копией, нежизнеспособны 
(Rutledge, Cimini, 2016). Однако у полиплоидов, 
особенно у высоких полиплоидов, наблюдалась 
потеря полноразмерных хромосом, которая вела 
к уменьшению числа хромосом в гаплоидных 
геномах потомства (напр.: Felix et al., 2011; Ev-
tushenko et al., 2019). Классический пример жиз-
неспособности анеуплоидов – знаменитая кол-
лекция нуллисомиков по каждой из 21 хромосом 
гаплоидного набора пшеницы T. aestivum, полу-
ченная Сирсом (Sears, 1944). Мур и Коллинсу 
(Moore, Collins, 1983) удалось получить жизне-
способные и частично фертильные нуллисоми-
ки по трем из 24 хромосом гаплоидного набора 
тетраплоида Nicotiana tabacum. У тетраплоидов 
и гексаплоидов утрата хромосомы или даже 
пары хромосом одного из субгеномов обычно 
компенсируется или добавлением в геном соот-
ветствующего числа хромосом-гомеологов (Gae-
ta et al., 2007; Lim et al., 2008), или изменением 
уровня транскрипции большого числа генов в 
каждом из субгеномов (Zhang et al., 2017).

Другой механизм уменьшения числа хромо-
сом в кариотипе полиплоида – тандемные сли-
яния хромосом и встраивание целых хромосом 
во внутренние районы другой хромосомы (Man-
dáková et al., 2010; The International Brachipodium 
Initiative, 2010; Schubert, Lysak, 2011; Mandáková, 
Lysak, 2018). Так, например, у вида Gossypium hir-
sutum (хлопчатник) n = 13, а у близкого ему вида 
из другого рода Gossypioides kirkii n = 12. Сравне-
ние геномов показало, что причина различий в 
числе хромосом – серия транслокаций. Полови-
на хромосомы 4 G. kirkii гомологична половине 
хромосомы 4 G. hirsutum, но вторая половина 
генов хромосомы 4 G. kirkii у G. hirsutum лежит 
в хромосоме 2. Хромосома 6 G. kirkii – результат 
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слияния хромосом, при котором фрагмент хро-
мосомы 2 G. hirsutum встроился в центр хромо-
сомы 6 G. hirsutum, где, кроме того, разместилась 
еще и часть генов хромосомы 4 G. hirsutum (Udall 
et al., 2019). 

Среди всех цветковых растений с наиболь-
шей частотой акты дисплоидии обнаруживают-
ся в порядке Poales (Zhan et al., 2021). По резуль-
татам сравнительной геномики, последователь-
ность событий, имевших место в ходе эволюции 
кариотипов злаков, представляется следующей: 
общий предок злаков имел в гаплоидном гено-
ме 5 или 7 хромосом, затем появился тетраплоид 
с 10 или 14 хромосомами, который за короткий 
период около 8 млн лет трансформировался в 
амфидиплоид – его гаплоидный геном состоял 
из 12 групп сцепления (Salse, 2012; Wang et al., 
2016; Murat et al., 2017; Ma et al., 2021). Этот геном 
существовал долго, около 42 млн лет – хромо-
сомные перестройки, изменившие этот предко-
вый кариотип, которые можно видеть в хромо-
сомных наборах современных злаков из разных 
подсемейств, в каждом подсемействе своеобраз-
ны – отсюда следует, что возникали они в каж-
дой ветви независимо уже после их разветвле-
ния (Ma et al., 2021). Среди современных видов 
сем. Poaceae к анцестральному для злаков вари-
анту групп сцепления наиболее близки группы 

сцепления в геномах южноамериканского злака 
Pharus latifolius (подсем. Pharoideae) и риса Oryza 
sativa (подсем. Oryzoideae) и (n = x = 12) (Ma et 
al., 2021; Seetharam et al., 2021), а также в гено-
ме бамбуков (подсем. Bambusoideae, n = 2x = 24) 
(Gui et al., 2010). У последних видообразование 
идет за счет комбинаций 12-хромосомных (ино-
гда 10, 11 или 13-хромосомных) субгеномов на 
тетраплоидном (2n = 40, 44, 46, 48), редко – гек-
саплоидном (2n = 68, 70, 72), совсем редко – ок-
топлоидном уровне (2n = 80, 96, 98, 104) (Zhou 
et al., 2017). С увеличением уровня плоидности 
количество ДНК в субгеномах бамбуков заметно 
уменьшается (Zhou et al., 2017: Suppl. table S1) – 
результат фракционирования геномов. Напри-
мер, бамбуки утратили исходно дуплицирован-
ные у злаков гены cbf-II и cbf-III, повышающие 
устойчивость к холоду у северных злаков (Zhang 
et al., 2022). У предка подсемейства Pooideae чис-
ло хромосом в гаплоидном геноме уменьшилось 
до 7 – это основное число хромосом x в геноме 
многих родов злаков (Hilu, 2004; Rodionov et al., 
2007). В некоторых из филогенетических ветвей 
злаков путем транслокаций число хромосом 
продолжало уменьшаться и далее, в частности, в 
ветви Zingeria + Colpodium до x = 2 (Rodionov et 
al., 2007; Kim et al., 2009), у видов рода Molineri-
ella n = x = 4 (Devesa et al., 1990a, b)1. Каким обра-

1 Злаки с двухромосомными геномами Colpodium versicolor (Stev.) Schmalh., C. hedbergii (Melderis) Tzvelev,  
C. chionogeiton (Pilg.) Tzvelev, Zingeria biebersteiniana (Claus) P. A. Smirn., Z. kochii (Mez) Tzvelev, Z.  trichopoda 
(Boiss.) P. A. Smirn., Z. pisidica (Boiss.) Tutin сейчас относят к subtribe Coleanthinae Rouy (syn. – Puccinelliinae 
Soreng et Davis): Catabrosa, Catabrosella, Coleanthus, Colpodium (syn. – Keniochloa), Hyalopoa, Paracolpodium, 
Phippsia, Puccinellia (syn. –Pseudosclerochloa), Sclerochloa, Zingeria, Hyalopodium (Soreng et al., 2015; Tkach et al., 
2020), а злаки из рода Molineriella с их особым 4-хромосомным геномом к subtribe Airinae Fr.: Aira, Antinoria, 
Avenella, Corynephorus, Helictochloa {incl. Avenula subg. Pratavenastrum}, Molineriella, Periballia (Soreng et al., 
2015) или subtribe Helictochloinae Röser et Tkach: Helictochloa, Molineriella (Tkach et al., 2020). Уникальный 
геномный состав и особое положение на филогенетических деревьях, построенных как по ядерным, так и 
по хлоропластным генам (Kim et al., 2008, 2009; Rodionov et al., 2008, 2017; Rodionov et al., 2020a, 2021; Tkach 
et al., 2020), отсутствие надежных морфологических синапоморфий между двухромосомными злаками с 
одной стороны и Coleanthus, Phippsia, Puccinellia с другой, побуждают нас предложить, руководствуясь прежде 
всего особым двухромосомным геномом как основным таксономически значимым признаком (радикалом, в 
терминах Н. И. Вавилова – см. Vavilov, 1922), относить двухромосомные злаки в особую подтрибу трибы Poeae, 
подтрибу Zingeriinae Rodionov, subtrib. nov. – Type: Zingeria P. A. Smirn.
Diagnosis. – Differs from Coleanthinae by two chronosome basic chromosome number.
Included genera. – Zingeria, Colpodium.
Distribution. – North Caucasus, Lower Volga Region of Russian Federation, Romania,
Относится ли к этой подтрибе Hyalopodium araraticum (Lipsky) Röser et Tkach (≡ Catabrosella araratica Lipsky), 
зависит от того, имеют ли образцы этого вида, попадающие в одну кладу с двухромосомными злаками (Kim 
et al., 2008, 2009; Tkach et al., 2020), двухромосомный геном. Неочевидно, что сделанное ранее определение 
числа хромосом у этого вида 2n = 42 (Pogosyan et al., 1972) относится именно к Hyalopodium araraticum – вид 
довольно трудно определяется (Tzvelev, 1976).
Объединение в одну подтрибу Helictochloinae Röser et Tkach родов Helictochloa и Molineriella, предложенное 
Tkach et al. (2020), выглядит необоснованным с геномной точки зрения, поскольку фундаментальное различие 
между этими двумя родами то, что у видов Molineriella необычный 4-хромосомный геном (Devesa et al., 1990a, 
b), в то время как виды рода Helictochloa имеют основное число хромосом x = 7, а в кариотипе у них может 
быть от 2n = 2x = 14 до 2n = 22x = 154 (Winterfeld et al., 2014). Эволюция и видообразование в пределах этого 
рода идет путем перебора сочетаний семи вариантов 7-хромосомных субгеномов, обозначаемых буквами E, 
L, B, C, M, V, G, U (Winterfeld et al., 2014), а не через дисплоидию. Руководствуясь особенностями состава 
и механизмов эволюции геномов у рода Molineriella, мы считаем необходимым выделить виды этого рода в 
отдельную подтрибу Molineriellinae Rodionov, subtrib. nov. – Type: Molineriella Rouy.
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зом происходило уменьшение числа хромосом 
(дисплоидия) при переходе от 12-хромосомного 
генома к 5-хромосомному геному Brachypodium 
изучено в деталях. Сравнение групп сцепления 
риса и Brachypodium distachyion (n = 5) показа-
ло, что у B.  distachyon хромосома 1 образова-
лась в результате комбинации трех хромосом 
предкового генома, когда в середину хромосо-
мы 3 встроилась хромосома 7, в центр которой 
встроилась хромосома 6. В центр хромосомы 1 
предка злаков встроилась хромосома 5, что дало 
хромосому 2 B. distachyon. Хромосома 3 образо-
валась, когда в центр хромосомы 2 встроилась 
хромосома 8, в центр которой, в свою очередь, 
встроилась хромосома 10. Хромосома 4 – ре-
зультат встраивания хромосомы 11 в хромосому 
9, а затем этой комбинации – в хромосому 2. При 
этом хромосома 5 B. distachyon оказалась синтен-
на хромосоме 4 риса и предка злаков (The Inter-
national Brachypodium Initiative, 2010).

