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Обзор посвящен генетическим последствиям межвидовой гибридизации и обсуждению ее роли в
видообразовании и повышении генетического разнообразия растений, в том числе разнообразии
сортов и видов сельскохозяйственных культур и садовых растений. Объединение в одном ядре двух
или более геномов разного происхождения в первых поколениях гибридов обычно сопровождается
феноменом “геномного шока”, следствием которого являются разнообразные генетические и эпи-
генетические изменения. В результате появляется уникальный по множественности вариантов ма-
териал для естественного отбора организмов, в разной степени адаптированных к новым условиям
среды. В изолированных популяциях растений с разнообразными дестабилизированными гибридны-
ми по происхождению геномами при участии отбора и вследствие дрейфа генов постепенно будут на-
капливаться генные и хромосомные различия, включающие в действие все новые и новые репродук-
тивные изолирующие механизмы, усиливающие степень генетической изоляции новой расы, нового
линнеевского вида. Сохранению отобранных новых геномных и эпигеномных комбинаций способ-
ствует постепенная стабилизация генома на стадии эуполиплоида и последующая вторичная дипло-
идизация генома и кариотипа. Вероятно, все сельскохозяйственные культуры и сорта садовых рас-
тений, так же как многие интродуценты и компоненты адвентивной флоры, прошли в своей исто-
рии через межвидовые скрещивания, как целенаправленно проводившиеся селекционерами при
выведении современных сортов, так и скрещивания, в которые вступали ранее географически изо-
лированные друг от друга виды растений, непреднамеренно объединенные на аптекарских огородах
и в ботанических садах, на полях и приусадебных участках, на нарушенных землях вокруг селений.
При этом фенотипическое и генетическое разнообразие культиваров возникает не только в резуль-
тате сочетания разнообразных аллелей, уже существовавших в геномах “родительских” видов, но и
есть следствие появления у гибридов первых поколений новых геномных и эпигеномных вариан-
тов, прямых или отдаленных последствий постгибридизационного “геномного шока”, творческую
роль которого мы бы хотели подчеркнуть.

Ключевые слова: эволюция, межвидовая гибридизация, криптическая анеуплоидия, эволюция гено-
мов и кариотипов, транспозоны, транскриптом, протеом, метаболом.
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Впервые возможность появления новых мор-
фологических форм растений в результате меж-
видовой гибридизации, причем растений, не
только сочетающих в себе признаки родитель-
ских видов, но и обладающих “еще несколькими

хорошими качествами, особенно отличающими
его от всех других видов”, была показана почти
250 лет тому назад. Межвидовые гибриды табака
целенаправленно получил и исследовал адъюнкт
Ботанического сада Академии наук в Санкт-Пе-
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тербурге Иозеф Кёльрейтер. Он писал: “Каждому
столетию свойственны свои новые открытия, и
нет такой страны на свете, которая, имея науки и
искусства в цветущем состоянии и гений, не угне-
тенный принуждением и недостатками, не могла
бы их проявить. Открытиями современного века
являются: бастардные растения, установление
настоящего строения пыльцы, 〈…〉, наличие опы-
ления растений единственно только посредством
насекомых и др., и самое удивительное из них,
быть может еще гораздо более неожиданное, это
полнейшее превращение одного естественного вида
растений в другое, которое я с полным правом смею
приписывать себе (курсив наш). И если ученый
мир этим создаст со временем для народа удо-
вольствие или пользу, то это надо приписать Рос-
сийской академии наук, на службе которой я
имел честь эту работу выполнить” (цит. по пере-
воду статьи Кёльрейтера на современный язык,
опубликованному в издании 1940 г.1 [1]).

Впоследствии проблема эта – межвидовая ги-
бридизация и ее роль в формо/видообразовании
и прогрессивной эволюции у растений – неодно-
кратно обсуждалась. Обсуждение это прошло че-
рез несколько ключевых этапов:

1. Исследование феномена межвидовой и меж-
линейной гибридизации у растений Г. Менделем,
Г. де Фризом, К.Э. Корренсом, У. Бэтсоном по-
казало, что гибридизация есть путь к раскрытию
наследственно определяемого разнообразия рас-
тений, что, собственно, и привело к появлению
генетики. На III конференции по гибридизации и
селекции растений в Лондоне в июле 1906 г.
У. Бэтсон, президент конференции, в своем об-
ращении к участникам, названном “The Progress
of Genetic Research”, декларировал, что исследо-
вания по гибридизации растений уже привели к
появлению нового научного направления, пред-
мет которого – изучение явлений наследственно-
сти и изменчивости – появилась новая наука, у
которой еще нет короткого и ясного названия.
Бэтсон предложил назвать ее “Genetics” (от при-
лагательного genetic –“относящийся к основам
бытия” [2], в свою очередь, от “Genesis” – назва-
ния 1-й книги Моисеевой, “Бытие” в русском пе-
реводе). Выступление Бэтсона было настолько
ярким и убедительным, что У. Уилкс (W. Wilks),
подготовив к изданию том с материалами конфе-
ренции, дал ему название “Report of the Third In-
ternational Conference 1906 on Genetics; Hybridiza-
tion (the cross-breeding of genera or species), the

1 Впервые (в переводе с немецкого на русский язык XVIII в.)
статья опубликована под названием “Господина профес-
сора Кёлрейтера уведомление о разведении нового табаку
с красными цветами и описание онаго” – Труды Вольного
Экономического Общества к поощрению в России земле-
делия и домостроительства 1772 года. Часть XX. В Санкт-
Петербурге при Морском Шляхетском Кадетском Корпу-
се. С. 1–23.

crossbreeding of varieties, and general plant-breed-
ing” – напомним, что истинное название конфе-
ренции было “III конференция по гибридизации
и селекции растений”.

2. Формулирование Лотси принципа, что эво-
люция возможна только путем гибридизации,
только так может возникнуть новая комбинация
признаков [3]. Evolution by means of hybridization –
формулировка яркая, запоминающаяся, но важ-
но помнить, что речь здесь идет не об отдаленной
гибридизации – Лотси, в духе времени, понимает
вид “узко”, как жорданон; как мы бы сейчас ска-
зали “чистую линию”, группу морфологически
сходных растений, не дающих расщепления при-
знаков при скрещивании. Основная идея Лотси о
роли гибридогенеза в эволюции растений была
расширена и развита М.Г. Поповым [4, 5] и Е. Ан-
дерсоном [6], полагавшими, что именно гибридо-
генез сыграл основную роль в генезисе евроазиат-
ской флоры и в появлении покрытосеменных.

