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Бόльшая часть пигментации оперения птиц производится каротиноидами – органическими пиг-
ментами, которые птицы сами синтезировать не могут, а потребляют с едой. Соответственно, меха-
низмы, модулирующие зависимость от внешних каротиноидов, играют ключевую роль в эволюции
окраски птиц. Несмотря на миллионы лет эволюции, диверсификация синтеза каротиноидов у со-
временных птиц, в основном, отражает структуру глобальной сети каротиноидного синтеза, воз-
никшего задолго до появления класса Птиц. Эта структура показывает, что разнообразие окраски
напрямую зависит от избыточного разнообразия исходных пищевых каротиноидов, а также позво-
ляет нам предсказывать частоту конвергенций в окраске оперения и прогнозировать потенциал ди-
версификации каротиноидной окраски у разных таксономических и экологических групп птиц.
В свою очередь, наблюдаемые отклонения от этих структурных ожиданий дают отправную точку
для изучения механизмов, влияющих на эволюцию каротиноидной окраски оперения у птиц.
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Немногие группы позвоночных могут срав-
ниться с птицами по разнообразию окраски и
особенно пигментной окраски оперения, которая
производится каротиноидами. Однако, несмотря
на интенсивные исследования, главные вопросы
в этой области остаются открытыми. Почему раз-
нообразие пигментной окраски распределено так
неравномерно между разными таксономически-
ми группами (Baker, Parker, 1979; Savalli, 1995;
Hill, McGraw, 2006)? Особенно парадоксально
неожиданное появление яркой “экзотической”
окраски в группах монотонно окрашенных видов.
Где сохраняются элементы этого разнообразия в
процессе эволюции, когда они не являются ча-
стью фенотипа родственных видов? И что проис-
ходит с этими элементами и их детерминантами,
когда вид вымирает? Что обусловливает так часто
наблюдаемую конвергенцию окраски между ви-
дами и группами, которые зачастую очень далеки
друг от друга в историческом и экологическом
плане (Коблик, Мосалов, 2006; Мосалов, Коб-
лик, 2017)? Это независимое нахождение одина-
ковых решений в процессе эволюции или реком-
бинация ограниченного комплекта сохраняемых
элементов?

Хотя мы не знаем ответов на эти вопросы, по-
нятно, что именно нам надо знать, чтобы на эти
вопросы ответить. Проблема в том, что в эволю-

ционной биологии мы предсказываем пути и за-
кономерности прошедших процессов исходя из
разнообразия и распределения признаков совре-
менных видов – фенотипических “островов в мо-
ре исторических возможностей”. Однако совре-
менные виды не являются эволюционными ста-
диями друг друга – они независимы и поэтому
зачастую представляют собой уникальные реше-
ния проблем, которые существовали во время их
происхождения (Lewontin, 1974; Gould, 2002). Бо-
лее того, в процессе эволюции организмов их но-
вые адаптации часто включают в себя (и таким
образом стирают) предыдущие адаптации (Chet-
verikov, 1926). Другими словами, нам сложно вы-
явить определяющие исторические пути между
современными видами ровно потому, что этих
путей никогда не существовало. Однако с элемен-
тами фенотипов (таких как гены, белки, элемен-
ты морфогенеза и т.п.) ситуация обстоит иначе –
эволюция зависит от их непрерываемой истори-
ческой связанности (Северцов, 1934; Dobzhansky,
1937; Шмальгаузен, 1938; Maynard Smith, 1970;
Fontana, Schuster, 1998). Поскольку и прошлые и
современные фенотипы являются временными
агрегациями этих элементов (Huynen et al., 1996;
Bershtein et al., 2006; Starr et al., 2017), то на каком-
то уровне их биологической организации “остро-
ва современных фенотипов” должны быть объ-
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единены общей сетью зависимостей между их
элементами (Van Valen, 1989; Gavrilets, 1999;
Borenstein et al., 2008; Wagner, 2011; Morris et al.,
2012; Nordbotten et al., 2018). В этом обзоре мы
рассмотрим, объясняет ли эта теория темпы и на-
правления эволюции каротиноидной окраски у
птиц.

