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Реферат. Одним из механизмов, непосредственно связанных с прогрессивной эволюцией растений, могут 
быть дупликации генов. Паралогичные и ортологичные копии генов появляются в геноме в результате полноге-
номных дупликаций (WGD), а также после сегментных и тандемных дупликаций и в результате ретропозиций. 
Доля дуплицированных протеин-кодирующих генов в геномах растений высока (в среднем 64 %), но она в разы 
меньше, чем можно было бы ожидать, если бы все гены, дуплицированные в ходе повторяющихся актов WGD, 
в геноме сохранялись. Однако оказалось, что все геномы растений в той или иной степени утратили большую 
часть дуплицированных генов и транспозонов. Из-за необходимости соблюдать дозу гена для дуплицированных 
генов, возникших в результате WGD, действует правило: гены, продукты которых работают в составе мульти-
протеиновых комплексов, сохраняются, а гены, следующие правилу: «один ген – один фермент», предпочита-
ют моногенное существование. Напротив, если дуплицированные копии генов появились в геноме в результате 
тандемной или сегментной дупликации, то в первую очередь по той же причине утрачиваются «лишние» копии 
генов компонентов гетеромерных комплексов. Роль тандемных дупликаций в эволюции растений, по-видимому, 
состоит прежде всего в том, что посредством их корректируются результаты того новообразованного расклада 
аллелей, который остается в геноме, прошедшем через стохастические процессы вторичной диплоидизации и 
фракционирования геномов неополиплоидов, через процессы, непредсказуемым образом изменившие генофонд 
родительских видов, когда-то стабилизированный длительным отбором на адекватность тогда актуальным фак-
торам внешней среды.
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Summary. One of the mechanisms related to the progressive evolution of plants probably is gene duplications. 
Paralogous and orthologous gene copies can appear in the genome either as a result of whole genome duplication (WGD), 
or after segmental or tandem duplications. The proportion of duplicated genes among the protein-coding genes in plant 
genomes is high (64 % on average), but it is several times less than would be expected if all genes duplicated during WGD 
were preserved – all plant genomes in that or otherwise lost some of the duplicated genes and transposons. Due to the need 
to respect the gene dose, for duplicated genes resulting from WGD, the rule applies: genes whose products work as part 
of multiprotein complexes are preserved, genes following the rule “one gene – one enzyme” prefer a monogenic existence. 
On the contrary, if duplicated copies of genes appeared in the genome as a result of tandem or segmental duplication, then 
in the first place, for the same reason, “extra” copies of the genes of the components of heteromeric complexes are lost. 
The role of tandem duplications in plant evolution, apparently, consists primarily in the fact that they correct the results 
of the distribution of alleles that remains in the genome of a polyploid or diploid as a result of processes of secondary 
diploidization and fractionation of neopolyploid genomes, stochastic changes in the set of alleles in comparison with 
stabilized (passed a long selection).

Key words. Plant evolution, polyploids, tandem duplications, WGD.

Внутривидовая изменчивость, видообразование и прогрессивная эволюция – это лишь разные 
стадии единого процесса адаптивной радиации или принципиально разные, различающиеся по ме-
ханизмам и значению явления на пути изменений биоты с течением геологического времени? Вопрос 
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этот обсуждается без малого сто лет. В свое время А. Н. Северцов предложил различать ароморфо-
зы – прогрессивные эволюционные изменения, повышающие уровень организации организма, и идио-
адаптации – малозначимые эволюционные изменения, связанные с мелкими приспособлениями к кон-
кретным условиям окружающей среды (Северцов, 1939; Толмачев, 1951). Ю. А. Филипченко (1929: 260) 
писал, что в первой трети XX века «генетика установила сущность мутаций и комбинаций генов, без-
условно, приподняла завесу над эволюцией биотипов, жорданонов и линнеонов. Однако кроме этой, 
так сказать, микроэволюции, существует эволюция более крупных систематических групп, своего рода 
макроэволюция, и она-то, безусловно, лежит вне поля зрения генетики, хотя и наиболее интересна для 
эволюционной теории». 