3. Гипотеза Винге [7] о возможности возник-
новения новых видов в результате отдаленной ги-
бридизации при условии, что у гибрида произой-
дет полиплоидизация кариотипа. В своих раз-
мышлениях Винге отталкивался от наблюдений
Розенберга [8] и Федерлея [9]. Розенберг изучал
поведение хромосом в мейозе у двух видов рося-
нок, Drosera longifolia и D. rotundifolia, и у их гибри-
да. В диплоидном кариотипе D. longifolia было
40 хромосом, в кариотипе D. rotundifolia – 20. В
первом делении мейоза у первого вида можно ви-
деть 20 бивалентов, у второго – 10 бивалентов, у
гибридов спаривание хромосом в мейозе было
нарушено, гибриды были почти стерильны. Фе-
дерлей наблюдал аналогичное явление у бабочек-
кисточниц из рода Pygaera – гибриды между видами
P. anachoreta, P. curtula и P. pigra были бесплодны, у
них была нарушена конъюгация хромосом в мейо-
зе. Отталкиваясь от этих наблюдений, Винге [7]
высказал гипотезу, что попарное расположение
хромосом в мейозе I – важнейший этап в жизни
размножающихся половым путем организмов.
Он предположил, что за время соматической
жизни в хромосомах накапливаются мутации,
утрачивается часть генетического материала, но
во время попарной конъюгации хромосом благо-
даря взаимодействию гомологов происходит ре-
парация мутаций по “нормальной” копии. Это
умозрительное построение, с одной стороны,
объясняло нарушения плодовитости при инцухте
(репарация невозможна из-за того, что гомологи
несут одинаковые дефекты) и при отдаленных
скрещиваниях (хромосомы различны, не могут
конъюгировать и потому репарация не происхо-
дит). Отсюда можно было сделать вывод, что если
у отдаленного гибрида произойдет удвоение чис-
ла хромосом (полиплоидизация), то восстановит-
ся конъюгация гомологов в мейозе I, появится
возможность для репарации мутаций, следова-
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тельно, отдаленный гибрид станет фертильным –
так могут возникать новые виды. Гипотеза Винге
о том, что полиплоидизация есть путь к преодоле-
нию стерильности отдаленных гибридов, нашла
блестящее подтверждение в работах Г.Д. Карпе-
ченко, получившего плодовитый межродовой по-
липлоидный гибрид Raphanobrassica [10].

4. Новый этап в понимании значения и места,
которое межвидовая гибридизация играла в про-
грессивной эволюции растений, связан с разви-
тием полногеномного секвенирования и методов
молекулярной цитогенетики. Стало ясно, что
представители всех сейчас существующих фило-
генетических ветвей цветковых растений прошли
через этапы межвидовой гибридизации и полно-
геномной дупликации геномов. Именно с ними
связаны явления сальтационного видообразова-
ния в духе мутационной теории Г. де Фриза [11,
12] и многие нетривиальные явления, обуслов-
ленные мутационной и эпигенетической моди-
фикацией геномов [12].

КАК ЧАСТО ВСТРЕЧАЮТСЯ 
ГИБРИДОГЕННЫЕ ТАКСОНЫ В ПРИРОДЕ?

Определить, какой вид произошел в результате
отдаленной гибридизации, можно с помощью
трудоемкого, но эффективного метода геномного
анализа, предложенного Кихара [13], или с помо-
щью методов кариогеномики (GISH и FISH) [14,
15], или путем секвенирования нового поколения
[16]. В рамках каждого из таких трудоемких ис-
следований удается обосновать гибридное проис-
хождение только одного, двух, нескольких видов.
Поэтому при ответе на поставленный вопрос по-
пробуем положиться на мнение опытных флори-
стов, устанавливающих гибридное происхожде-
ние того или иного вида по габитусу. Сводка дан-
ных подобного рода сделана [17]: среди 37 тыс.
видов флоры Европы, Северной Америки и части
Австралии, относящихся к 3212 родам из 282 се-
мейств сосудистых растений, виды гибридного
происхождения были отмечены в 40% семейств и
16% родов со средней частотой 9 гибридогенных
видов на 100 видов негибридного происхождения.
Большинство предполагаемых гибридов – меж-
видовые в пределах одного рода; межродовые ги-
бриды тоже не редкость – их 3.5%. Чаще других
гибриды отмечаются ботаниками в семействах
Poaceae, Asteraceae и Orchidaceae.

Говоря о гибридах, мы должны различать го-
моплоидные гибриды, т.е. гибриды, сохранившие
уровень плоидности, характерный для родитель-
ских видов, и гибриды-аллополиплоиды (амфи-
диплоиды). Если у жизнеспособного гомопло-
идного гибрида родительские кариотипы суще-
ственно различались, в мейозе у таких гибридов
могут возникать проблемы с конъюгацией и се-
грегацией гомологичных хромосом. Такие ги-

бриды будут продуцировать гаметы с несбалан-
сированным хромосомным набором, но могут и
дать начало длительно существующему, отлич-
ному от родителей по морфологии и имеющему
свой отдельный ареал вегетативно или апомикти-
чески размножающемуся клону. Если кариотипы
родителей почти не различаются, то гомоплоид-
ные гибриды могут быть плодовиты и сохранять
способность к возвратному скрещиванию с роди-
тельскими видами. Примером может быть пион-
эндемик Грузии Paeonia × chamaeleon – вид гибрид-
ного происхождения, дающий всхожие семена как
при самоопылении, так и при скрещивании с “ро-
дителями” P. caucasica и P. mlokosewitschii [18]. Этот
тип гибридизации назван “интрогрессивной ги-
бридизацией” [6], поскольку, как правило, со-
провождается включением некоторой части генов
одного родительского вида в геном другого, что ве-
дет к увеличению генетического разнообразия и по-
явлению у родительских видов новых, ранее не при-
сущих им черт. Если кариотипы “родителей” за-
метно различаются, гибриды F1 будут почти
полностью стерильны, как это наблюдается, на-
пример, у гибридов Elymus glaucus × E. multisetus,
но, тем не менее, единичные гаметы со сбаланси-
рованными хромосомными наборами, изредка
продуцируемые такими гибридами, могут прини-
мать участие в возвратных скрещиваниях. В ре-
зультате возникают более или менее плодовитые
интрогрессивные гибриды с восстановленной
фертильностью [19]. Те из них, кто будет иметь
особый ареал и образ (набор признаков), отлич-
ный от родительского, могут быть признаны си-
стематиками как новый вид, подвид или форма
[20]. Этот способ видообразования называется
рекомбинационным [19].

Иногда зоны интрогрессивной гибридизации
охватывают огромные пространства. Так, в Во-
сточной Европе и Западной Сибири после от-
ступления ледника сомкнулись и частично пере-
крылись ранее разделенные ледником ареалы
ели европейской (Picea abies) и ели сибирской
(P. obovata). Природные гибриды между этими
двумя видами морфологически и по молекуляр-
ным маркерам ядерного генома (аллозимы, мик-
росателлиты) уклоняются то в сторону одного, то
в сторону другого предка и распространены в по-
лосе, протянувшейся с северо-запада на юго-во-
сток от Мурманской области до Пермской обла-
сти и Башкирии [21, 22]. Гибридные расы носят
название ели финской (P. fennica) – считается, что
это молодой, не до конца сформировавшийся ги-
бридогенный вид [22]. Реальное распространение
гибридов P. abies × P. obovata, вероятно, еще шире,
чем выявляется при морфологическом анализе, так
как характерные для североевропейских популяций
гаплотипы митохондриальной ДНК распростране-
ны среди фенотипически типичной сибирской ели
до левого берега Оби включительно [21].
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КАК ЧАСТО ВСТРЕЧАЮТСЯ
ПОЛИПЛОИДЫ В ПРИРОДЕ?

По Винге и Карпеченко, перспективные акты
межвидовой гибридизации должны сопровож-
даться полиплоидизацией генома. Полиплоиды
могут возникать, например, в результате слияния
нередуцированных гамет. Удвоение числа хромо-
сом в гаметах может быть связано с процессами,
происходящими как на премейотическом, так и
на мейотическом этапах формирования половых
клеток [23–25]. Частота продуцирования гамет с
удвоенным числом хромосом находится под гене-
тическим контролем и может быть изменена отбо-
ром [24, 25]. Первую мутацию, влияющую на часто-
ту нередуцированных гамет, названную dy (“dyad”),
обнаружил в 1931 г. С. Горовиц (S. Horowitz) [см.:
26] и детально исследовали Сатина и Блэйксли
[26]. Среди особей, полученных из облученной
пыльцы дурмана Datura starmonium (2n = 24), бы-
ли найдены растения, у которых в мегаспорогене-
зе и микроспорогенезе нормально проходило раз-
деление хромосом только в первом мейотическом
делении, второе же отсутствовало, хроматиды не
расходились. У мутанта в мегагаметофите было 8
ядер, в каждом 24 хромосомы. В микроспорогене-
зе интеркинез, судя по всему, был замещен насто-
ящей интерфазой, поскольку после того один из
продуктов 1-го деления элиминировался, второй
претерпевал последовательно три митотических
деления, каждая микроспора содержала 12 пар
хромосом [26].