Птицы не могут синтезировать каротиноиды
из не-каротиноидов и поэтому получают пище-
вые каротиноиды с едой, а в процессе линьки от-
кладывают их в свежих перьях либо напрямую,
либо после биохимической модификации (Brush,
1978, 1990; Goodwin, 1984; Britton, 1998). Несмот-
ря на все разнообразие каротиноидной окраски,
меньше чем 3% натуральных каротиноидов из-
вестны из оперения и других тканей птиц (Bady-
aev et al., 2015). Более того, все каротиноиды и
биохимические реакции их синтеза, описанные у
птиц, представляют собой очень малую и изоли-
рованную часть глобальной сети синтеза кароти-
ноидов, возникшей в контексте бактериальной
эволюции более чем миллиард лет до происхож-
дения птиц (Liaaen-Jensen, Andrewes, 1972; Klas-
sen, 2010). Таким образом, биохимическая эволю-
ция каротиноидов у птиц происходит в замкну-
том, неожиданно малом, и древнем “ландшафте”
с известными “входами” (соответствующие эко-
логии вида пищевые каротиноиды) и известными
возможными путями биохимической диверсифи-
кации (рис. 1a). Поскольку нам также известны
параметры биохимической эволюции у совре-
менных птиц, использующих этот ландшафт, то
мы можем рассматривать, насколько эти две эво-
люционные диверсификации взаимозависимы,
т.е. насколько топология и связанность древнего
биохимического ландшафта отражается в темпах
и направлениях эволюции каротиноидного опе-
рения у современных птиц.

Например, неравномерное разнообразие окрас-
ки между таксономическими группами может
объясняться разной биохимической связанно-
стью (соединенностью) различных пищевых ка-
ротиноидов, потребляемых видами с разной эко-
логией (рис. 1a). Периодическая конвергенция
окраски может объясняться полной связанно-
стью биохимической сети птиц – все узлы этой
замкнутой сети достижимы из любых других уз-
лов, поскольку только пищевые каротиноиды мо-
гут быть изолированными островами в сети птиц.
Таким образом, эволюционные траектории, на-
чинающиеся из разных “входов” – пищевых ка-
ротиноидов, – неизбежно (с разной, но извест-
ной частотой) встречаются в одних и тех же узлах
внутри сети, объясняя периодическую конвер-
генцию окраски видов с разной экологией и исто-
рией (рис. 1a). Более того, этот подход позволяет
понять связь между удлинением биохимических
путей в синтезе каротиноидов оперения (и соот-
ветствующей экзотической, яркой или сложной
окраской) и избыточностью путей их синтеза (их
“вырождение” в математическом смысле, англ.

“metabolic degeneracy”) – т.е. когда биохимиче-
ские пути производят из разных пищевых кароти-
ноидов один и тот же метаболизированный каро-
тиноид (Edelman, Gally, 2001; Badyaev, 2007, 2019;
Whitacre, Bender, 2010). Избыточность путей ком-
пенсирует природную вариабельность пищевых
каротиноидов и удлиняет период их непрерыв-
ной эволюции, предсказывая, что красочное опе-
рение должно быть наиболее эволюционно
устойчиво, более интегрировано с другими аспек-
тами организма и наиболее подвержено эволю-
ционной диверсификации (Badyaev et al., 2017).
Этот подход также показывает, каким образом
окраска, полностью зависящая от местных и по-
стоянно меняющихся ресурсов (пищевые кароти-
ноиды, потребляемые во время линьки), может, тем
не менее, демонстрировать долговременную после-
довательную эволюцию (Higginson et al., 2016).