Анализ вариаций числа хромосом в кариоти-
пах 30 тыс. видов 147 семейств цветковых расте-
ний (Zhan et al., 2021) позволил определить наи-
более вероятное число хромосом в геномах ги-
потетических предков всех семейств, порядков и 
надпорядков. Расчеты показали, что гаплоидное 
число хромосом n у общего предка астерид было 
равно 11; у предка розид n = 11; у остальных дву-
дольных (кроме розид и астерид) n = 9; у одно-
дольных коммелинид n = 13; у прочих однодоль-
ных n = 14; у магнолиид n = 12; у Австробэйлиец-
ветных (порядок Austrobaileyáles) и Нимфейных 
(порядок Nymphaeales) n = 14. Иным способом, 
путем сравнительного анализа групп сцепления 
в секвенированных геномах цветковых расте-
ний, Мурат и соавт. (Murat et al., 2017) пришли 
к выводу, что у общего предка однодольных и 
двудольных растений в геноме было 15 протох-
ромосом и 22 800 генов, у предка двудольных – 7 
протохромосом, у предка однодольных 5 про-
тохромосом, у предка злаков 7 протохромосом. 
Обратим внимание, что предки-основатели всех 
основных филогенетических ветвей современ-
ных Spermatophyta имели диплоидизированные 
геномы с небольшим числом хромосом. Учиты-
вая, что на всем протяжении истории высших 
растений они несколько раз проходили через 

акты WGD, малое число хромосом в гаплоид-
ных геномах предков основных клад, порядков, 
семейств и триб говорит о том, что всем актам 
прогрессивной эволюции цветковых растений 
предшествовало уменьшение числа хромосом в 
гаплоидном геноме бывшего полиплоида (дис-
плоидия и фракционирование генома). Под 
актом прогрессивной эволюции мы понимаем 
обретение новым таксоном комплекса призна-
ков или создание в его геноме предусловий для 
обретения комплекса признаков, характерных 
для представителей каждой из основных клад 
цветковых растений (однодольные, астериды, 
розиты и т. д., порядки, семейства и подсемей-
ства однодольных и двудольных). 

Интересно, что в эволюционно стазисных, 
древних порядках и семействах, как правило, 
имеющих в своем составе один или лишь не-
сколько высокоспециализированных видов, 
число хромосом в гаплоидном геноме относи-
тельно большое – например, у папоротника As-
plenium achilleifolium n = 120 (Ammal, Bhavanan-
dan, 1991), у Dryopteris championii n = 123 (Weng, 
1989), у Ophioglossum pycnostichum n = около 630 
(Löve, Löve, 1976). В порядке Poales основное 
число хромосом в кариотипах видов архаичных 
таксонов не столь велико, но все же выше, чем 
у большинства «прогрессивных» групп: у Ano-
mochloa n = x = 18 (Hunziker et al., 1989), у Strep-
tochaeta n = x = 11 (Hunziker et al., 1982), у Pharus 
n = x = 12 (Norrmann et al., 1994). Отсюда можно 
сделать вывод, что сохранение большого чис-
ла хромосом в гаплоидном геноме (n) является 
признаком эволюционно стазисных, бедных ви-
дами филогенетических ветвей, а уменьшение 
числа хромосом в геноме до небольших пока-
зателей n и x у предков процветающих, богатых 
видами надвидовых таксонов высших растений 
как раз и было одним из предусловий эволюци-
онного успеха их потомков. 

Что отличает кариотип/геном с большим 
числом хромосом и групп сцепления от мало-
хромосомных геномов/кариотипов? Возможно, 
определяющим фактором относительной ста-
зисности многохромосомных геномов являются 
генетико-автоматические процессы или разная 
организация интерфазного ядра у видов с боль-
шим и малым числом хромосом, или уменьше-
ние числа хромосом в геноме лишь одно из по-
следствий другого процесса – уменьшения раз-
мера генома вследствие его фракционирования. 

1 (окончание со стр. 98) 
Description. – Mediterranean annual grasses sister to 
subtribe Airinae Fr. 
Diagnosis. – Differs from Airinae Fr. by basic chromosome 
number x = 4.
Included genus. – Molineriella Rouy.
Distribution. – Mediterranean.
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Фракционирование генома и сегментная 
дупликация некоторых генов как предусловие 
эволюционного прогресса в морфологии и фи-
зиологии вида, рода, семейства

Нео- и мезополиплоиды, которым сужде-
но стать предками новых порядков, семейств и 
триб, проходят через процессы вторичной ди-
плоидизации генома, заключающиеся в потере 
значительной части дуплицированных в резуль-
тате WGD копий протеин-кодирующих генов и 
регуляторных последовательностей, появлении 
неогенов и в независимой от WGD мультипли-
кации некоторых влияющих на морфологию и 
физиологию жизненных процеccов генов и ген-
ных семейств. Утрату субгеномами полиплоида 
части дуплицированных копий генов и иных по-
следовательностей обозначают термином «фрак-
ционирование генома» (Langham et al., 2004; 
Mandáková, Lysak, 2018; Li et al., 2021b). Значение 
этого процесса в эволюции геномов растений 
трудно переоценить. Если предположить, что 
гаплоидный геном общего предка наземных рас-
тений имел один геном (был истинным гаплои-
дом), то после серии полногеномных дуплика-
ций и трипликаций генома у яблони должен был 
быть огромный геном, в котором каждый ген 
должен быть представлен 24-мя аллелями (по-
вторен 24 раза), у злаков 32 раза, у капусты Bras-
sica oleraceae 144 раза (Liang, Schnable, 2018), а 
число генов в геномах всех цветковых растений 
должно быть значительно больше, чем число ге-
нов в геноме позвоночных, в истории которых 
лишь два акта WGD имели место около 450 млн 
лет назад (Sacerdot et al., 2018). Действительно, 
в типичном геноме млекопитающих, в геноме 
человека, около 20 тыс. протеин-кодирующих 
генов (Lopes et al., 2021), а в геномах растений 
число генов, как правило, больше – оно варьиру-
ет от 8 166 у одноклеточной зеленой водоросли 
Ostreococcus tauri (Derelle et al., 2006) до примерно 
108 тыс. генов у пшеницы Triticum aestivum (IW-
GSC, 2018) и у Brassica napus (Bayer et al., 2021). В 
среднем, 64,5 % генов в гаплоидном геноме рас-
тений имеют копии (паралоги), доля генов, име-
ющих в геноме паралоги, варьирует от 45,5 %  
у мха Physcomitrella до 84,4 % у яблони Malus do-
mestica (Panchy et al., 2016). Так, геном бананов 
Musa accuminata (2n = 22) 75–100 млн лет назад 
прошел через три раунда аллополиплоидизации 
и состоит сейчас из 36 542 протеин-кодирующих 
генов. Большинство (65,4 %) генов представле-
ны в геноме лишь одной копией и только 10 % 

сохранили 4 копии предковых геномов (D’Hont 
et al., 2012).