Дальнейшие исследования показали, что ча-
стота нередуцированных гамет ассоциирована
прежде всего, с генами и комбинациями генов,
продукты которых связаны с синтезом и работой
циклин-зависимых киназ (CDKs), циклинов
(CYCs), а также с генами, ответственными за син-
тез мейоз-специфичных когезинов, такими как
гены afd1 (“absence of first division1”) и rec8 [27],
особенно в сочетании мутаций по этим генам с
мутациями генов, блокирующими появление
двунитевых разрывов (напр.: spo 11-1, “sporulation
11-1”) и ведущими к замене второго мейотиче-
ского деления митотическим (ген osd1, omission
of second division 1) [28, 29]. Возможно, появление
половых клеток с нередуцированным числом
хромосом может быть индуцировано некоторыми
аллелями гена ameiotic1 (am1), мутации которого
нарушают переход от митотического деления
клетки к мейотическому, влияя на такие ключе-
вые этапы мейоза, как связь теломеров с ядерной
оболочкой, формирование характерного распо-
ложения хромосом в профазе мейоза (“букета”),
синапсис гомологов, сборку мейоз-специфичных
когезиновых комплексов на бивалентах [24, 25,
30]. Так, гомозиготная потеря генов tam (синтез
протеинов CYCA1 и CYCA2) ведет к появлению
30% нередуцированных гамет; утрата генов osd1

приводит к тому, что число гамет с нередуциро-
ванным числом хромосом достигает 85–100% [24,
29]. У мутантов Arabidopsis по гену AtPS1 (Arabi-
dopsis thaliana PARALLEL SPINDLES) в мейозе II
неправильно ориентированы веретена деления –
в результате возникают не тетрады, а диады с ди-
плоидным набором хромосом [31].

Расчеты показывают, что у диплоидов частота
появления нередуцированных гамет сравнитель-
но высока – около 0.6% [32]. У дикорастущих
Brassicaceae 96% растений разных видов продуци-
ровали нередуцированные гаметы. Обычно ча-
стота их менее 1%, однако примерно у 7% инди-
видуумов доля нередуцированных гамет была бо-
лее 5% [33]. У межвидовых гибридов эта величина
возрастает в среднем до 27.5% [32].

Попробуем оценить, как часто встречаются
полиплоиды в природе? Кариологи Мюнцинг
[34] и Дарлингтон [35] полагали, что около поло-
вины цветковых растений – полиплоиды. Грант
[36] считал полиплоидами все растения, в карио-
типе которых 2n = 28 и более. Такой расчет дал
47% полиплоидов. Позднее Голдблатт [37] пред-
ложил считать полиплоидами все растения, в ка-
риотипах которых более 18 хромосом – таких
около 70%. Очевидно, что эти оценки частоты
встречаемости полиплоидов среди растений ос-
новывались на предположениях, справедливость
которых трудно обосновать. Разумный критерий
предложили Вуд и соавт. [38] – они подсчитывали
долю полиплоидных видов только в тех родах, где
наблюдаются полиплоидные ряды и вид с наи-
меньшим числом хромосом можно считать ди-
плоидом. Такой расчет показал, что 15% видов
цветковых растений полиплоиды. У папоротни-
ков доля полиплоидов выше и достигает 31%. В
родах покрытосеменных, основное число хромо-
сом у которых было низким (х = 2–7), доля по-
липлоидных видов возрастала до 50%.

УМОЗРИТЕЛЬНЫЕ ГИПОТЕЗЫ О РОЛИ 
ПОЛИПЛОИДОВ В ПРОГРЕССИВНОЙ 

ЭВОЛЮЦИИ РАСТЕНИЙ
Широкое распространение полиплоидов, осо-

бенно среди растений, обитающих в экстремальных
условиях и на краю ареалов, может означать, что
именно с полиплоидами связана прогрессивная
эволюция растений и освоение новых экологиче-
ских ниш [37–40]. Популярности такого мнения
способствует ряд обстоятельств. Прежде всего в со-
ответствии с синтетической теорией эволюции,
репродуктивная изоляция является непремен-
ным условием дивергенции геномов, а полиплои-
ды, как раз, часто репродуктивно изолированы от
родителей [41]. У полиплоидов гибридного про-
исхождения (аллополиплоидов) разнообразие ал-
лелей теоретически должно быть выше, чем у
каждой из родительских форм, а значит, больше
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материала для отбора [42]. Для аллополиплоид-
ных гибридов характерен гетерозис [43]. Нако-
нец, наличие нескольких аллелей одного гена в
геноме у аллополиплоидов создает условия для
дивергенции генов и приобретения ими новых
функций, что существенно, если мы говорим о
прогрессивной эволюции [12, 44].

С другой стороны, большое число полиплои-
дов в природе совсем не значит, что они играют
выдающуюся роль в эволюции растений. Вполне
возможно, что их много потому, что они легко
возникают при межвидовой гибридизации, но не
дают ничего принципиально нового, являясь тер-
минальными ветвями, этакими “evolutionary dead-
ends” на филогенетическом древе [45]. Это мнение
подтверждают характеристики синтетических ал-
ло- и автополиплоидов, полученных в экспери-
менте, – в большинстве случаев они не отличают-
ся принципиально от своих диплоидных предков
и не имеют перед ними преимуществ [12]. Нали-
чие нескольких копий генов в одном геноме
должно вести к тому, что мутации в геномах по-
липлоидов будут “забуферены” и не будут прове-
рены отбором – поэтому у полиплоидов должен
быть ограниченный эволюционный потенциал.
Особенно неперспективными в плане эволюци-
онного успеха кажутся автополиплоиды, так как у
них серьезные проблемы с правильным расхож-
дением хромосом в мейозе I из-за высокого числа
мультивалентов [46].

ПОЛНОГЕНОМНОМНЫЕ ДУПЛИКАЦИИ 
(WGD) В ЭВОЛЮЦИИ РАСТЕНИЙ

ПО РЕЗУЛЬТАТАМ ПОЛНОГЕНОМНОГО 
СЕКВЕНИРОВАНИЯ

Результаты секвенирования геномов предста-
вителей всех основных ветвей цветковых растений
дали ответ на вопрос о роли, которую сыграли пол-
ногеномные дупликации геномов в прогрессивной
эволюции цветковых растений. Оказалось, что все
цветковые растения прошли через один или не-
сколько раундов полиплоидизации (полногеном-
ной дупликации) генома [47, 48]. Время, когда
имели место многие из зарегистрированных ак-
тов WGD в разных филогенетических ветвях рас-
тений, примерно соответствует границе мелового
периода и палеогена и границам других геологи-
ческих эпох. Заманчиво думать, что именно WGD
была тем фактором, который дал им больше шан-
сов выжить в изменившихся экологических усло-
виях [48].

На важное обстоятельство обратили внимание
Шранц и соавт. [49]. Они показали, и дальнейшие
расчеты [50–52] подтвердили их умозаключение,
что период, когда в филогенетических ветвях
происходили WGD, как правило, отстоит от этапа
сальтационного видообразования (диверсифика-
ции) на несколько десятков миллионов лет.