Ученик Ю. А. Филипченко, Ф. Г. Добржанский, напротив, считал, что микро- и макроэволюци-
онные изменения лишь отражают разные состояния в динамическом процессе изменений, что разли-
чия между ними лишь количественные (Dobzhansky, 1970: 429). 

Причину радикально разных оценок роли микроэволюционных вариаций в процессах макро-
эволюции, их отношения к закономерностям филогенеза и «законам эволюции» А. С. Раутиан видит в 
том, что только микроэволюционные вариации доступны наблюдению и экспериментальному иссле-
дованию, в то время как «длительные даже в геологическом масштабе процессы макроэволюции недо-
ступны непосредственному наблюдению и, тем более, экспериментальному вмешательству» (Раутиан, 
2006: 20). В мире животных события, связанные с появлением новых видов, не говоря уже о надвидо-
вых таксонах, действительно скрыты во тьме миллионов лет. Однако в мире растений случаи сальтаци-
онного видообразования известны (Dobzhansky, 1970: 389). Вспомним новообразовавшийся в Англии 
в 1880-х годах вид Spartina anglica (Ainouche et al., 2004), возникший в Уэльсе в первом десятилетии XX 
века Senecio eboracensis (Abbott, Lowe, 2004), в начале 1940-х в США появились новые тетраплоидные 
виды Tragopogon mirus и T. miscellus (Novak et al., 1991), в Уэльсе и Шотландии независимо после Второй 
мировой войны возник Senecio cambrensis (Abbott, Lowe, 2004), наконец, в конце XX века в Швейца-
рии появился Cardamine schulzii (Urbanska et al., 1997). В этом ряду нелишним будет вспомнить новый 
«рукотворный» род × Raphanobrassica (Karpechenko, 1928). В сочетании c принципиально новыми воз-
можностями реконструкции путей и механизмов эволюции геномов, появившимися с внедрением в 
практику дешевых и эффективных способов полногеномного секвенирования и разработкой методов 
биоинформатики, эта особенность растений дает в руки биологов инструмент исследования генетиче-
ских механизмов макроэволюционных процессов.

Механизмом, непосредственно связанным с прогрессивной эволюцией, могут быть дуплика-
ции генов. Одними из первых на это обратили внимание А. С. Серебровский (1938; 1939 – цит. по Се-
ребровский, 1973) и S. G. Stephens (1951), предполагавшие, что новые гены (неогены) могут возникать 
из дуплицированных генов. Гипотеза о роли дупликации генов в прогрессивной эволюции получила 
широкую известность после выхода в 1970 году книги S. Ohno «Evolution by gene duplication» (Ohno, 
1970); в русском переводе книга называлась «Генетические механизмы прогрессивной эволюции» (Оно, 
1973). Приведем яркую фразу из авторского примечания к книге С. Оно, квинтэссенцию его основной 
идеи: «Творческий гений человека расцветает только тогда, когда его сознание освобождается от бес-
покойного груза повседневных забот и он может позволить себе размышлять о вещах, казалось бы, 
совершенно бесполезных. Примерно то же самое можно сказать и об эволюции: “естественный отбор 
только модифицирует те или иные свойства, тогда как избыточность творит новые”» (Оно, 1973: 11).