Фракционирование генома может идти рав-
номерно из всех субгеномов мезополиплоида, 
как это имеет место, например, у T. aestivum (IW-
GSC, 2018), рапса Brassica napus (Chalhoub et al., 
2014), хлопка (Yoo et al., 2013). В других случаях 
в большей степени теряются гены одного из ро-
дительских субгеномов, а гены второго родителя 
предпочтительно остаются. Например, сравни-
вая геном тетраплоида Zingeria trichopoda (2n = 
8) с геномом его диплоидного предка Z.  bieber-
steiniana (2n = 4), можно видеть, что Z. trichopoda 
утратила почти все гены 35S рРНК, доставшиеся 
ей от Z. biebersteiniana, значительную часть ге-
нов 5S рРНК и все центромерные повторы этого 
предка, а копии этих генов в субгеноме второ-
го «родителя» (видовая принадлежность этого 
предка не установлена), по-видимому, сохра-
нились (Kotseruba et al., 2003). Сопоставление 
закономерностей фракционирования геномов 
полиплоидов в процессе вторичной диплоиди-
зации из геномов показывает, что, как правило, 
среди дуплицированных после WGD генов в 
геноме потомков сохраняются паралоги генов, 
продукты которых работают в составе мульти-
протеиновых комплексов, например, факторов 
транскрипции, и потому изменчивость их огра-
ничена необходимостью сохранять протеин-
протеиновые взаимодействия (Freeling, 2009; 
D’Hont et al., 2012; Rodgers-Melnick et al., 2012; 
Li et al., 2021b). Существенным здесь является и 
сохранение дозы продуктов согласованно рабо-
тающих генов. По той же причине действие от-
бора, по-видимому, может быть направлено и в 
противоположном направлении: утрата дубли-
ката какого-то гена одним субгеномом во имя 
соблюдения правила сохранения дозы продук-
тов генов может способствовать утрате дубли-
катов (диплоидизации), или смене функций, или 
тканеспецифичности транскрипции и трансля-
ции дубликатами других генов, участвовавших в 
продуцировании данного мультипротеинового 
комплекса (Li et al., 2021b).

Различие субгеномов по скорости фракцио-
нирования коррелирует с уровнем экспрессии 
генов в разных субгеномах – преимущественно 
утрачиваются гены, которые не экспрессируют-
ся (Cheng et al., 2012; Li et al., 2021b). Механизмы 
фракционирования геномов палеополиплоидов 
и неополиплоидов, неополиплоидов с разной 
композицией субгеномов, могут быть разными. 
Они связаны как с незаконной внутрихромо-
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сомной рекомбинаций и рекомбинацией между 
гомеологами, а также и с эндонуклеазной актив-
ностью транспозонов (Freeling, 2009; Freeling et 
al., 2012, 2015; Fambrini et al., 2020; Bayer et al., 
2021; Li et al., 2021b; Wang et al., 2021). 

На разных этапах существования полиплои-
да потеря генов происходит с разной интенсив-
ностью – как правило, на стадии неополипло-
ида идут многочисленные перестройки генома 
(Xiong et al., 2011; Buggs et al., 2012), затем, у 
мезополиплоидов скорость потерь заметно сни-
жается до 4–70 млн п. н./млн лет, 4–482 п. н./на 
поколение (Wang et al., 2021). В разных линиях 
неополиплоидов скорость фракционирования 
генома может заметно различаться (Mandáková 
et al., 2017).

Чтобы оценить скорость фракционирования 
генома, рассмотрим, что происходило с геномом 
рапса. Амфидиплоид рапс (Brassica napus, геном 
AACC, 2n = 36) возник примерно 7500 лет назад 
в результате гибридизации капусты B. oleracea 
(геном CC, 2n = 18) и репы B. rapa (геном AA, 
2n = 20), в дикорастущем состоянии неизвестен. 
В гаплоидном геноме B. oleracea 58 315 генов, в 
геноме B. rapa 59 864 генов. Можно было ожи-
дать, что в геноме B. napus будет (А+С) 118 179 
генов – на самом деле здесь 108 580 генов, кроме 
того, 955 генов B. napus уникальны и не найдены 
у родителей. То есть, за короткий период в 7,5 
тыс. лет из генома рапса утрачено 10 тысяч ге-
нов, и, в то же время, приобретена 1 тыс. новых 
генов (Bayer et al., 2021) – наглядная демонстра-
ция изменений генома при видообразовании и, 
возможно, предусловие будущего прогресса.

В процессе фракционирования нео- и мезо-
полиплоидных геномов разных видов, по ком-
плектам сохранившихся в дуплицированном 
состоянии и оставшихся в единичных копиях 
генов геномы растений всех филогенетических 
ветвей оказываются различны, что может рас-
сматриваться как причина морфологических 
различий между таксонами. Так, сильно изме-
ненные в сравнении с другими Poaceae колоски 
архаичной ветви Streptochaeta, по-видимому, 
появились после того, как геном Streptochaeta 
потерял одну из двух копий, влияющих на мор-
фологию колоска генов fruitfull (ful) и leafy hull 
sterile1 (lhs1), дублированных у общего предка 
Poaceae и в дублированном состоянии сохра-
нившихся у остальных злаков (Seetharam et al., 
2021). Напротив, гены, кодирующие факторы 
транскрипции и влияющие на морфологию ко-
лоска frizzy panicle (fzp) и branched silkless1 (bd1) 

в геномах «продвинутых» злаков дуплицирова-
ны, а у имеющего особые по строению колоски 
архаичного Pharus latifolius сохранились только 
в одной копии (Ma et al., 2021).

Эволюционное значение межвидовой гибри-
дизации и последующих WGD сейчас не вызыва-
ет сомнений. Однако есть филогенетические ли-
нии, где последний акт WGD имел место десятки 
и сотни млн лет назад, а процессы видообразо-
вания в них идут. Например, геном предка вино-
града (Vitis), папайи (Carica) и какао (Theobroma) 
стал тетраплоидным около 110 млн лет назад, а 
в линии, ведущей к Oryza и Sorghum последний 
акт WGD имел место более 9 млн лет (Guo et al., 
2019b). Какие связанные с видообразованием и, 
может быть, с прогрессивной эволюцией, про-
цессы идут в таких и подобных им вторично ди-
плоидизированных геномах палеополиплоидов? 
Исследования последнего времени показали, 
что многие адаптации и анатомо-морфологиче-
ские новации у растений обусловлены дуплика-
циями генов, не связанными с WGD. По типам 
их можно разделить на тандемные дупликации 
и на сегментные дупликации генов или протя-
женных участков генома, после которых ново-
образованная ДНК-копия встраивается в новое, 
отдаленное от исходной матрицы место в геноме 
(Freeling, 2009; Freeling et al., 2015; Kuzmin et al., 
2021). 

Сегментные дупликации – это возникающие 
помимо WGD протяженные, иногда длиной не-
сколько сот тысяч или млн п. н. участки генома, 
представленные в гаплоидном геноме в двух 
или более копиях, располагающиеся на той же 
или в других хромосомах и идентичные на 95 % 
и выше (Zhuravleva, 2015; Lallemand et al., 2020). 
В геноме человека, например, на сегментные ду-
пликации, не связанные с WGD, приходится 7 %  
генома (Vollger et al., 2022). В геномах растений 
сегментные дупликации спонтанно или как ре-
акция на действие факторов внешней среды 
тоже появляются. Например, в геноме банана 
'Dwart Cavendish' оказался дуплицирован, по-
видимому, спонтанно, район 2-й хромосомы 
длиной 6,2 млн п. н. (Busche et al., 2020). Как ча-
сто эти события происходят в геноме растений, 
оценить трудно, так как не всегда возможно 
отличить сегментную дупликацию от послед-
ствий WGD. Механизм появления сегментных 
дупликаций неизвестен (Zhuravleva, 2015; Lal-
lemand et al., 2020). Наиболее вероятно, что они 
возникают как «double minutes» и «гомогенно 
окрашенные районы» (HSR) в геномах живот-
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ных (Shimizu, 2021), через образование авто-
номно реплицирующихся кольцевых молекул 
ДНК (extrachromosomal circular DNA molecules = 
eccDNAs), которые затем встраиваются в геном 
(Koo et al., 2018; Ain et al., 2020).