СОСТОЯНИЕ “ГЕНОМНОГО ШОКА”
У ГИБРИДОВ И НЕОПОЛИПЛОИДОВ: 
ГЕНОМНЫЕ И ЭПИГЕНЕТИЧЕСКИЕ 

ВАРИАЦИИ

Рассмотрим генетические процессы, которые
сопровождают случаи межвидовой гибридизации
и полногеномной дупликации (полиплоидиза-
ции) геномов растений, и процессы, которые
предшествуют и/или способствуют видообразо-
ванию у растений. Прежде всего отметим, что в
интерфазных ядрах гибридов родительские гено-
мы занимают разное положение в ядре. Это пока-
зано для полученных в экпериментах гибридов
злаков Hordeum chilense × Secale africanum, Hordeum
vulgare × Secale africanum, Hordeum vulgare × H. bul-
bosum [53, 54], для аллополиплоидного генома
Zingeria pisidica [55, 56], для гибридов Brassica car-
inata × Orychophragmus violaceus и Brassica rapa ×
× Isatis indigotica [57, 58]. Когда один из субгено-
мов аллополиплоида гетерохроматинизирован,
его хромосомы большей частью связаны с лами-
ной [59], но в интерфазе у злака Z. pisidica каждый
из его 2-хромосомных субгеномов занимает по-
ловину ядра, свое полушарие, и следов гетерохро-
матинизации одного из субгеномов не видно [55,
56]. Клеточные механизмы такого разделения
субгеномных территорий неизвестны.

Появление гибридного кариотипа часто со-
провождается проблемами с расхождением хро-
мосом в митозе и мейозе и постепенной элимина-
цией хромосом одного из родителей, вплоть до того,
что потомству может достаться только гаплоидный
набор хромосом [59, 60]. Этот феномен впервые
описали Клаусен и Манн [61], изучавшие кариоти-
пы гибрида Nicotiana tabacum × N. sylvestris, и позд-
нее Каша и Као [62], исследовавшие гибриды
Hordeum vulgare × H. bulbosum. Особенно часто по-
теря хромосом одного из родителей наблюдалась
у межродовых гибридов, таких как Triticum × Ag-
ropyron [58–60], Triticum × Secale [63, 64], Brassica
× × Orychophragmus [65]. Чаще теряются хромосо-
мы отцовского генома. Поскольку потеря хромо-
сом происходит постепенно и в разных делениях
соматических клеток может быть утрачена та или
иная хромосома, в гибридном растении разные
клоны клеток могут иметь разные наборы хромо-
сом. Иногда потеря хромосом тканеспецифична.
Так, у гибридов F1 Hordeum marinum × H. vulgare
cv. Tuleen 346 в эндосперме элиминируются хро-
мосомы H. vulgare, а в эмбриональных тканях по-
степенно теряются хромосомы H. marinum [66].

Анеуплоиды, даже у высокополиплоидных
растений, часто уступают по жизнеспособности
полиплоидам со сбалансированными кариотипа-
ми. Важнейшим селектирующим фактором при
этом является необходимость сохранения “пра-
вильной” дозы генов [67, 68], а несбалансирован-
ная утрата только одной из гомеологичных хро-
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мосом должна вести к нарушениям дозы генов по
многим сотням и тысячам генов одномоментно –
например, у пшеницы Triticum aestivum (2n = 42) в
среднем на одну хромосому приходится пример-
но 4.5 тыс. генов [69]. Одним из способов борьбы
за сохранение “правильной” дозы генов является
феномен “компенсированной” или “криптиче-
ской” анеуплоидии – замещение утраченной хро-
мосомы/пары хромосом из субгенома одного из
родителей дополнительной хромосомой/допол-
нительной парой гомеологичных хромосом дру-
гого субгенома [24, 70, 71]. Механизм этого явле-
ния неизвестен. Мы полагаем, что здесь должна
работать модель “два минуса = плюс” (рис. 1).
Суть ее в том, что неправильное расхождение од-
ной из пар гомологичных хромосом в мейозе I
или нерасхождение сестринских хроматид одной
из хромосом в мейозе II может быть компенсиро-
вано неправильным расхождением хромосом или
хроматид гомеолога в том же мейозе. Дальше, ве-
роятно, вступает в действие стабилизирующий
отбор на стадии микро- или макроспор – гаметы
с несбалансированными хромосомными набора-
ми могут быть менее успешны в оплодотворении,
чем криптически анеуплоидные гаметы.

По нашему мнению, эта модель подтверждает-
ся известным, но далеко не тривиальным фактом.
Мейоз у растений нередко протекает с разного ро-
да отклонениями: низкая частота хиазм и прежде-
временное расхождение или, наоборот, нерасхож-
дение сестринских хроматид в мейозе II приводит
к нарушению регулярной сегрегации, к полисоми-
ям и анеуплоидиям, к тому, что некоторые хромо-
сомы или хроматиды попадают в микроядра и
элиминируются. Эта нерегулярность поведения
хромосом в мейозе наблюдается и в инбредных
линиях и особенно часто у гибридов и аллопо-
липлоидов (обзор многих подобных случаев см.:
[72]). Например, распространенный от Юкона до
Калифорнии мятлик Poa juncifolia (=P. ampla), в
90–95% случаев размножающийся апомиктиче-
ски, при апомиктическом размножении имеет
относительно стабильный кариотип с 2n = 63, но
5–9% образцов этого вида – прошедшее через
мейоз половое поколение – получает разнообраз-
ные, не очень сбалансированные кариотипы с
2n = 56, 60–63, 66, 70, 82–84, 90–93, 98–102, 126,
147 и заметно уступает апомиктическому поколе-
нию по жизнестойкости [73].

Естественным следствием нестабильного рас-
хождения хромосом является то, что даже у ди-
плоидных растений, например у “хороших” видов
Clematis c 2n = 16, выполненных семян завязывает-
ся только 28–80%; у межвидовых гибридов в раз-
ных комбинациях, конечно же, еще меньше – 1–
13% [74].

Проблемы с сегрегацией хромосом в митозе и
мейозе у гибридов связаны с тем, что в ходе ди-
вергенции видов у растений очень быстро изме-
няются как последовательности центромерной
ДНК, так и те домены центромерных белков
СЕNH3 и СЕNP-С, которые с этой ДНК взаимо-
действуют [60, 75, 76]. Предполагается, что быстрая
эволюция центромерной ДНК и взаимодействую-
щих с ДНК доменов центромерных белков – явле-
ния связанные. По-видимому, комплементарная
комбинация видоспецифичной центромерной
ДНК и видоспецифичных белков центромеры
способствует быстрому расхождению хромосом в
мейозе, в результате чего лучшие по качеству цен-
тромеры с большей вероятностью попадают в
клетки макроспоры и передаются потомству [75].
С другой стороны, такие кинетохоры, в которых
центромерные ДНК и цен-протеины не очень
подходят друг другу, будут недостаточно хорошо ра-
ботать или кинетохоры не будут формироваться во-
все [60], как это происходит у межвидовых гибридов
Hordeum vulgare × H. bulbosum [76] или у гибридов,
полученных от скрещивания злаков, дивергировав-
ших 50–60 млн лет назад, таких как Triticum × Penn-
isetum [59] или Avena × Pennisetum [77].

Для того чтобы гомологичные хромосомы пра-
вильно расходились в мейозе I, необходимо, что-

Рис. 1. Неправильное расхождение хромосом и хро-
матид в анафазе I и анафазе II аллополиплоида может
вести к криптической анеуплоидии, полиплоидиза-
ции и гаплоидизации кариотипа. Вверху – тетрапло-
ид, 2n = 4, x = 1 в диакинезе. Гомологи объединены в
пары хиазмами. В середине – интеркинез – слева по-
сле корректного расхождения гомологов, справа одна
пара гомологов разошлась неправильно. Внизу хро-
мосомный состав клеток в телофазе II. Слева две
верхних клетки – криптическая анеуплоидия, две
нижних – “правильный” набор хромосом. Справа
сверху вниз: криптическая анеуплоидия в ядре с удво-
енным набором хромосом; ниже – “норма”, ниже две
клетки с гаплоидным набором хромосом.