Выявить в геноме гены, имеющие общее происхождение и возникшие в результате дупликации, 
можно путем сравнительного анализа геномов. При этом важно различать несколько типов дупли-
цированных генов разного происхождения: ортологи – гены, происходящие от одного предкового 
гена, бывшего в геноме последнего общего предка носителей сравниваемых геномов; паралоги – го-
мологичные друг другу гены, возникшие в результате дупликации, имевшей место в этом геноме или 
у непосредственных предков этого генома (Koonin, 2005). В некоторых случаях, но не в рамках темы 
нашего доклада, необходимо различать псевдоортологи, псевдопаралоги и ксенологи (см.: Koonin, 2005). 
Паралогичные и ортологичные копии генов могут появиться в геноме в результате полногеномной 
дупликации (WGD), причем как после автополиплоидизации генома гомоплоида, так и как результат 
аллополиплоидизации, а также после сегментных и тандемных дупликаций (Koonin, 2005; Родионов, 
2022, 2023). Геномы животных и растений существенно различаются по числу повторенных генов в их 
составе. В филогенетической ветви, ведущей к человеку, насколько известно, имели место только два 
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акта полногеномной дупликации (WGD), причем последний около 450 млн лет назад (Sacerdot et al., 
2018). В геноме человека 19 714 протеин-кодирующих генов (Lopes et al., 2021) – заметно меньше, чем в 
геноме одноклеточной водоросли Chara braunii, в 14 хромосомах которой нет следов WGD, но в нали-
чии 23 546 протеин-кодирующих генов (Nishiyama et al., 2018). Если предок современных многоклеточ-
ных растений имел геном, близкий по составу к геному водоросли Mesotaenium endlicherianum, где нет 
следов WGD (11 080 генов) – а это вид класса Zygnematophyceae,  наиболее близкая к Embryophyta ветвь 
на филогенетическом древе, сестринская многоклеточным наземным растениям (Cheng et al., 2019) – 
то, по расчетам Z. Liang и J. C. Schnabke (2018), после серии WGD в ядрах соматических клеток каждый 
геном (каждый ген) должен был быть  представлен у Hordeum или Zingeria 32 раза, в геноме кукуру-
зы – 64 раза, мягкой пшеницы – 96 раз, ананаса Ananas comosus – 128 раз, у яблони Malus domestica – 24 
раза, у Brassica oleracea и B. rapa – 144 раза. Действительно, в геномах растений большое число генов 
представлено несколькими копиями: у сои Glycine max частота паралогов достигает примерно 75 %, у 
Arabidopsis thaliana – 47–63 %. В среднем 64,5 % генов в геномах растений являются паралогичными, 
и этот показатель варьирует от 45,5 % у мха Physcomitrella patens до 84,4 % у яблони Malus domestica 
(Panchy et al., 1916). Таким образом, доля дуплицированных генов в геномах растений высока, но она в 
разы меньше, чем можно было бы ожидать, если бы все гены, дуплицированные в ходе WGD, в геноме 
сохранялись. Следовательно, геномы всех растений в той или иной степени утратили значительную 
часть дуплицированных генов и транспозонов. Это явление называется «фракционированием генома» 
(Mandakova, Lysak, 2018; Родионов, 2022). Фракционирование генома может идти равномерно, затраги-
вая все субгеномы полиплоида, как это имеет место, например, у Triticum aestivum, рапса Brassica napus, 
хлопка Gossipium hirsutum. В других случаях в большей степени теряются гены одного из родительских 
субгеномов, а гены второго родителя остаются и работают (Родионов, 2022). 

Какие гены будут утрачены в ходе фракционирования генома, а какие сохранят дуплицирован-
ные копии, зависит от того, каким образом возникли в геноме эти конкретные мультиплицированные 
копии протеин-кодирующего гена и как работает протеин – продукт этого гена. Из-за необходимости 
соблюдать дозу гена для дуплицированных генов, возникших в результате WGD, действует правило: 
гены, продукты которых работают в составе мультипротеиновых комплексов, сохраняются, гены го-
мопротеиновых комплексов и гены, следующие правилу: «один ген – один фермент», предпочитают 
моногенное существование. Напротив, если дуплицированные копии генов появились в геноме в ре-
зультате тандемной или сегментной дупликации, то в первую очередь, по той же причине утрачивают-
ся «лишние» копии генов компонентов гетеромерных комплексов (Freeling, 2009; Родионов, 2022).