Тандемными дупликациями называют повто-
ренные в геноме последовательности, лежащие 
рядом, голова-к-хвосту или голова-к-голове. 
В состав такой повторенной единицы может 
входить только один ген или несколько генов и 
межгенных участков, включающих некодирую-
щие последовательности и транспозоны. Напри-
мер, дупликация, захватившая ген карликово-
сти китайской пшеницы Rht-D1b в сорте ‘Aibian’ 
1 имеет длину более 1 млн п. н. (Li et al., 2012). 
Тандемные дупликации возникают в результате 
неравного кроссинговера, или механизма «катя-
щегося кольца» (Hastings, Rosenberg, 2002; Freel-
ing, 2009). В геноме растений тандемных дупли-
каций, не связанных с WGD, много – в геноме 
кукурузы их 11 % от числа аннотированных ге-
нов (Kono et al., 2018), в геноме риса и Arabidopsis 
их 16 % (Blanc, Wolfe, 2004; Yu et al., 2005). Жанг с 
соавт (Zhang et al., 2022), исследуя транскрипто-
мы представителей всех ветвей злаков, выдели-
ли на филогенетическом древе злаков 13 точек 
ветвления, в которых диверсификация злаков 
происходила на фоне дупликации генов. При 
этом только 5 событий такого рода, имевших ме-
сто 7–15 млн лет назад и давших начало радиа-
ции части видов Stipeae, роду Deschampsia, части 
видов родов Poa, Sesleria и Agrostis, были резуль-
татом WGD, однако в 8 случаях всплески видо-
образования в сем. Poaceae, по-видимому, были 
следствием тандемных дупликаций или дупли-
каций, вызванными транспозонами (Zhang et al., 
2022).

Есть основания думать, что целенаправлен-
ная амплификация гена-мишени или гена-за-
щитника («bodyguard») – это основной генети-
ческий механизм, обеспечивающий быстрый и 
адекватный ответ генома на вызовы внешней 
среды. Это механизм быстрой адаптации расте-
ний к изменяющимся условиям существования, 
причем адаптаций через изменения генома, ко-
торые могут передаваться потомству не только 
при вегетативном размножении, но и через мей-
оз (Koo et al., 2018). Ярким примером такого от-
вета является реорганизация генома Amaranthus 
palmeri в ответ на попытку бороться с этим рас-
тением с помощью гербицида глифосфата, кото-
рый убивает растение, подавляя синтез фермен-
та 5-еноилпирувил-шикимат-3-фосфат-синтазы 

(EPSPS, КФ 2.5.1.19). Известны несколько ме-
ханизмов защиты от этого гербицида (обзор: 
Gaines et al., 2019), из которых самый изучен- 
ный – тандемная мультипликация и амплифика-
ция с образованием внехромосомных кольцевых 
молекул гена EPSPS, число копий которого вы-
растает в 40–100 и более раз. Амплифицирован-
ные внехромосомные копии гена неравномерно 
распределяются по дочерним клеткам в митозе и 
мейозе, «прилипая» к расходящимся в дочерние 
клетки хромосомам, те из них, кому это не уда-
лось, попадают в микроядра и элиминируются 
(A. Levan, G. Levan, 1978; Koo et al., 2018; Gaines 
et al., 2019). Ассиметричное распределение по 
дочерним клеткам – важный адаптивный меха-
низм, обеспечивающий высокий полиморфизм 
клеточной популяции по числу копий гена и, 
следовательно, уровню устойчивости к селек-
тирующему агенту. В условиях жесткой селек-
ции преимущество получают клетки с бóльшим 
числом копий гена-защитника или гена-мише-
ни, напротив, в среде без селектирующего аген-
та преимущество оказывается у клеток, где нет 
или есть, но меньше этих амплифицированных 
генов (Levan et al., 1977; Koo et al., 2018; Gaines 
et al., 2019). Вероятно, на сегодняшний день это 
лучший пример наследования в ряду поколений 
благоприобретенных признаков.

Одно из крупнейших семейств генов в гено-
мах растений – кластеры генов, кодирующих 
белки NBS-LRR. Эти белки функционируют как 
внутриклеточные иммунные рецепторы, кото-
рые прямо или косвенно распознают специфи-
ческие эффекторы патогенов, кодируемые гена-
ми авирулентности (Avr) (Bent, Mackey, 2007). В 
геноме томата Solanum pimpinellifolium эти гены 
повторены 245 раз (Wei et al., 2020), в геноме 
Arabidopsis thaliana 149 раз (Meyers et al., 2003), 
в геноме винограда 459 раз, а в геноме тополя 
330 раз (Yang et al., 2008). Это древние гены, по-
явившиеся уже у зеленых водорослей с первич-
ными хлоропластами (Shao et al., 2019). Часть из 
них дуплицировалась в результате WGD; рассе-
янные по геному одиночные копии этих генов 
(орфоны), скорее всего, появились как резуль-
тат активности транспозонов, но у большинства 
растений большая часть этого непременного 
элемента иммунной системы растений есть ре-
зультат тандемных дупликаций – у Brassica olera-
cea доля тандемов среди nbs-генов 44 %, у B. rapa 
52 % (Yu et al., 2014), у Solanum pimpinellifolium  
60 % (Wei et al., 2020). 
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Роль тандемных дупликаций в эволюции, 
прежде всего, состоит в том, что их посредством 
корректируются результаты того расклада алле-
лей, который остается в геноме эуполиплоида и 
вторичного диплоида в результате дисплоидии и 
фракционирования генома. Геномный гомеостаз 
построен на способности генома поддерживать 
оптимальное для вида число копий (паралогов), 
не больше и не меньше, некоторых необходимых 
для жизни генов. Прежде всего, на оптимальном 
уровне, причем на разном в разных экотопах, 
поддерживается число работающих генов, ко-
дирующих ключевые РНК-компоненты рибо-
сом – 18S, 26S, 5.8S и 5S рРНК, что достигается 
как эпигенетически (включением или выклю-
чением генов), так и путем компенсационной 
мультипликации или делеции генов (Simon et al., 
2018; Nelson et al., 2019; Goffová, Fajkus, 2021). В 
геномах злаков под контролем отбора находит-
ся число генов, кодирующих трансмембранный 
транспортер SULTR, участвующий в транспорте 
сульфатов (Takahashi, 2019). Разнообразие ге-
нов этого семейства sultr1/2, sultr3, sultr4 перво-
начально, вероятно, возникло как результат 
полногеномных дупликаций (WGD), однако за-
тем их число менялось по модели «рождение-и-
смерть» (Eirín-López et al., 2012). У видов и под-
видов риса Oryza sativa ssp. japonica, O. sativa ssp. 
indica, O. barthii, O. glabberrima, O. rufipogon их, 
соответственно, 13, 10, 12, 11, 12, при этом не-
которые возникли как результат WGD, но боль-
шинство – как следствие тандемных дуплика-
ций (Yuan et al., 2021). Хотя общее количество 
дублированных пар генов не менялось при до-
местикации риса, происхождение копий было 
разным: в геноме O. barthii обнаружена одна 
WGD/сегментная дупликация и две тандемные 
дупликации, а у O. glabberrima только гены, воз-
никшие путем тандемных дупликаций. Во вре-
мя одомашнивания азиатского культивируемого 
риса количество и типы дуплицированных пар 
генов sultr были одинаковыми между O. sativa 
ssp. indica и O. rufipogon, в то время как O. sativa 
ssp. japonica показал на две тандемно дуплици-
рованные пары генов больше (Yuan et al., 2021). 

Решающую роль в гомеостазе и детоксика-
ции растений играют многократно повторенные 
в геноме гены, продуктами которых являются 
протеины HPP и HIPP. В геноме риса 54 гена ко-
дируют HPP и HIPP. Они располагаются во всех 
хромосомах и имеют разное происхождение: 
часть из них появилась в результате не менее 
чем 3-х раундов WGD, остальные возникли как 

следствие одной или нескольких сегментных и 
тандемных дупликаций (Khan et al., 2019).