Диакинез

Интеркинез (телофаза I + профаза II)

Телофаза II
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бы в профазе произошло спаривание гомологов,
попарное расположение которых будет сохра-
няться вплоть до анафазы I. Связаны гомологи
друг с другом в большинстве случаев в местах хи-
азм, которые в свою очередь сохраняются до ана-
фазы благодаря тому, что сестринские хроматиды
в каждом гомологе сохраняют связь друг с другом
благодаря когезинам. Когда начинается расхож-
дение гомологов в анафазе I, гомологи могут
разойтись только если когезия между сестрин-
скими хроматидами терминально от хиазм будет
снята, что делается при участии фермента сепара-
зы, но при этом в центромерном районе каждой
хромосомы связь между хроматидами должна со-
храняться до анафазы II [78]. Последнее необхо-
димо для формирования двунаправленного вере-
тена и правильного расхождения хроматид во 2-м
делении мейоза и обеспечивается особым белком
шугошином [25, 79].

Проблема в том, что в полиплоидных геномах
в мейозе могут синаптировать не только гомоло-
ги, но и гомеологи, в результате появляются
мультиваленты. Несколько кроссинговеров, про-
изошедших в мультиваленте, в которых обмены
прошли между гомологами и гомеологами, разли-
чающимися инверсиями, могут привести к появ-
лению ацентрических и полицентрических хромо-
сом, неспособных к правильному расхождению.
Как следствие, появляются продукты мейоза с
несбалансированными наборами хромосом. По-
казано, что у ресинтезированных неополиплои-
дов частота появления мультивалентов и наруше-
ний в расхождении хромосом, частота появления
невыполненной пыльцы заметно выше, чем у ста-
билизированных эуполиплоидов [80–83]. Один
из способов стабилизировать полиплоидный ка-
риотип заключается в подавлении спаривания го-
меологов. Действие это контролируется многими
генами (pairing control genes, PCGs), из которых
лучше всего исследован доминантный локус Ph1
(Pairing homoeologous 1) у пшениц [84]. Локус
этот представляет из себя кластер генов, кодиру-
ющих циклин-зависимые киназы, гомологичные
кластеру Cdk2 млекопитающих, влияющему на
конденсацию хромосом, конъюгацию гомологов и
рекомбинацию [25, 85, 86]. Делеция Ph1 локуса у
пшениц ведет к синапсису и рекомбинации гомео-
логов. Напротив, введение в геном дополнительных
копий этого локуса снижает частоту спаривания го-
меологов, но иногда избыточные копии могут дать
и обратный эффект [86]. Высокую частоту муль-
тивалентов и обменов участками гомеологичных
хромосом в мейозе I у аллогексаплоидного вида
Avena sativa объясняют тем, что геном Avena поте-
рял локус Ph1 [87].

Ph1 не единственный локус, влияющий на ча-
стоту гомеологического спаривания у пшеницы,
идентифицированы локус Ph2 и другие локусы,
картированные на хромосомах 5AL, 5DL, 5AS,

3DS, 3AS, 3AL, 3BL, 3DL, но они слабо изучены и
их отсутствие не компенсирует потерю локуса Ph1
[86, 88].

Частоту появления гамет с несбалансирован-
ными хромосомными наборами можно снизить за
счет увеличения интерференции – в этом случае в
мультивалентах будет происходить по одному
кроссинговеру [83]. Снижение частоты рекомби-
нации у полиплоидов в сравнении с их диплоид-
ными предками наблюдается часто [83, 85].

Не только кариотипы, но и геномы неополип-
лоидов крайне нестабильны. Неополиплоиды и
“старые” аллополиплоиды постепенно теряют
часть дуплицированных генов. Например, геном
бананов Musa acuminata (2n = 22) 75–100 млн лет
назад прошел через три раунда аллополиплоиди-
зации и состоит сейчас из 36542 протеин-кодиру-
ющих генов. Большинство из них (65.4%) пред-
ставлены в геноме лишь одной копией, и только
10% сохранили все 4 копии предковых геномов
[68]. Аллополиплоидный геном пшеницы T. aes-
tivum утратил 10–16 тыс. генов, ранее бывших в
геномах ее диплоидных предков [69]. Сравнение
аллополиплоидных геномов однодольных, розид
и астерид показало, что во всех филогенетических
ветвях растений пути к локальной диплоидиза-
ции генома одинаковы: гены, вовлеченные в про-
цессы регуляции (“response to stimulus”), имеют
тенденцию сохраняться в большом числе копий,
а гены, продукты которых участвуют в метаболи-
ческих и каталитических процессах, быстро теря-
ют паралоги и “диплоидизируются” [68, 69, 89,
90]. Прежде всего “диплоидизируются” те проте-
ин-кодирующие гены, продукты которых работа-
ют как гомодимеры (гомополимеры). Гены, про-
дукты которых работают в составе гетерополиме-
ров, чаще сохраняются в виде паралогов [89, 90].

По мере существования аллополиплоида “ди-
плоидизируются” также и гены, транскрибируе-
мые РНК-полимеразами I и III, – гены 18S-5.8S-
26S рРНК и 5S рРНК [15, 16, 55, 70, 71, 91–94] и,
вероятно, snoRNA-гены [91]. У Zingeria pisidica,
аллополиплоида, возникшего в результате гибри-
дизации Z. biebersteiniana и Colpodium sp., утраче-
ны гены 35S рРНК Z. biebersteiniana и осталось
только минорное число генов 5S рРНК этого вида
[55]. У всех полиплоидных видов Avena, как гекса-
плоидов, так и тетраплоидов с геномной конститу-
цией ABC и AC, сохранилось только 1.4–2% генов
С-субгенома, причем все они несут множествен-
ные мутации, как замены, так и делеции, и, по-ви-
димому, уже не работают в аллополиплоидном ге-
номе [92, 93]. В геноме аллотетраплоидного вида
Iris versicolor все гены 18–26S рРНК произошли от
вида I. virginica, локусы второго предка – I. setosa не
обнаружены. При этом у аллополиплоида сохра-
нились оба локуса генов 5S рРНК I. virginica, но
лишь один из двух локусов 5S рРНК I. setosa [94].
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Отметим, что быстрая потеря генов рРНК од-
ного из предков аллополиплоидного генома про-
исходит не всегда. Ее нет или она идет медленно,
например, у аллополиплоидных пионов [95, 96].

Механизмы потери генов полиплоидами ясны
только в самых общих чертах [97]. Можно ду-
мать, что потери генов происходят благодаря
проходящим в мейозе рекомбинациям по пря-
мым повторам, лежащим на флангах генов. Воз-
можно, в “вырезании” гена могут активно участ-
вовать ДНК-транспозоны, обладающие необхо-
димым инструментарием для такой операции
[98]. Неравный кроссинговер можно рассматри-
вать как механизм потери генов только в сочета-
нии с гипотезой, что продукт неравного кроссин-
говера, хромосома, потерявшая ген, имеет бóль-
шие шансы участвовать в оплодотворении, чем ее
гомолог, увеличившийся после неравного обмена.