 В соответствии с предположениями А. С. Серебровского и С. Оно, дуплицированные в резуль-
тате WGD, тандемной или сегментной дупликации, или появившиеся как ретрокопии, копии генов мо-
гут превращаться в новые гены (нео-гены). Новые гены могут быть образованы из дуплицированных 
копий предковых генов с помощью различных механизмов: 

(A) После дупликации одна копия окажется под ослабленным отбором и постепенно нач-
нет экспрессироваться в других тканях, приобретет новые функции. 

(B) Слияние генов. Новый ген может возникнуть после слияния в результате незаконного 
кроссинговера или транслокации, объединившей фрагменты двух разных копий генов. 

(C) Деление гена – последовательности, кодирующие разные функциональные домены од-
ного белка, могут разделиться, встать под новые промоторы и превратиться в два новых гена.

(D) Встроенные в геном ретрокопии генов могут попасть под влияние новых промоторов 
и энхансеров, приобрести новые интроны, изменить тканеспецифичность своей работы и обрести но-
вые функции. 

Благодаря вышеперечисленным механизмам в геноме растений появились семейства генов, по-
добные семейству генов MATE (multidrug and toxic compound extrusion transporters) (Omote et al., 2006; 
Nimmy et al., 2022) и генам семейства ARF (факторы ответа на ауксин) (Xing et al., 2011). Продукты 
генов MATE являются транспортерами множественных гетерогенных цитотоксических соединений, 
действующие с использованием градиентов либо протонов (H+), либо ионов натрия (Na+). В геноме 
животных гены MATE представлены единичными копиями, а в геноме растений эти гены, когда-то 
уникальные, мультиплицированы – произошли от общего предкового гена, подвергшегося генной 
дупликации (Omote et al., 2006). У красных водорослей в геноме 4 гена MATE, у многоклеточных на-
земных растений их от 15 (дифференцированы на 3 разные субгруппы), у Marchantia polymorpha до 153 
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(14 субгрупп), у Eruca vesicarya (эрука посевная, Brassicaceae) и 116 (15 субгрупп) у Glycine max (Nimmy 
et al., 2022). Функции у MATE-белков разных субгрупп разные: некоторые из них обеспечивают транс-
порт ксенобиотиков и первичных, и специализированных метаболитов, фитогормонов, другие играют 
важную роль в детоксикации, устойчивости к болезням, гомеостазе железа и толерантности к алюми-
нию (Omote et al., 2006; Nimmy et al., 2022). Примерно 74 % множественных копий генов MATE в гено-
мах растений – это копии, появившиеся после WGD, остальные – результат тандемных дупликаций и, 
возможно, ретропозиций (Nimmy et al., 2022).

В геномах злаков и геноме Arabidopsis более 20 генов семейства генов ответа на ауксин (ARF-ге-
нов) (Xing et al., 2011). Неоднократные события WGD, которые происходили у предков семенных рас-
тений, у покрытосеменных, в линии «коровых» двудольных и у злаков, способствовали экспансии ге-
нов ARF, что сопровождалось диверсификацией тканеспецифичности и уровня транскрипции, а также 
структурной реорганизацией доменной структуры белковой молекулы разных генов ARF (Gao et al., 
2020).