Важнейший признак плодовых деревьев, на 
который нацелен естественный и искусствен-
ный отбор, – вкус плодов – во многом зависит 
от кислотности и уровня сахара. В плодах груши 
лимонная кислота и яблочная кислота являются 
двумя основными компонентами органических 
кислот. Метаболизм сорбита является домини-
рующей характеристикой связанного с сахаром 
метаболизма у груши и других плодовых куль-
тур розоцветных. Ферменты 6-фосфатдегидро-
геназа (S6PDH), переносчик сорбита (SOT) и 
NAD-сорбитолдегидрогеназа (NAD-SDH) тесно 
связаны с синтезом, разложением и транспор-
том сорбита. Исследование комплекса генов гру-
ши Pyrus bretschneideri, отвечающих за эти при-
знаки, показало, что гены эти прошли через не-
сколько раундов дупликации (Qiao et al., 2018). 
При этом гены в генных семействах, связанных 
с путями метаболизма сахарозы, кодирующие 
сахарозофосфатсинтазу (SPS), щелочную/ней-
тральную инвертазу (A/N-INV), сахарозосинта-
зу (SUS), фруктокиназу (FRK), дуплицировались 
во время WGD. Напротив, повторенные в гено-
ме груши гены, продукты которых работают на 
путях синтеза сорбита, в частности, гены 6-фос-
фатдегидрогеназы (S6PDH), переносчика сорби-
та (SOT) и НАД-сорбитолдегидрогеназы (NAD-
SDH) мультиплицировались в ходе тандемных 
дупликаций и при участии транспозонов (Qiao 
et al., 2018).

То, каким образом дуплицировался ген, в 
какой-то степени предопределяет его судьбу. 
В частности, неоднократно повторенные гены 
устойчивости к болезням и гены рецепторопо-
добных киназ, обнаруживаемые в геномах рас-
тений, обычно есть продукты тандемных дупли-
каций. Любопытно, что их дуплицированные 
копии, возникшие в результате WGD, теряются 
из полиплоидного генома при фракционирова-
нии и, наоборот, таким же образом возникшие 
повторенные гены, кодирующие факторы транс-
крипции, сохраняются при фракционировании 
и дисплоидии, что согласуется с представлени-
ем о том, что после WGD предпочтительно со-
храняются гены, продукты которых участвуют 
в протеин-протеиновых взаимодействиях в со-
ставе мультипротеиновых комплексов (Rodgers-
Melnik et al., 2012). 

После дупликации исходный ген и его но-
вообразованные копии могут сосуществовать 
в геноме десятки и сотни млн лет (Panchy et al., 



104 Родионов А. В. 
Механизмы видообразования и прогрессивной эволюции

2016; Ma et al., 2021; Seetharam et al., 2021; Yuan 
et al., 2021). Судьба у новообразованных дочер-
них копий гена может быть разная. Каждая из 
них может сохранить тот же набор доменов, а, 
следовательно, функций, что были у предкового 
гена, или дуплицированная копия может сохра-
нить только часть исходного набора функций 
(явление, называемое «субфункционализация»), 
получить новую функцию («неофункционализа-
ция») или деградировать до псевдогена («псев-
догенизация») (Kuzmin et al., 2021). Cохранение 
в геномах полиплоидов большого количества ду-
плицированных генов, произошедших от древ-
них событий WGD, кажется явлением совсем 
не тривиальным – требует объяснения, почему 
они не теряются и не всегда псевдогенизируют-
ся (Kuzmin et al., 2021). Разумное объяснение 
предложено Форсом с соавт. (Force et al., 1999), 
предположившими, что сохранение дуплици-
рованных копий генов может быть обусловле-
но тем, что многие гены кодируют несколько 
функциональных доменов, выполняют более 
одной функции, и накопление мутаций в одном 
из доменов в одной копии гена компенсируется 
тем, что в другой копии этот домен сохранился, 
но зато в ней в нерабочем состоянии находится 
иной домен.

Как сказано выше, сохранению нескольких 
дуплицированных в результате WGD функци-
онально связанных генов способствует необхо-
димость поддержания баланса белковых про-
дуктов этих генов. По той же причине очевидно, 
что тандемная дупликация лишь одного гена из 
нескольких, продукты которых участвуют в про-
теин-протеиновых взаимодействиях, напротив, 
явление вредное – одна из новообразованных 
тандемных копий в этом случае должна исчез-
нуть или псевдогенизироваться (Rodgers-Melnik 
et al., 2012).

Сравнительное исследование транскрип-
томов 26 видов злаков, 15 видов других пред-
ставителей порядка Poales и геномов видов из 
внешних для злаков групп показало, как соче-
тание разных механизмов дупликации генов и 
фракционирования генома способствовало ви-
дообразованию и завоеванию злаками новых 
экологических ниш в эпоху всемирного эколо-
гического кризиса – ухудшения климата в кон-
це мела (Zhang et al., 2022). Предусловием для 
приспособленности злаков к похолоданию было 
наличие в геноме протозлаков возникшего по-
сле 3-х раундов WGD семейства из 4-х apetala1/
fruitfull-подобных генов ful1–ful4 (Wu et al., 2017; 

Zhang et al., 2022). Гены ful1, ful2 и ful3 являются 
ключевыми регуляторами процесса вернализа-
ции (яровизации) – индукции развития рас-
тения и цветения, стимулированного длитель-
ным холодом. Два гена из этого семейства ful1 и 
ful3 сохранились в геномах большинства линий 
Pooideae, особенно у представителей рано ди-
вергировавших триб (Nardeae, Lygeeae, Duthieeae 
и Phaenospermateae), образовавшихся в период 
похолодания в эоцене (Zhang et al., 2022). Гомо-
логи еще одного гена этого семейства ful4 актив-
но транскрибируются только у представителей 
Poeae, у других злаков этот ген потерян или не 
транскрибируется. Существенно, что эти гены у 
разных злаков находятся в гомологичных син-
тенных группах, а значит возникли в результате 
WGD, а не тандемной дупликации (Zhang et al., 
2022). Еще один кластер генов, который сыграл 
большую роль в эволюционном успехе злаков 
– гены факторов транскрипции CBF. Эти гены 
повышают толерантность растений к низким 
температурам, засухе и солевому стрессу (Chen 
et al., 2021). У разных видов растений число ге-
нов, кодирующих CBF в геноме разное – от ше-
сти у A. thaliana (Li et al., 2020) до 37 у пшеницы 
T. aestivum (Guo et al., 2019a). В геномах южных 
злаков – бамбуков и риса, для которых устойчи-
вость к холоду не актуальна, генов cbf меньше 
(Zhang et al., 2022). Гены cbf в геномах Triticeae, 
Poeae, Oryzoideae, в отличие от генов семейства 
apetala1/fruitfull, о которых шла речь выше, рас-
полагаются кластерами и являются продуктами 
тандемных амплификаций, а не WGD (Zhang et 
al., 2022).

Особая роль тандемных дупликаций в фор-
мировании видо- и родоспецифичных при-
знаков на фоне WGD особенно видна в миниа-
тюрном (около 82 млн п. н.) геноме пузырчатки 
Utricularia gibba. Геном этого насекомоядного 
растения относительно недавно прошел через 
три раунда полногеномных дупликаций. В то 
же время, геном этого вида претерпел интен-
сивное фракционирование, утратил большую 
часть мультиплицированных при WGD генов, 
сейчас это палеогексаплоид, в геноме которого 
осталось 28 500 протеин-кодирующих генов. Из 
них 2/3 представлены одной копией, мобильных 
элементов в нем всего 569 (Ibarra-Laclette et al., 
2013). Однако гены, обеспечивающие своеобра-
зие питания насекомоядных растений, в этом, 
казалось бы, до предела минимизированном ге-
номе оказались многократно дуплицированы в 
результате не связанной с WGD серии тандем-
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ных дупликаций (Lan et al., 2017). Среди них есть 
тандемно повторенные гены, продукты которых 
необходимы для межклеточного перемещения 
расщепленных белков жертвы и трансмембран-
ного транспорта питательных веществ, гены ги-
дролаз и хитиназ, необходимые для расщепле-
ния полисахаридов добычи (Lan et al., 2017). Тан-
демно дуплицированы и гены цистеиновых про-
теаз – основных функциональных компонентов 
пищеварительной жидкости у всех насекомо-
ядных растений (Lan et al., 2017; Adamec et al., 
2021). Разные, не гомологичные, но аналогичные 
механизмы использования растениями пищи 
животного происхождения, сформировавшиеся 
параллельно у представителей разных семейств, 
во всех изученных случаях основаны на тан-
демных дупликациях генов, продукты которых 
работают в ловушках и участвуют в удержании 
и переваривании жертвы, в эффективном ис-
пользовании полученных питательных веществ 
(Adamec et al., 2021). С точки зрения геномики, 
у этого направления эволюции растений есть 
интересная общая черта – геномы всех насеко-
моядных растений утратили много облигатных 
компонентов типичного генома растений: у них 
утрачены многие гены, связанные со структурой 
и функционированием корня (Ibarra-Laclette et 
al., 2013; Palfalvi et al., 2020), конвергентно теря-
ются гены генома хлоропластов (Gruzdev et al., 
2019; Nevill et al., 2019). Любопытно, что анало-
гичные изменения геномов, определенно свя-
занные с изменением стратегии питания, проис-
ходят у гемипаразитических и микогетеротроф-
ных растений (Adamec et al., 2021).