Более привлекательным нам кажется предпо-
ложение, что “депаралогизация” генома полип-
лоида происходит благодаря механизмам, подоб-
ным работающим в геноме нематод, где при диф-
ференцировке соматических клеток регулярно
вырезается из генома 1–2 тысячи протеин-коди-
рующих генов [99]. Это могла бы быть система,
напоминающая CRISP [100], основанная на не-
кодирующих РНК типа miRNA, siRNA или piRNA,
система, направленная на маркирование и выреза-
ние неработающих копий протеин-кодирующих
генов и в некоторых случаях – на вырезание транс-
позонов. Низкий уровень транскрипции одного
из паралогов, его полная или частичная гетеро-
хроматинизация были бы признаками, которые
служили сигналами для эксцизии паралога
CRISP-подобной системой – ранее было показа-
но, что из генома аллополиплоида чаще всего те-
ряются гены того субгенома, который менее ак-
тивно транскрибируется [94, 101, 102].

Кроме эксцизии, при пошаговой диплоидиза-
ции генома полиплоида, первоначально гены мо-
гут теряться в функциональном смысле, сначала
прекращая транскрипцию вследствие эпигенети-
ческих изменений или мутаций [97] и лишь затем
вырезаясь и выбрасываясь.

В ряде случаев в геномах первых поколений
гибридов наблюдается экспансия транспозонов,
у гибридов из родов Nicotiana и Helianthus, по-ви-
димому, сопровождающаяся мутациями в проте-
ин-кодирующих генах и транспозициями [103,
104]. Однако происходит это не всегда. Так, у ре-
синтезированных T. aestivum [105] и Brassica napus
[106], у неополиплоида Spartina anglica [107] экс-
пансии транспозонов не произошло. В других
случаях у гибрида активируются только некото-
рые транспозоны, например, gypsy-транспозон у
Aegilops, в то время как транспозоны других се-
мейств остаются иммобилизованными [108].

В стабилизированных геномах действуют ме-
ханизмы защиты от экспансии транспозонов:
инактивация своих “доместицированных” транс-
позонов в соматических клетках происходит путем
метилирования их ДНК и подавления их тран-
скрипции при участии белка ARGONAUTE4 и
РНК-полимеразы V и считываемых с транспозо-
нов 24-нуклеотидных молекул siRNA – процесс на-
зывается RNA-directed DNA methylation (RdDM)
[109, 110]. siRNA из соматических клеток мате-
ринского растения поступает затем в эмбрион и в
эндосперм, обеспечивая их нормальное развитие
[111]. В инактивации транспозонов задействован
и механизм триметилирования H3K27 посред-
ством POLYCOMB REPRESSIVE COMPLEX 2
(PRC2) [112]. Отцовское растение также прини-
мает участие в инактивации транспозонов. В этом
случае сначала в ядре соматической клетки пыль-
цевой трубки активируется транскрипция “доме-
стицированных” транспозонов, их транскрипты
деградируют с образованием 21-нуклеотидной
siRNA, которая поступает в спермии генератив-
ной клетки и затем в эмбрион и эндосперм, инакти-
вируя там транспозоны и обеспечивая нормальное
развитие [110, 113, 114]. По-видимому, экспансия
транспозонов у гибридов связана с проблемами в
идентификации чужеродных транспозонов как ма-
териала, который должен быть инактивирован и
уничтожен – прежде чем РНК-копия чужеродного
транспозона будет разрезана, ее надо распознать
и “запятнать” специальными микроРНК, что, ве-
роятно, сделать удается не всегда.

Объединение в одном ядре двух разнородных
геномов, как правило, но не всегда, приводит к
неаддитивному изменению транскрипции гено-
мов “родителей” [115]. Классическим примером
подавления транскрипции генов одного из “ро-
дителей” и сохранения уровня транскрипции ге-
нов другого предка является открытое М.С. Нава-
шиным явление ядрышкового доминирования у
гибридов [116]. Этот феномен, как мы сейчас зна-
ем, лишь иногда связан с инактивацией рРНК
[117], но чаще происходит потеря рРНК одного из
родителей [55, 93, 118].

У аллополиплоидных гибридов Arabidopsis
около 5% генов (около 1300 генов) изменяют уро-
вень экспрессии, причем в большинстве случаев
это изменение связано с репрессией генов одного
из родителей. Чаще репрессируются гены, полу-
ченные гибридом от A. thaliana, вида, морфологи-
ческие признаки которого подавлены у гибрида
[119]. Причины неаддитивности транскрипции
субгеномов у аллополиплоидов неясны. Скорее
всего дело в неравном сродстве субгеномов с цис-
и транс-факторами, регулирующими транскрип-
цию, активаторами и сайленсерами транскрипции
[120]. Как полагают, одним из факторов, опреде-
ляющим, какие гены будут транскрибироваться у
гибрида, а какие не будут, может быть насыщен-
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ность субгенома транспозонами. Транспозоны,
как правило, метилированы, их транскрипция и, в
какой-то степени, транскрипция соседних генов
подавлена – возможно, в этом причина неравной
и неаддитивной транскрипции субгеномов у по-
липлоида [120, 121].

Разнообразие транскриптома неополиплоида
в сравнении с родителями возрастает благодаря
альтернативному сплайсингу [122, 123]. Так, у ре-
синтезированных Brassica napus, в сравнении с
родительскими генами, после гибридизации и
полиплоидизации изменялся сплайсинг 26–30%
генов [123]. Действительно, благодаря альтерна-
тивному сплайсингу два исходно одинаковых ге-
на могут продуцировать зрелую транслируемую
РНК с разной комбинацией экзонов. В пределе,
это могут быть две совершенно разные молекулы
иРНК, с взаимоисключающим набором экзонов.
Новые возможности для появления генов с новы-
ми функциями создает сохранение в одном из ва-
риантов транскриптов каких-то ранее не транс-
лируемых интронов. Наконец, разные функции
могут быть связаны просто с разными сайтами
полиаденилирования. Фиксация двух разных
паттернов сплайсинга в дуплицированных копи-
ях генов в двух гомеологах полиплоида – путь к
разделению функций этих генов в ближайшем бу-
дущем.

Изменения транскриптома у межвидовых ги-
бридов не обязательно коррелируют с изменени-
ями протеома. Исследование протеомов аллопо-
липлоидов Arabidopsis, Triticum, Gossypium, Tragop-
ogon показало, что протеомы в целом более
стабильны, чем транскриптомы, характеристики
их в основном аддитивно отражают протеомы
“родительских” видов (обзор: [124]). Однако не-
которые интересные и, может быть, важные отли-
чия в представленности отдельных протеинов в
протеоме гибридов тем не менее показаны. Так,
геном хлопка Gossypium hyrsutum состоит из A- и
D-субгеномов, но экспрессируются они с разной
эффективностью. В протеоме аллополиплоида
доминируют протеины D-субгенома, протеины
А-субгенома представлены в меньшей степени
[125]. В некоторых случаях аллополиплоид про-
дуцирует протеины, которые отсутствуют в про-
теоме его диплоидных предков [126, 127], меха-
низмы этого явления вероятно связаны с новыми
вариантами посттранскрипционной модификации
протеинов у гибридов [127]. Объединение в одной
клетке гомеологичных неаддитивно транскрибиру-
емых геномов или неаддитивно транслируемых
транскриптомов может создавать на основе гибри-
догенных протеомов новые регуляторные сети,
адекватные новому состоянию организма и среды
его обитания [125, 128].

Сравнение протеомов аллополиплоидов и авто-
полиплоидов дает ожидаемый результат – протео-

мы автополиплоидов всегда меньше отличаются от
протеомов диплоидных предков [127, 128].