В этом обзоре мы покажем, что эти структур-
ные решения имеют в своей основе эволюцион-
ные циклы управляемости биохимической сети
(Liu et al., 2011) – периодические обретения и по-
тери автономности ее функционирования (Bady-
aev et al., 2019). Структурный подход к изучению
вариабельности окраски дает нам отправную точ-
ку для дальнейшего изучения механизмов, влия-
ющих на ее эволюцию.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Каротиноидные метаболические сети 384 ви-

дов птиц (приложение S1 в Morrison, Badyaev,
2016) были построены на основе универсальной
метаболической сети каротиноидного синтеза
(Umeno et al., 2005). Все каротиноиды, обнару-
женные в оперении, плазме и кожном покрове
вида, были нанесены на карту “птичьего про-
странства” глобальной метаболической сети ка-
ротиноидов (Badyaev et al., 2015). В этой работе
мы используем метаболические сети только для
видов с каротиноидами в оперении. Протоколы и
все данные вместе с экспериментальным под-
тверждением реакций приведены в приложениях
к работам Бадяева и Моррисон (Badyaev et al.,
2015; Morrison, Badyaev, 2016).

Мы построили ультраметрическое филогене-
тическое дерево из 1000 ультраметрических дере-
вьев (приложение S2 в Badyaev et al., 2019), выбран-
ных из (Jetz et al., 2012; 2014) и калибрированных ис-
копаемыми с известной датировкой (Badyaevetal.
2015). Все филогенетические гипотезы и данные
приведены в приложениях к публикации Морри-
сон и Бадяева (Morrison, Badyaev, 2016).

Реконструкция структуры биохимической се-
ти предков в филогенетическом контексте требу-
ет оценки реакций, которые связывают кароти-
ноиды и их ферменты в сетях близкородственных
видов, а также реконструкции этих сетей с помо-
щью либо парсимонии (Pál et al., 2005; Borenstein
et al., 2008; Kreimer et al., 2008), либо методов мак-
симальной вероятности (Ebenhöh et al., 2006;
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Mithani et al., 2009, 2009a; 2010). Эволюционные из-
менения в структуре сетей, особенно обретения
или потери реакций и узлов, были продемонстри-
рованы сравнениями между известными предками
и существующими видами (Mithani et al., 2011) и в
лабораторной эволюции путей метаболизма (Nam
et al., 2012).

Мы использовали модифицированный подход
максимальной вероятности (Borenstein et al.,
2008), чтобы проверить соответствие моделей
эволюции сети в филогении и отследить измене-
ния узлов и реакций одновременно. Протоколы,
программы и данные опубликованы в работе Ба-
дяева с соавторами (Badyaev et al., 2019).

Рис. 1. Основные концепции структурного подхода к изучению каротиноидной окраски птиц. (а) Удлинение и устой-
чивость метаболических путей взаимозависимы в замкнутых сетях каротиноидного синтеза птиц. Метаболическое
удлинение (реакции, показанные стрелками) начинается с пищевых каротиноидов (зеленые кружки с внешними
стрелками – разные группы птиц потребляют разные пищевые каротиноиды) и в процессе эволюции неизбежно со-
единяется с путями, начинающимися из других пищевых каротиноидов. Эволюционная устойчивость метаболизиро-
ванного каротиноида (красный кружок) пропорциональна количеству пищевых каротиноидов, которые его произво-
дят. (b) Функциональное соответствие управляющих структур в сетях каротиноидов птиц. Внешние контрольные уз-
лы соответствуют пищевым каротиноидам (зеленые кружки), внутренние контрольные узлы – некоторым
метаболизированным каротиноидам (желтый), периферийные контрольные узлы – терминальным биохимическим
разветвлениям, ведущим к каротиноидам оперения (красный). Пунктирными линиями обозначены биохимические
модули, связывающие пищевые и производные каротиноиды, фигурная скобка обозначает длину пути (в реакциях),
когда путь, начинающийся с одного пищевого каротиноида, сливается с путем от другого пищевого каротиноида в
“вырожденном” узле (желтый). (c) Контрольный профиль каждой сети может быть показан как точка на троичной си-
стеме координат, определяемой пропорциями ηs, ηi и ηe. Плотность этих точек в каждом сегменте показана интенсив-
ностью цвета. (d) Внутренние контрольные узлы действуют как мосты между адаптациями, показанными здесь как
специфичные для группы птиц модули (пунктирные эллипсы, включающие пищевые каротиноиды), и таким образом
обеспечивают непрерывность эволюции.
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периферийный контроль
каротиноиды оперения