Из общих соображений кажется очевидным, 
что прогрессивная эволюция эукариот долж-
на быть связана с появлением новых генов (не-
огенов) и/или приобретением некоторыми из 
дуплицированных и реорганизованных в ре-
зультате межгенных слияний генов новых функ-
ций. Сравнение геномов представителей разных 
филогенетических ветвей растений показывает 
поразительно большое число орфанов – видо-
специфичных транскрибируемых последова-
тельностей, которых нет в геномах представите-
лей других филогенетических ветвей (Arendsee 
et al., 2014). Некоторые из них могут оказаться 
действующими факторами морфологической 
эволюции и эволюционного процесса. Подчер-
кнем, что к орфанам не относят протеин-коди-
рующие гены, попавшие в геном путем горизон-
тального переноса из других геномов. Орфаны –  
это транскрибируемые последовательности, 

возникшие из некодирующей ДНК или путем 
радикальной перестройки протеин-кодирую-
щих генов, такой перестройки, что BLAST не на-
ходит гомологий новообразованным последова-
тельностям (Arendsee et al., 2014). При попарном 
сравнении геномов представителей разных под-
семейств злаков таких орфанов среди протеин-
кодирующих последовательностей в секвениро-
ванных геномах насчитывается от 10 % (Brachy-
podium distachyon, Sorghum bicolor) до 31,5 % (Zea 
mays) (Yao et al., 2017). В геномах 13 видов рода 
Qryza видоспецифичных орфанов в среднем 6 %, 
в геномах видов подсемейства Oryzeae локусов, 
найденных только у видов этого подсемейства, 
10 %, и 63 % локусов в геномах Poaceae, найдены 
только у видов этого семейства (Stein et al., 2018). 

Brassica rapa и B. oleracea разошлись от общего 
предка около 3 млн лет назад (Sun et al., 2019), а 
B. napus возник в результате гибридизации этих 
видов совсем недавно – примерно 7,5 тыс. лет 
назад. Тем не менее, из 58 315 генов B. oleracea 
видоспецифичны 360, из 59 864 генов B. rapa –  
711, и из 108 580 генов B. napus видоспецифичны 
955 генов (Bayer et al., 2021). Кажется, мы недо-
оценивали раньше скорости появления новых 
генов и генных семейств – вдумайтесь, по под-
счетам Яо и соавт. (Yao et al., 2017), в геноме ку-
курузы 20 021 ген, почти третья часть от общего 
числа протеин-кодирующих генов у этого вида, 
видоспецифичны ! – в это трудно поверить.

Большая часть орфанов, по-видимому, пред-
ставляет собой не имеющие самостоятельного 
функционального значения протогены, которые 
возникают и быстро теряются в эволюции, од-
нако некоторые по каким-то причинам поддер-
живаются отбором. Длина таких последователь-
ностей больше, уровень транскрипции их выше. 
Наблюдаемый статистически достоверный от-
бор против несинонимических замен свидетель-
ствует, что «старые» орфаны транслируются, и 
это, очевидно, один из путей появления новых, 
таксонспецифичных генов и признаков у расте-
ний (Stein et al., 2018). Считается, что генерация 
и сохранение специфичных для видов и линий 
риса генов могли играть важную роль в адап-
тации представителей этого широко распро-
страненного вида к новым условиям (Guo et al., 
2019c).

Один из механизмов появления видоспеци-
фичных генов связан с индуцированной транс-
позонами незаконной рекомбинацией, ведущей 
к появлению химерных генов с новой комбина-
цией функциональных доменов (Stein et al., 2018; 
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Li et al., 2021b; Huang et al., 2022). Высокая часто-
та таких событий в геномах дивергирующих ли-
ний растений – еще одна особенность эволюции 
геномов растений в сравнении их с животными 
(Wang et al., 2006; Zhou et al., 2022). Расчеты по-
казали, что около 7 % оригинальных генов Ory-
zeae – химерные гены, появившиеся в результате 
активности ДНК-транспозона MULE (Jiang et al., 
2004; Stein et al., 2018), 38 % генов (6 869 пар из 
общего числа 36 315 протеин-кодирующих ге-
нов) в геноме риса имеют копии – результат не-
давних сегментных дупликаций (Li et al., 2021a). 
Химерные и сегментно-дуплицированные гены 
могут экспрессироваться в тех же тканях, где 
транскрибировались исходные (предковые) 
гены, из которых они произошли, но с какой-то 
вероятностью тканеспецифичность транскрип-
ции химерного гена может быть иной (Li et al., 
2021a, b; Huang et al., 2022; Zhou et al., 2022). В 
дальнейшем большая часть химерных генов, 
вероятно, псевдогенизируется и/или элимини-
руется, но некоторые приобретают новые функ-
ции. По крайней мере некоторые из химерных и 
сегментно дуплицированных генов, как показы-
вают эксперименты с CRISPR-нокаутированием 
генов, влияют на фенотип растений, на параме-
тры роста растения, рост корней, солеустойчи-
вость и другие признаки (Huang et al., 2022; Zhou 
et al., 2022).

В результате фракционирования генома ме-
няется не только паттерн протеин-кодирующих 
генов, но изменяются качественно и количе-
ственно последовательности, кодирующие та-
кие регуляторные элементы генома, как корот-
кие интерферирующие РНК (siRNA) и длинные 
некодирующие РНК (lncRNA) (Chen, Rechavi, 
2022; Zhao et al., 2022). Это должно оказывать не 
меньшее, а, скорее, большее влияние на фено-
тип, чем изменение комплекта протеин-кодиру-
ющих генов. Показано, что у аллополиплоидов 
Arabidopsis и кукурузы уровни экспрессии siRNA 
резко менялись в сравнении с их диплоидными 
предками, а их активность важна прежде всего 
для предотвращения миграций транспозонов, 
для их «доместикации» (Ha et al., 2009; Barber et 
al., 2012). Функции большинства lncRNA, транс-
крибируемых в межгенных районах с последо-
вательностей транспозонов, и иногда с анти-
смысловых цепей генов, остаются неясными 
(Wu et al., 2020; Urquaga et al., 2021; Zhao et al., 
2022). Между тем, это наиболее видоспецифич-
ный элемент генома. Из 23 633 семейств lncRNA, 
идентифицированных у девяти видов Oryza, бо-

лее 91 % были видоспецифичными, и только 101 
семейство lncRNA (< 0,5  %), по-видимому, су-
ществовало еще у общего предка Oryza и Leersia 
perrieri (Stein et al., 2018), что указывает на бы-
строе изменение набора lncRNA по механизму 
«рождение-и-смерть» после дивергенции видов, 
но как это связано и связано ли с процессами 
морфологической эволюции, пока неизвестно.

Интересно, что молекулярные механизмы 
фракционирования генома у растений и живот-
ных различны. У животных, как правило, проис-
ходит функциональная диплоидизация генома –  
дуплицированные копии генов накапливают 
мутации и псевдогенизируются, остается лишь 
одна работающая копия (Lien et al., 2016; Li et al., 
2021b). У растений фракционирование генома 
чаще идет за счет делеций дубликатов генов (Li 
et al., 2021b). Возможное исключение из этого 
правила: папоротники. Среди современных па-
поротников 30 % видов – полиплоиды (Wood et 
al., 2009). При этом у папоротников наблюдается 
нехарактерная для растений других таксонов за-
кономерность: размер их генома пропорциона-
лен числу хромосом в кариотипе, при этом хро-
мосом в геноме папоротников много (средний 
индекс x = около 55) (Nakazato et al., 2008; Wang 
et al., 2022). Предполагается, что причина этого в 
том, что у папоротников при диплоидизации ге-
номов идет псевдогенизация дуплицированных 
генов, а не делеция их, в геномах сохраняется 
много транспозонов, но дисплоидии (уменьше-
ния числа хромосом) при диплоидизации гено-
ма не происходит (Haufler, 2014; Szövényi et al., 
2021; Wang et al., 2022). Большое число хромосом 
в геномах у папоротников, возможно, связано 
с тем, что общий предок этой процветающей 
филогенетической ветви имел диплоидизиро-
ванный набор генов, но диплоидизация эта про-
изошла без уменьшения числа хромосом (Zhong 
et al., 2022).