Из общих соображений ясно, что изменения
протеома и разная представленность субгеномов
в протеоме аллополиплоидов может сказываться
на метаболоме гибридогенного вида. Исследова-
ния в этом направлении имеют значение прежде
всего потому, что метаболомные профили полип-
лоидов и их диплоидных предков могут быть ин-
дикаторами устойчивости природных рас и куль-
турных растений к биотическим и абиотическим
стрессам [129, 130], а также инструментом при по-
иске продуцентов биологически активных ве-
ществ [131]. Действительно показано, что, напри-
мер, аллотетраплоидные растения Artemisia annua
продуцируют больше терпеноидов и сапонинов
на единицу веса, чем диплоидные представители
рода [132]. Centaurium pannonicum, аллополипло-
идный гибрид двух тетраплоидных видов C. eryth-
raea и C. littorale, имеет очевидные неаддитивные
количественные изменения метаболомного про-
филя в сравнении с родительскими видами [133].
Сравнительное исследование метаболомных про-
филей комплекса видов Brachypodium distachyon,
B. stacei и B. hybridum, из которых первые два явля-
ются диплоидными предками третьего, показало
видоспецифичную картину метаболомных про-
филей, в частности, содержание цитруллина, иг-
рающего важную роль в транспорте азота и явля-
ющегося важным биохимическим индикатором
устойчивости растения к засолению и засухе, бы-
ло значительно выше у аллополиплоида [134].

Автоплоидия в меньшей степени, но также мо-
жет влиять на метаболитный профиль полиплоида.
Так, тетраплоидные автополиплоиды Catharanthus
roseus продуцировали больше винбластина, чем его
диплоидные предки [135]. Мишра с соавт. [136] со-
общили, что автополиплоидные растения сно-
творного мака Papaver somniferum отличаются зна-
чительно большим содержанием морфина в срав-
нении с диплоидными.

СТАБИЛИЗИРОВАННЫЙ ГЕНОМ 
ЭУПОЛИПЛОИДА И ПОСТЕПЕННАЯ 

ДИПЛОИДИЗАЦИЯ КАРИОТИПА

Первый шаг к диплоидизации полиплоидного
генома реализуется за счет pairing control genes.
Поколение за поколением подавление спарива-
ния гомеологов в мейозе, постепенная утрата ча-
сти генов и части хромосом одного из субгеномов
неополиплоида стабилизирует геном гибрида. На
этой стадии кариотип аллополиплоида выглядит
как кариотип типичного полиплоида, у которого
можно более или менее надежно идентифициро-
вать гомологичные и гомеологичные хромосомы.
Мы называем такие кариотипы эуполиплоидами
[40, 137, 138].
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У эуполиплоидов разные судьбы. Некоторые
из них могут участвовать в следующих актах отда-
ленных скрещиваний, сопровождающихся пол-
ногеномной дупликацией второго и следующих
порядков, как это произошло, например, при
формировании генома T. aestivum (2n = 42, x = 7)
или происходило и происходит с геномами видов
рода Brassica (рис. 2, 3).

Но у эуполиплоида возможна и иная судьба.
Со временем некоторые хромосомы эуполиплои-
да вовлекаются в хромосомные перестройки. По-

степенно, или сальтационно, за счет транслока-
ций, делеций и инверсий кариотип перестраива-
ется, идет редукция числа хромосом. При этом в
геноме можно выделить горячие точки хромо-
сомных перестроек в центромерных и субтело-
мерных районах и такие районы, где группы
сцепления (геномные блоки) относительно кон-
стантны. Транслокации не обязательно реци-
прокны – у полиплоидных видов Avena фрагмен-
ты С-субгенома транслоцируются на хромосомы
А- и D-субгеномов, но не наоборот [87]. Часто
транслоцируется целое плечо хромосомы, проис-
ходит встраивание целых хромосом в центромер-
ные районы других хромосом [139, 140].

Постепенная диплоидизация генома эуполип-
лоида за счет транслокаций превращает его в ка-
риотип, с кариологической (цитологической)
точки зрения не отличимый от диплоидного, с не-
которым, характерным для рода, относительно
низким базисным основным числом хромосом.
Смотря на такой кариотип, например, на типич-
ный для злаков кариотип Avena longiglumis с 2n = 14,
x = 7 [87] или кариотипы Zingeria biebersteiniana и
Сolpodium versicolor c 2n = 4, x = 2 [55, 56, 141],
трудно себе представить, что геномы всех этих ви-
дов прошли через 4–5 событий полногеномных
дупликаций. Полиплоидная природа таких кари-
отипов может быть выявлена только в сравни-
тельных геномных исследованиях. Такие геномы
и такие кариотипы называют палеополиплоид-
ными. Достигшие уровня эуполиплоида или
уровня палеополиплоида группы родства вновь
вступают в гибридизацию, и цикл повторяется
вновь: межвидовая гибридизация – геномный
шок – постепенная стабилизация кариотипа и ге-
нома – вторичная диплоидизация – межвидовая
гибридизация [12, 138].

По всей видимости, всплеск изменчивости в
период геномного шока является тем этапом, на
котором, волею случая, возникают новые состоя-

Рис. 2. Акты полиплоидизации генома у Brassicaceae (по Jenczewski et al. [162], модифицировано).
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ния генома и кариотипа. Произошедшие преоб-
разования определяют, обречены ли носители
именно этих геномов в складывающихся эколо-
гических условиях на судьбу эволюционно-ста-
зисной филогенетической ветви, или среди их
потомков пойдут активные процессы адаптивной
радиации и таксонообразования. Можно допу-
стить, по крайней мере в части случаев, что имен-
но цитологическая вторичная диплоидизация ге-
нома и кариотипа является пусковым механизмом
видообразования [142], с некоторой вероятно-
стью связанного с достижением принципиально
нового состояния фенотипа (специфического
комплекса морфологических и физиологических
признаков, характерных, скажем, для семейства).
В другом случае хромосомные расы, более или
менее высокие полиплоиды, будут давать новые
формы, заслуживающие статуса новых видов, под-
видов или вариаций, но в течение десятков милли-
онов лет сохраняющих фенотипы без очевидных
признаков эволюции, называемой прогрессивной,
с покорностью неся не всегда справедливое име-
нование “evolutionary dead-ends” [45].

АЛЛОПОЛИПЛОИДИЗАЦИЯ ГЕНОМОВ
И ФЕНОТИПИЧЕСКОЕ И ГЕНЕТИЧЕСКОЕ 

РАЗНООБРАЗИЕ КУЛЬТИВАРОВ
На полях и пашнях, в садах и на нарушенных

землях вокруг селений земледельцев в результате
их жизнедеятельности росли растения разных ви-
дов, ранее географически изолированные друг от
друга, что создавало условия для спонтанной и, в
других случаях, для преднамеренной гибридиза-
ции. Благодаря описанным выше явлениям, со-
провождающим состояние “геномного шока”,
акты внутривидовой и межвидовой, более или
менее отдаленной гибридизации, давали обшир-
ный материал для последующей целенаправлен-
ной или непреднамеренной селекции [143, 144].
Засоренные сопутствующими видами поля пио-
неров земледелия создавали условия для процес-
са “преддоместикации” [144], непреднамеренно-
го отбора у первично сорных растений признаков
и свойств (типа потери ломкости колоса у сорно-
полевой ржи), сделавших их экономически зна-
чимыми растениями. Особое внимание на это в
свое время обратил Н.И. Вавилов [145].

Надо отметить также начавшуюся в Европе с
XIV в. и развернувшуюся в XVI в. тенденцию со-
здавать ботанические сады, сначала с целью
практической, как аптекарские огороды, а затем
и коллекционной – как место, где совмещены
живые диковинки со всей Европы, из новооткры-
тых земель Юго-Восточной Азии, Нового Света,
Австралии [146]. Это создало условия для появле-
ния новых форм отдаленных гибридов – спон-
танная гибридизация растений в ботанических
садах – относительно частое явление, это одна из

актуальных проблем сохранения видового разно-
образия ex situ [147].