внутренний контроль
метаболизм

внешний контроль
пищевые каротиноиды 
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a b

c d
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Чтобы сравнить функциональные и эволюци-
онные ассоциации между каротиноидами (рис. 2b),
мы вывели филогенетический профиль каждого
каротиноида (Pellegrini et al., 1999). Профиль
представляет собой бинарную строку, которая
кодирует наличие (1) или отсутствие (0) кароти-
ноида в каждом из современных видов и в 217 се-
тях предков. Сходство (коэффициент Джаккара)
между филогенетическими профилями каждой
пары каротиноидов использовалось для измере-
ния того, как часто пары встречались в одном и
том же виде. Пары каротиноидов с идентичными
филогенетическими профилями эволюциониру-
ют как часть неизменных модулей, тогда как пары
филогенетически различных каротиноида эво-
люционируют независимо и встречаются в раз-
ных модулях (Yamada et al., 2006; Zhao et al., 2007).
Расстояние между каждой парой каротиноидов
было представлено наименьшим числом реакций
между ними на полной биохимической сети ка-
ротиноидов. Протокол, тестирование метода и
данные представлены в публикации Моррисон и
Бадяева (Morrison, Badyaev, 2018).

Концепция управляемости сети измеряет лег-
кость и способы ее изменения и эффективности
(Zhou et al., 1995; Frank, 2018). Узлы сети, которые
влияют на эти процессы, либо из-за их топологи-
ческого положения, либо из-за связанности, на-
зываются контрольными (Liu et al., 2011; Moradi
et al., 2017). Поскольку управляемость узла меха-
нически определяется тем, сколько соседних уз-
лов он контролирует, разница между количе-
ством входящих и выходящих реакций определя-
ет потенциал управляемости узла (Yuan et al.,
2013). Эта асимметрия позволяет разделить кон-
трольные узлы на три общих класса (Ruths, Ruths,
2014). Контрольные узлы, в которых нет входя-
щих реакций, а есть только выходящие, мы назы-
ваем внешними контрольными узлами (количество
этих узлов в сети = Ns), контрольные узлы, в ко-
торых есть и входящие и выходящие реакции –
внутренними контрольными узлами (Ni), а кон-

трольные узлы без выходяших реакций – перифе-
рийными контрольными узлами (Ne) (рис. 1b).

Общее число контрольных узлов в каждой сети
(Nc) было рассчитано с алгоритмом максималь-
ного совпадения Хопкрофта-Карпа (Hopcrpft,
Karp, 1973; Commault et al., 2002) используя код
Enthought Canopy в Python 2.7 и Network X 1.9
(Hagberg et al., 2008). Стандартизация контроль-
ных узлов каждого класса с Nc дает контрольный
профиль управления сетью (Ruths, Ruths, 2014),
состоящий из пропорций ηs = Ns/Nc, ηi = Ni/Nc
и ηe = Ne/Nc (рис. 1b). Мы представляем кон-
трольный профиль каждой сети точкой на троич-
ной плоскости координат ηs, ηi, ηe (рис. 1c). Прото-
колы и данные опубликованы в работе Бадяева с
соавторами (Badyaev et al., 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Диверсификация сетей синтеза каротиноидов
у птиц не отражает их филогенетическое родство
и эволюцию. Более того, дендрограмма сходства
синтеза каротиноидов (отражающая использова-
ние птицами глобальной сети каротиноидов) и
дендрограмма родства птиц по молекулярным
данным (калиброванная 12 ископаемыми и отра-
жающая 108 млн. лет эволюции птиц) максималь-
но различны (Badyaev et al., 2015). Идентичный
результат найден и у других групп животных, ко-
торые не производят каротиноиды, но активно их
используют (Kayser, 1982 ; Sefc et al., 2014). В то же
время, эволюция каротиноидных сетей у птиц
близко отражает структуру древней биохимиче-
ской сети: различие в метаболизме сестринских
видов птиц идентично развилкам в древней
биохимической сети каротиниодов. Узлы с
бόльшей биохимической связанностью поддер-
живают бόльшую метаболическую диверсифика-
цию птиц (рис. 2a) и расстояние между узлами в
древней сети обусловливает их филогенетическое
распределение среди птиц (рис. 2b) (Morrison,
Badyaev, 2016; 2018). Сохранение изначальной
структуры биохимической сети, по крайней мере