Эволюция кариотипов и видообразование 
у растений

Таким образом, можно видеть, что маги-
стральные пути видообразования у животных и 
растений на уровне генома и кариотипа различ-
ны. В мире животных процессы видообразова-
ния предпочтительно реализуются через меха-
низмы, описанные Синтетической Теорией Эво-
люции (СТЭ), когда на основе репродуктивной 
изоляции, дрейфа генов и естественного отбора 
между природными популяциями постепенно 
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накапливаются генетические, эпигенетические 
и морфологические различия и усиливаются ре-
продуктивные барьеры (Dobzhansky, 1970). Ви-
дообразование – это процесс, в котором появле-
ние нового вида – лишь одна из стадий «диффе-
ренциации природных популяций, по достиже-
нии которой когда-то действительно или потен-
циально скрещивающееся множество форм рас-
падается на два или более отдельных множества, 
физиологически неспособных к скрещиванию», –  
два или более новых вида (Dobzhansky, 1937: 
312). Этот путь видообразования реализуется и 
у растений – Грант назвал его «первичным видо-
образованием» (primary speciation) (Grant, 1971). 
Процесс видообразования, идущий по лекалам 
СТЭ, представляется медленным и постепен-
ным, требующим времени квазигеологическо-
го масштаба (Dobzhansky, 1937). Но, добавляет 
Добржанский, в природе существует совсем 
иной механизм, который приводит к резкому, 
внезапному (saltational) появлению нового вида. 
Этот путь связан с межвидовой гибридизаци-
ей и полиплоидией и в основном принадлежит 
царству растений (Dobzhansky, 1970). Длитель-
но сохраняющаяся способность к межвидовой 
гибридизации, по-видимому, является важней-
шим отличием растений от животных, многое 
определяющим в процессах видообразования у 
растений. Объединение в ядре зиготы двух ро-
дительских геномов – всегда испытание, всегда 
проверка естественным отбором согласованно-
сти и достаточности механизмов эпигенетиче-
ской регуляции процессов развития и диффе-
ренцировки. Регулярность обмена генетическим 
материалом между особями в пределах вида 
позволяет сдерживать на приемлемом уровне 
активность доместицированных транспозонов, 
сохранять видоспецифичность наборов регуля-
торных микро-РНК и длинных некодирующих 
РНК, совместимость последовательностей ДНК, 
транскриптов и протеинов в протеин-связыва-
ющих функциональных доменах в геноме, таких 
как согласованная система центромерных ДНК 
и центромерных протеинов (Ng et al., 2012; Melt-
ers et al., 2013; Jangam et al., 2017; Hénault, 2021). 
Напротив, попадание в одно ядро гетерогенных 
геномов при межвидовом скрещивании ведет к 
конфликту геномов, «геномному шоку», след-
ствием которого являются экспансия транспо-
зонов, хромосомные перестройки, всплеск ге-
нетической, эпигенетической и, как следствие, 
фенотипической изменчивости у первых поко-
лений гибридного потомства, что дает богатый 

материал для естественного отбора с редкими 
шансами на успех.

Кариотипы растений и животных также эво-
люционируют по-разному. Это нашло свое отра-
жение в стратегиях научного поиска в эволюци-
онной цитогенетике животных и растений. При 
исследовании эволюции кариотипов животных 
основное внимание уделяется выявлению и ин-
терпретации межхромосомных транслокаций и 
инверсий, изучению реорганизации синтенных 
групп генов (Graphodatsky et al., 2011; Román-
Palacios et al., 2020). В основу эволюционной ци-
тогенетики и кариосистематики растений уже 
давно положено исследование чисел хромосом 
в кариотипе (2n) у видов и надвидовых таксо-
нов и определение основного числа хромосом 
x – параметра, который определяется как одно 
из гаплоидных чисел хромосом, наблюдаемых в 
таксоне, которое наиболее парсимонично объ-
ясняет хромосомную изменчивость этого так-
сона и показывает четкую связь с основным 
числом хромосом у ближайших родственных 
таксонов (Guerra, 2008). Предполагается, что ос-
новное число хромосом – это число хромосом в 
гаплоидном геноме у предка данного таксона, а 
если это так, то таксономическое значение этого 
показателя для систематики и филогении труд-
но переоценить (Goldblatt, Takei, 1997; Probatova, 
2007). Это породило особый жанр публикаций 
в ботанике – разделы «Хромосомные числа» до 
сих пор есть в таких журналах, как «Taxon» и 
«Ботанический журнал». В них публикуют крат-
кие сообщения особого состава: название вида, 
место сбора материала, число хромосом в карио-
типе, имена коллекторов. Ни фотографий, ни де-
тального описания хромосомных наборов здесь 
не требуется. Существует и база данных Index to 
Plant Chromosome Numbers (IPCN, URL: http://
legacy.tropicos.org) – тоже только числа, никаких 
фотографий или описаний. Ничего подобного 
до последнего времени не было в цитогенетике 
животных (Román-Palacios et al., 2020). Большое 
значение, которое придается в кариосистемати-
ке растений показателю «основное число хромо-
сом», связано с двумя обстоятельствами: 1) ши-
роким распространением авто- и аллополипло-
идного видообразования у растений, вследствие 
чего во многих родах можно видеть полиплоид-
ные ряды с общим для всех входящих в ряд ви-
дов или внутривидовых форм показателем «x»; 
и 2) относительно часто наблюдаемым посто-
янством основного числа хромосом в пределах 
рода, трибы, иногда подсемейства. Например, 
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все члены подсемейства Barbacenioideae (сем. 
Velloziaceae) имеют в своем кариотипе n = x = 17 
(de Melo et al., 1997). У всех видов всех родов сем. 
Pinaceae, кроме двух видов двух родов, 2n = 24,  
x = 12 (Murray, 2013). Упомянутые исключения –  
это Pseudolarix amabilis и Pseudotsuga menziesii, 
где 2n = 44 (Hizume, Kondo, 1992; Li, 1994). Мож-
но было бы ожидать, что Pseudotsuga и Pseudol-
arix – сестринские роды, но нет: секвенирование 
транскриптомов показало, что на филогенетиче-
ском древе Pseudotsuga – сестринская ветвь для 
Larix, а Pseudolarix – для Tsuga+Nothotsuga (Ran et 
al., 2018, см. также: Sokołowska et al., 2022).

В некоторых случаях причины поддержания 
типичного для группы родственных родов или 
определенного рода числа хромосом в геноме 
трудно объяснить. Так, давно известно, что у Sor-
ghum bicolor и Zea mays в кариотипе одинаковое 
число хромосом (n = 10) и одинаковое число ге-
нов (у сорго 34 496 протеин-кодирующих генов, 
у кукурузы их 32 540), но геном кукурузы много 
больше – 2,365 млрд. п. н., в то время как у сорго 
только 0,697 млрд. п. н. (Murat et al., 2014). Ку-
куруза Zea mays, в отличие от сорго, – недавний 
тетраплоид, у которого число хромосом сначала 
удвоилось, а затем уменьшилось в 2 раза за счет 
хромосомных слияний, а число генов уменьши-
лось при псевдогенизации и фракционировании 
генома (Murat et al., 2014). Еще более удивитель-
ный пример стабилизирующего отбора в пользу 
модального для рода основного числа хромосом 
обнаружили Пилар Каталан и Роберт Хастерок с 
соавт. (Catalán et al., 2012). Ранее считалось, что 
у вида Brachypodium distachyon три хромосомных 
расы: в популяциях этого вида в Ираке, Турции, 
Франции, Словении, Испании 2n = 10, на Боле-
арских островах, в Португалии, на Корсике 2n = 
20, и, кроме того, во Франции, Бельгии, Испании, 
Марокко, Австралии, в Иране, Афганистане у 
этого вида 2n = 30. Однако FISH-картирование 
хромосомоспецифичных молекулярных марке-
ров на хромосомах представителей этих рас дало 
неожиданный результат – оказалось, что расте-
ния с 2n = 10 и 2n = 20 – диплоиды, причем раз-
личия между этими кариотипами нельзя объяс-
нить Робертсоновскими слияниями и разделе-
ниями – перестройки хромосом какие-то более 
сложные. А вот растения с 2n = 30 оказались 
аллополиплоидами, возникшими в результате 
объединения в одном геноме хромосом двух ди-
плоидных рас. По итогам этого исследования за 
растениями с 2n = 10 сохранено имя B. distachyon 
(L.) P. Beauv., растения с 2n = 20 получили имя  

B. stacei Catalán, Joch. Müll., Mur et Langdon, а рас-
тения с 2n = 30 – B. hybridum Catalán, Joch. Müll., 
Hasterok et Jenkins (Catalán et al., 2012).