Межвидовые и внутривидовые скрещивания
как при целенаправленных попытках создания
новых сортов, так и при спонтанной гибридиза-
ции инвазионных видов сопровождались состоя-
нием “геномного шока”, непредсказуемыми из-
менениями генома, эпигенома, транскриптома,
протеома, метаболома, фенотипа культиваров и в
сравнении с их “дикими” предками, из этого раз-
нообразия вычленялись и отбирались носители
отдельных элементов того комплекса признаков,
который принято называть “синдромом домести-
кации” [148], среди которых можно выделить вы-
сокую фертильность, морфологический поли-
морфизм, адаптивную пластичность, часто, осо-
бенно у огородных культур, аллометрический
рост в сравнении с “дикими” предками.

Выше показано, что одним из признаков син-
дрома “геномного шока”, характерного для пер-
вых поколений гибридов, является экспансия
транспозонов. Сравнение культурных растений и
их дикорастущих родственников определенно
показывает, что в истории многих культиваров
был этап экспансии транспозонов [149, 150]. Ин-
серции некоторых из транспозонов влияли на фе-
нотип. Изучение мутаций, приведших к доместика-
ции сельскохозяйственных культур [151], показало,
что из 60 проанализированных генов, связанных с
признаками синдрома доместикации, 35 несли од-
нонуклеотидные замены в сравнении с “дикими”
предками, 23 гена имели индели и у 9 генов мута-
ция была вызвана инсерциями транспозонов.
Поскольку, по крайней мере, часть инделей так-
же могла быть следствием вырезания и встраива-
ния транспозонов, более чем в 15% случаев при-
знаки доместикации были следствием экспансии
транспозонов. Ярким примером такого случая
является инсерция транспозона Hopscotch в регу-
ляторную часть гена teosinte branched1 (tb1), про-
изошедшая у предков кукурузы [152].

Инсерция MITE-транспозона в 3'-конец гена
CrabApple Fruit Size (CAFS) генома яблони, продукт
которого, микро-РНК miRNA172p, ингибирует
трансляцию семейства генов APETALA2 (AP2), что
влечет за собой увеличение размера яблока.
Транспозон внедрился в геном яблони на Тянь-
Шане, где-то на границе современных Казахста-
на и Китая. Увеличение размера плода сделало
яблоню привлекательной сельскохозяйственной
культурой, 4–6 тыс. лет назад начавшей распро-
страняться по Евразии по Великому шелковому
пути [153].

В ряде случаев коммерческую ценность имеют
бессемянные сорта. Инсерция LTR-ретротранс-
позона dem1 в 4-й интрон гена MdPI (кодирует
MADS box-фактор транскрипции) инактивирует
этот ген, что наблюдается у бессемянного сорта
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яблок Rae Ime, инсерция того же транспозона в 6-й
интрон того же гена обнаружена у бессемянных
сортов яблок Spencer Seedless и Wellington Bloom-
less [154].

LTR-транспозон Rider встроился в sun-локус
хромосомы 7 Solanum lycopersicum, контролирую-
щий транспорт ауксина, и принес с собой несколь-
ко генов хромосомы 10 – в результате появилась
линия томатов с удлиненными плодами [155].

Тысячи сортов винограда разделяются на две
группы – виноград бывает красный и белый. Цвет
ягоды определяется наличием или отсутствием
антоцианина в шкурке ягоды. Показано, что все
исследованные белые сорта винограда, но не крас-
ные сорта, имеют инсерцию LTR-ретротранспозо-
на Gret1 (gypsy) перед ATG – старт-кодоном (поло-
жение –181) гена VvMYBA1, что блокирует тран-
скрипцию этого гена [156, 157]. В сортах Flame
Muscat (окрашенная форма сорта мускат алек-
сандрийский), Ruby Oruyama (окрашенная фор-
ма сорта Italia), нестабильно окрашенные формы
муската Brown и Black Frontignac, выращиваемые
в Лангедоке, вторично утратили транспозон, от
которого остался лишь один LTR, что привело к
частичной реверсии окрашивания [157, 158]. По-
хожее событие, но с обратным результатом, про-
изошло в геноме цветной капусты Brassica oleracea
var. botrytis – здесь инсерция ДНК-транспозона
Harbinger в регуляторную часть гена BoMyb2 дает
пурпурную окраску растению [159].

Салман-Минков и соавт. [160] показали, что
среди одомашненных видов растений полиплои-
ды встречаются достоверно чаще, чем среди пред-
ставителей тех же таксонов в природе. Особенно
много полиплоидов среди клубневых и корне-
вищных культур, среди тех культур, что выращи-
ваются для получения волокон, среди злаков. По-
липлоидизация кариотипов доместицированных
растений, вероятно, имела важное значение и
поддерживалась искусственным отбором по не-
скольким причинам, среди которых более крупные
размеры полиплоидов в сравнении с их диплоид-
ными предками, а также то, что полиплоидные ви-
ды, как правило, репродуктивно изолированы от
диплоидных родственников [161].

Резюмируя этот раздел обзора, еще раз под-
черкнем, что многие из характеристик синдрома
“доместикации” культурных растений, значи-
тельно отличающие их от их диких предшествен-
ников, по-видимому, проявились в фенотипе как
непосредственный или отдаленный результат
межвидовой гибридизации и лишь потом были
подобраны сознательным или бессознательным
отбором.

В заключение отметим, что комплекс разнооб-
разных генетических и эпигенетических собы-
тий, сопровождающих межвидовую гибридиза-
цию, может быть основной причиной бросающего-

ся в глаза морфологического и генетического
разнообразия культурных растений. Селекция эко-
номически важных видов, на всех этапах своего раз-
вития, неотделима от межлинейной, межсортовой,
межвидовой гибридизации. Такие межвидовые и
внутривидовые скрещивания должны сопровож-
даться состоянием “геномного шока”, непредска-
зуемыми изменениями генома, эпигенома, тран-
скриптома, протеома, метаболома, фенотипа куль-
тиваров и адвентивных видов в сравнении с их
“дикими” предками, из этого разнообразия по-
степенно вычленялись и отбирались носители от-
дельных привлекательных элементов того ком-
плекса признаков, который принято называть
“синдромом доместикации”.
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The genetic consequences of interspecies hybridization and its role in speciation and genetic diversity of
plants have been reviewed. The combination in one nucleus of two or more different genomes is usually ac-
companied by the phenomenon of “genomic shock”, which results in a variety of genetic and epigenetic
changes. New features allow adaptation in a varying degree to new environmental conditions. As a result, a
unique material for the natural selection of plants appears. In isolated populations of plants with diverse de-
stabilized hybrid genomes, with the participation of selection and gene drift, genetic and chromosomal dif-
ferences will gradually be accumulated, incorporating more and more mechanisms of reproductive isolation
that enhance the degree of genetic isolation of the new race, the new Linnaean species. The preservation of
the selected new genomic and epigenetic combinations is facilitated by gradual stabilization of the genome at
the stage of the eupolyploid and subsequent secondary diploidization of the genome and karyotype. Probably
all agricultural crops and varieties of garden plants, many alien and adventive species have interspecific cross-
ings in their history, both purposefully conducted by breeders during artificial selection of modern varieties,
and accidentally crossed previously geographically isolated plant species in fields, gardens and disturbed
lands around villages. Moreover, the phenotypic and genetic diversity of cultivars arises not only as a result of
the combination of various alleles that already existed in the genomes of the parent species, but there is a con-
sequence of the appearance of new genomic and epigenetic variants, direct or remote consequences of “ge-
nomic shock” in hybrids of the first generations.

Keywords: evolution, hybrids, cryptic aneuploidy, evolution of genomes and karyotypes, transposons, tran-
scriptome, proteome, metabolome.
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