Рис. 2. Эволюционная диверсификация каротиноидной окраски птиц отражает структуру глобальной сети каротино-
идного синтеза. (a) Количество видов птиц (log) с продуктом синтеза каротиноида (реализованная эволюционная ди-
версификация) как функция ферментной связанности этого каротиноида (в реакциях) в глобальной биохимической
сети (потенциальная эволюционная диверсификация). (b) Сохранение структуры метаболической сети на протяжении
эволюционной истории птиц. Каротиноиды, разделённые более короткими расстояниями (в реакциях) в глобальной
метаболической сети, встречаются у одного и того же вида чаще, чем каротиноиды, разделенные более длинными рас-
стояниями вне зависимомти от эволюционного расстояния между видами. Показаны современные виды. (c) Избы-
точность биохимических путей (“метаболическое вырождение”) необходима для эволюции сложной каротиноидной
окраски. Скорость обретения и потери узлов (в миллионах лет ± 1 стандартное отклонение) относительно их рассто-
яния (в реакциях) от пищевых каротиноидов по линейным (левая группа) и избыточным (правая группа) путям. Сред-
няя частота потери пищевых каротиноидов (крайнее левое значение) устанавливает нижний порог, при котором воз-
можно удлинение каротиноидных путей. Устойчивое эволюционное удлинение возможно только тогда, когда новый
узел обретается чаще. Только избыточные пути, поддерживаемые >2 пищевыми каротиноидами, обеспечивают устой-
чивую эволюцию сети. При всех других сценариях доминируют потери, приводящие к сокращению функциональной
сети и либо к застою, либо к сокращению каротиноидной окраски. (d, e) Mетаболизированные каротиноиды, близкие
к пищевым каротиноидам, а также поддерживаемые несколькими биохимическими путями, играют бόльшую роль в
эволюции каротиноидной окраски оперения – в процессе эволюции они находятся быстрее и теряются реже. Регрес-
сия обретения минус потерь узлов как функция (d) количества избыточных путей и (e) средней длины этих путей. a, b,
d, e показывают частичную регрессию.
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в последние 50 млн. лет эволюции птиц, несмотря
на их обширную экологическую дивергенцию,
объясняется тем, что птицы рекомбинируют вы-
борки биохимических модулей – каждый из мо-
дулей имеет свой пищевой каротиноид (соответ-
ствующий экологии), но неизменную внутреннюю
структуру биохимических реакций (Morrison,
Badyaev, 2016). Эта комбинаторная эволюция
объясняет, почему сестринские виды, обретаю-
щие и теряющие полные модули, могут так разли-
чаться в размере каронтиноидной сети, обуслов-
ливающей окраску оперения, а исторически да-
лекие виды могут быть идентично окрашены.

Реконструкция биохимических сетей предков
современных птиц показывает, что значительное
удлинение биохимического пути только из одно-
го пищевого каротиноида – т.е. в результате эво-
люционной модификации внутри одного модуля,

маловероятно (рис. 2c) (Badyaev et al., 2015). Это
вызвано частыми потерями пищевых каротинои-
дов (рис. 2c), которые делают весь модуль нефунк-
циональным. Виды, зависящие в каротиноидном
синтезе только от одного пищевого каротиноида
(33 вида в нашей подборке), не достигают биохими-
ческих путей длиннее одной реакции (Badyaev et
al., 2015). Для поступательной эволюции окраски
(когда приобретения новых узлов – метаболизи-
рованных каротиноидов – превалируют над их
потерями) необходима избыточность (англ. “re-
dundancy”) разных пищевых каротиноидов (рис. 2c).
Несколько биохимических путей, которые начи-
наются из разных пищевых каротиноидов, но
производят один и тот же метаболизированный
каротиноид (метаболическая “вырожденность”),
обеспечиваeт непрерывное функционирование
сети несмотря на вариабельность индивидуаль-