Даже когда основное число хромосом в 
той или иной степени вариабельно в пределах 
рода, как мы видели это на примере рода Crepis 
(Senderowicz et al., 2021), в большинстве случаев 
кариосистематику удается установить наиболее 
вероятное, как правило, небольшое число хро-
мосом у предка данной филогенетической ветви. 
Факт этот очень важен: он говорит, что основной 
тренд в эволюции кариотипов – это появление 
на первом этапе палеополиплоида с определен-
ным гаплоидным, оно же основное, числом хро-
мосом х и кариотипом AA. В ряде случаев этот 
палеополиплоид обладает уникальным, сфор-
мировавшимся в ходе фракционирования нео- 
или мезополиплоидного генома набором генов и 
комплексом таксономически значимых призна-
ков, достаточным, чтобы считать его представи-
телем особого рода, отличного от родительских 
родов. Такой палеополиплоид может стать ви-
дом-основателем нового надродового таксона, 
диверсификация потомков которого даст новое 
семейство. Вероятно, в ходе дивергенции видов 
на диплоидном уровне имеет место появление 
нескольких локальных вариантов этого дипло-
идного набора (A’A’, A’’A”…). С некоторой часто-
той могут возникать автополиплоиды (AAAA) 
или аллополиплоиды c участием этих и других 
вариантов этого же или близко родственных ге-
номов (AAA’A’, AABB). У этих разнообразных не-
ополиплоидов в филогенетической перспективе 
есть два пути. Первый, вероятно, более частый –  
диплоидизация поведения хромосом в мейозе и 
переход в состояние эуполиплоида, часто – пе-
реход к бесполому размножению, эксплуатация 
обретенного гетерозиса и счастливого сочета-
ния полученных от родителей аллелей, генома, 
фенома, протеома, метаболома, в результате 
жесткого естественного отбора оказавшихся 
адекватными для этой конкретной экологиче-
ской ниши. Эти эуполиплоиды могут факульта-
тивно участвовать в межвидовых скрещиваниях 
с генерацией полиплоидов высоких порядков, 
морфологическое и геномное разнообразие ко-
торых иногда рассматривается как достаточное 
для выделения новых родов, но чаще интерпре-
тируется как внутривидовая вариабельность по-
лиморфного рода, имеющего полиплоидные се-
рии. Таких родов много в приполярных областях 
и в высокогорьях (Grebelnyi, 2006, 2009). 
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Квазистабильное состояние эуполиплоидно-
го генома может продолжаться неопределенно 
долго. Фактором, стимулирующим перестройки 
эуполиплоида, возвращение его потомков в со-
стояние «геномного шока», может стать вовле-
чение его в новое событие межвидовой гибри-
дизации, дающее новое сочетание субгеномов. 
Новое сочетание субгеномов может запустить 
механизмы диплоидизации генома и кариоти-
па, дисплоидии и фракционирования генома с 
образованием, в конце концов, палеополипло-
ида. Это второй путь, по которому может пой-
ти дестабилизированный геном неополиплоида 
(включая, как сказано выше, полиплоидов высо-
кого уровня полиплоидии).

Таким образом, резюмируя, еще раз отметим, 
что, помимо «первичного видообразования» по 
канонам СТЭ, при котором в геномах диверги-
рующих природных популяций растений за счет 
спонтанного мутагенеза и дрейфа генов посте-
пенно накапливаются новые сочетания аллелей, 
морфологические различия и факторы постзи-
готической репродуктивной изоляции, в про-
цессах видообразования и прогрессивной эво-
люции у растений большую роль играют межви-
довая гибридизация и полиплоидия. Возможны 
три пути преобразований гибридного генома, 
так или иначе связанного с видообразованием у 
растений.

1. Интрогрессия и возвратные скрещива-
ния – геном гибридной линии стабилизируется 
посредством возвратных скрещиваний без по-
липлоидизации – таким путем, по-видимому, 
произошли виды Picea × fennica (Orlova, Egorov, 
2010), Avena bruhnsiana (Gnutikov et al., 2022) и 
много других видов (Anderson, 1968).

2. Эуполиплоидизация генома – геном поли-
плоида переходит в стабильное состояние с со-
хранением удвоенных наборов хромосом роди-
тельских видов, но диплоидным типом конъюга-
ции хромосом в мейозе I. Эуполиплоиды затем в 
серии скрещиваний могут давать полиплоиды с 
новыми комбинациями субгеномов, которые, в 
меру своеобразия комбинации их субгеномов и 
морфологических характеристик, будут интер-
претироваться систематиками как новые виды 
или новые роды. Эуполиплоидизация генома –  
это радикальный и быстрый способ видо- и ро-
дообразования у растений. В состоянии эуполи-
плоида находится большинство геномов/кари-
отипов многочисленных полиплоидных видов 
растений, полиплоидная природа кариотипа ко-
торых не вызывает сомнений у исследователей 
флоры. Удачные сочетания аллелей субгеномов 

эуполиплоида, характерные для высоких поли-
плоидов крупные размеры, частый переход к не-
половому размножению могут способствовать 
успешному освоению эуполиплоидами новых 
ареалов, инвазионности, адаптации к экстре-
мальным условиям существования на краю аре-
алов, но не к обретению новых ароморфозов –  
это видообразование, но видообразование на 
уже освоенном уровне эволюционной сложно-
сти, шаг, не ведущий сам по себе к прогрессив-
ной эволюции. 

3. Дисплоидия и диплоидизация генома – пе-
реход к состоянию мезополиплоида и палеопо-
липлоида. При этом механизме эволюционного 
развития неополиплоид (первичный или вто-
ричный, возникший после гибридизации эупо-
липлоидных видов) встает на путь дисплоидии 
и фракционирования генома – в кариотипе идут 
интенсивные геномные перестройки. Шаг за ша-
гом идет диплоидизация генома – значительная 
часть дуплицированных копий псевдогенизиру-
ется или делецируется. Число хромосом в гапло-
идном геноме у такого вида-мезополиплоида за 
счет транслокаций, слияния хромосом и реже 
анеуплоидии радикально уменьшается, часто 
до уровня, более или менее близкого к первично 
диплоидным величинам основного числа хро-
мосом x. По-видимому, у разных особей вида, 
вставшего на путь стохастического фракциони-
рования генома и дисплоидии, сохраняется раз-
ный набор уникальных и мультиплицированных 
в ходе WGD протеин-кодирующих генов, транс-
позонов, коротких интерферирующих и длин-
ных некодирующих РНК – радикально возрас-
тает внутривидовой геномный и эпигенетиче-
ский полиморфизм, что дает богатый материал 
для естественного отбора (Tate et al., 2009; Xiong 
et al., 2011; Buggs et al., 2012). Функциональная 
диплоидизация геномов у мезо- и палеополипо-
идов делает доступными для тестирования есте-
ственным отбором разнообразных комбинаций 
аллельных вариантов генов и неогенов, ранее, в 
полиплоидном состоянии, забуференных. Как 
у эуполиплоидов, так и у палеополиплоидов 
значительную роль в наследуемых адаптациях 
к условиям внешней среды и в анатомо-мор-
фологических новациях играют сегментные и 
тандемные дупликации генов, появление кото-
рых не связано с WGD. Некоторые, оказавшие-
ся эволюционно прогрессивными морфотипы 
с диплоидизированными палеополиплоидными 
геномами обладают ароморфозами и дают на-
чало новым филогенетическим ветвям, новым 
надродовым таксонам. 
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Описанные в нашей статье пути видообразо-
вания и прогрессивной эволюции у цветковых 
растений, реализуемые с использованием раз-
ных генетических механизмов, настолько часто 
происходят в мире растений, что их реальность, 
без всякой связи со ставшими известными толь-
ко в последнее время нетривиальными законо-
мерностями в изменениях молекулярной компо-
зиции кариотипов и геномов, стала ясна ботани-
кам-флористам еще 80 лет назад. Еще раз напом-
ним, что, завершая свою монографию «Учение о 
виде у растений», В. Л. Комаров (Komarov, 1940) 
писал: «Большое искушение предположить, что 
процесс возникновения новых видов, приспо-
собленных к новым условиям, идет по пути из-

вестной гегелевской триады – от исходного еди-
нообразия через максимально возможное раз-
нообразие к конечному единообразию».
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