Рис. 3. Контрольные профили каротиноидных сетей некоторых групп птиц (по данным из приложения S3 в Badyaev
et al., 2019). Тени указывают плотность сетей (с шагом 20%), которые имеют контрольные профили в этом простран-
стве. Хотя внешний контроль распространен во всех группах, ряд видов в группах Picidae, Fringillidae, Oriolidae и др.
показывает значительный внутренний контроль (пропорция ηi).
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ных пищевых каротиноидов в разных средах оби-
тания (рис. 2c). Все ярко окрашенные виды птиц
в нашей подборке, у которых длина биохимиче-
ских путей превышает 4 реакции от пищевого ка-
ротиноида, зависят от >3 разных пищевых каро-
тиноидов (рис. 2c). Избыточность пищевых каро-
тиноидов минимизирует эффект эволюционной
лабильности внешних каротиноидов на эволю-
цию оперения у этих видов.

Концепция управляемости биохимической се-
ти (см. Методы) позволяет идентифицировать
контрольные узлы и реакции, регулирующие как
функционирование сети, так и их изменения
(Badyaev, 2019). Выведение контрольного профи-
ля сетей каротиноидного синтеза для 384 видов
птиц обнаружило неожиданно высокий уровень
внутреннего контроля (рис. 3). Хотя внешний
контроль доминирует у большинства видов (что
ожидаемо для признаков полностью зависимых
от внешей среды), структура биохимических пу-
тей у многих видов построена так, что она мини-
мизирует зависимость от пищевых каротиноидов
и, в основном, находится под внутренним кон-
тролем (рис. 3). Такая передача контроля проис-
ходит, когда обретение дополнительного пищевого
каротиноида ведет к их избыточности, т.е. когда
увеличение Ns ведет к увеличению ηi (Campbell
et al., 2015). В контексте эволюции птиц это про-
исходит, когда два или больше биохимических
модуля соединяются в одном из внутренних узлов
в процессе комбинаторной эволюции (Morrison,
Badyaev, 2018). Каждый из этих модулей имеет

свой пищевой каротиноид (который является
внешним контролем), однако когда количество
выходящих реакций узла соединения модулей
оказывается больше, чем количество соединен-
ных модулей, этот узел становится внутренним
контролем (рис. 1b). Чем ближе к пищевому каро-
тиноиду происходит соединение модулей (фигур-
ная скобка в рис. 1b), тем быстрее избыточность
пищевых каротиоидов приводит к внутреннему
контролю сети.

Интернализация контроля приводит к эволю-
ционной диверсификации каротиноидных сетей
по трем основным причинам. Во-первых, по
определению, внутренние контрольные узлы
имеют больше выходящих, чем входящих реак-
ций и таким образом достигают большей метабо-
лической диверсификации, которая позволяет им
занимать большее количество внутренних узлов
(т.е. метаболизированных каротиноидов) биохи-
мической сети. Во-вторых, избыточность пище-
вых каротиноидов компенсирует природную ва-
риабельность каждого из них, таким образом
делая эксплуатацию внутренних узлов эволюци-
онно устойчивой и продолжительной. В-третьих,
внутренние контрольные узлы позволяют осуще-
ствить переход между модулями с экологически
разными пищевыми каротиноидами – они явля-
ются “мостами” между экологическими группа-
ми (рис. 1d) (Badyaev, Morrison, 2018) и таким об-
разом более постоянны и, соответственно, более
представлены в филогенетических выборках.

Рис. 4. Интернализация контроля над внешними каротиноидами ускоряет заполнение сети синтеза и, таким образом,
ускоряет эволюцию и диверсификацию каротиноидных путей. Относительный вклад изменения (а) количества внеш-
них контролей (Ns) и (b) количества внутренних контролей (Ni) в каротиноидных сетях птиц. На вставках показано
среднее значение эволюционной скорости (узлы за мил. лет ± 1 стандартное отклонение) для потери, удержания и об-
ретения контрольных узлов, соответственно.
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Наши результаты показали, что обретение до-
минантного внутреннего контроля всегда ассоци-
ируется с быстрыми темпами эволюции (рис. 4).
Филогенетическое дерево изучаемых видов имеет
457 исторических изменений контрольного про-
филя. Только 38 (8.3%) из них включают приоб-
ретения нового внутреннего контроля, однако
эти обретения объясняют 70% вариаций в скоро-
сти эволюции (рис. 4) – более чем любой другой
из ранее изученных признаков. Эволюционный
переход от доминантного внешнего к внутренне-
му контролю каротиноидного синтеза связан не
только с многократным увеличением скорости
эволюции окраски оперения, но и с диверсифи-
кацией этой окраски (рис. 5). Это происходит по-
тому, что приобретение внутреннего контроля
обеспечивает эволюционно устойчивое включе-

ние каротиноидов, метаболизируемых из разных
пищевых предшественников, в функционналь-
ные сети (Badyaev et al., 2019).

Таким образом, наши результаты показывают,
что каротиноидная диверсификация птиц отра-
жает структуру биохимической сети, возникшей
задолго до происхождения птиц. Эта структура
позволяет нам калибровать ожидаемую частоту
конвергенций оперения и обуслoвливает разный
потенциал разнообразия окраски среди таксо-
номических и экологических групп птиц. Она
объясняет, почему усложнение и разнообразие
окраски оперения зависят от избыточности пи-
щевых каротиноидов, и показывает, как интер-
нализация контроля позволяет осуществлять
эволюционные переходы между смежными мета-
болическими модулями с экологически специа-

Рис. 5. Интернализация контроля обеспечивает диверсификацию каротиноидной окраски. Ветви ультраметрического фило-
генетического дерева 384 видов (вставка), умноженные на скорость эволюции (узлов за млн. лет), после чего длина большин-
ство ветвей становится близкой к нулю. Однако обретение внутреннего контроля (вертикальный штрих) ассоциируется со
значительным ускорением эволюции (удлинением ветвей) и диверсификацией. Фон разделяет таксономические семейства.

0 2 4 6 8 10
Скорость эволюции, узлов в млн. лет
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лизированными пищевыми каротиноидами. Тем
самым, эта структура механистически связывет
адаптацию и эволюцию даже в признаках, полно-
стью зависящих от локальных внешних факторов.
В более общем плане такой подход позволяет нам
оценить, какая часть пространства глобальной
биохимической сети каротиноидов (“море воз-
можностей” в заглавии этой статьи) уже пройдена
птицами в процессе эволюции и какие части
останутся навсегда недоступными для них. Эти
результаты также устанавливают механизмы, по-
средством которых изменения зависимостей меж-
ду видами и их средой обитания определяют их
эволюцию, что является давней и основополага-
ющей целью эволюционной биологии (Северцов,
1934; Simpson, 1953; Van Valen, 1989).
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ISLANDS IN A SEA OF POSSIBILITIES: WHAT DETERMINES 
EVOLUTIONARY TEMPO AND MODE OF AVIAN

CAROTENOID COLORATION?
A. V. Badyaev*

Department of Ecology and Evolutionary Biology, University of Arizona, Tucson, AZ, 85721, United States

*е-mail: abadyaev@email.arizona.edu

The majority of colorful pigmented plumage in birds is produced by carotenoids – the organic compounds
that birds cannot synthesize de novo, but instead consume with food. Here we review recent work that shows
that dependency on dietary carotenoids and mechanisms modulating this dependency play a key role in evo-
lution of avian carotenoid-based coloration. Despite of millions of years of evolution, diversification of avian
carotenoid biosynthesis still largely reflects the structure of the global carotenoid biosynthesis network that
evolved long before the origin of birds. This structure allows us to derive the expected frequency of conver-
gence in plumage coloration in extant birds, shows that avian evolutionary diversification depends on redun-
dancy of dietary carotenoids, and predicts different potentials for diversification of carotenoid coloration
among historically distant and ecologically distinct avian groups. In turn, observed deviations from these
structural expectations, guide the search for functional significance of variation in carotenoid pigmentation
in contemporary birds.

Keywords: carotenoid pigmentation, biochemical network, evolution, plumage, controllability
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