Одно из крупнейших семейств генов в геномах растений – кластеры генов, кодирующих бел-
ки семейства NBS-LRR. Эти белки функционируют как внутриклеточные иммунные рецепторы, кото-
рые прямо или косвенно распознают специфические эффекторы патогенов. В геноме томата Solanum 
pimpinellifolium эти гены повторены 245 раз, в геноме Arabidopsis thaliana –149 раз, в геноме виногра-
да – 459, а в геноме тополя – 330 раз (McHale et al., 2006; Shao et al., 2019). Эти гены разнообразны: на 
N-конце NBS-LRR-белков у растений обнаружены домены трех разных типов: 1) Toll/рецептор интер-
лейкина-1 (TIR); 2) спиральная спираль (CC) и 3) «устойчивость к мучнистой росе» 8 (RPW8). Соот-
ветственно различают гены TIR-NBS-LRR (TNL), CC-NBS-LRR (CNL) и RPW8-NBSLRR (RNL). Белки 
TNL и CNL ответственны за распознавание специфических патогенов, тогда как белки RNL служат 
помощниками в последующей передаче защитного сигнала. Все они возникли в результате тандемных 
дупликаций одного гена еще у общего предка Charophyta и Chlorophyta, дуплицированные копии затем 
дивергировали и приобрели новые домены, новые функции (Shao et al., 2019).

Одна из причин появления в геноме мультиплицированных копий какого-либо гена состоит в 
том, что таков прямой и непосредственный ответ организма на присутствие в среде селектирующего 
агента. Ярким примером такого ответа является реорганизация генома Amaranthus palmeri, обрабо-
танного гербицидом глифосфатом, который убивает растение, подавляя синтез фермента 5-енолпиру-
вил-шикимат-3-фосфат-синтазы (EPSPS). Один из механизмов защиты от этого гербицида – тандемная 
мультипликация и амплификация с образованием внехромосомных кольцевых молекул гена EPSPS, 
число копий которого в геноме вырастает в 40–100 и более раз. Амплифицированные внехромосом-
ные копии гена неравномерно распределяются по дочерним клеткам в митозе и мейозе, «прилипая» к 
расходящимся в дочерние клетки хромосомам; те из них, кому это не удалось, попадают в микроядра и 
элиминируются (Koo et al., 2018). Неравномерное распределение по дочерним клеткам амплифициро-
ванных копий гена – важный адаптивный механизм, обеспечивающий высокий полиморфизм клеточ-
ной популяции по числу копий гена и, следовательно, уровню устойчивости к селектирующему агенту. 
В условиях жесткой селекции преимущество получают клетки с бoльшим числом копий гена-защитни-
ка или гена-мишени; напротив, в среде без селектирующего агента преимущество оказывается у кле-
ток, где меньше этих амплифицированных генов (Koo et al., 2018). Вероятно, на сегодняшний день это 
лучший пример наследования в ряду поколений благоприобретенных признаков.

Большинство тандемных дупликаций, выявляемых в геномах растений, являются относитель-
но новыми копиями, и, следовательно, маловероятно, что они развили новые функции или паттерны 
тканеспецифичной экспрессии (Xu et al., 2020). Более вероятно, что так же, как в примере с амаран-
том, они повышают вероятность выживания и размножения носителя за счет увеличения числа транс-
криптов жизненно важного гена. Одним из примеров подобного рода является найденное у разных 
видов растений, устойчивых к длительному обезвоживанию, тандемное дублирование генов ранних 
индуцированных светом белков (ELIP) (Van Buren et al., 2019). Закономерное увеличение числа копий 
генов ELIP за счет тандемных дупликаций конвергентно возникло во всех восьми секвенированных ге-
номах растений, способных «воскресать» после длительного обезвоживания. В то время как в геномах 
66, чувствительных к высыханию видов наземных растений, имеется в среднем 3,1 гена ELIP на геном, 
восемь устойчивых к высыханию видов имеют в среднем 20,7 генов ELIP на геном, и эти гены возникли 
в результате независимых актов тандемных дупликаций (Van Buren et al., 2019).
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Роль тандемных дупликаций в эволюции растений, по-видимому, состоит прежде всего в том, 
что их посредством корректируются результаты того расклада аллелей, который остается в геноме 
полиплоида или диплоида в результате процессов вторичной диплоидизации и фракционирования 
геномов неополиплоидов, стохастических изменений набора аллелей в сравнении со стабилизирован-
ным (прошедшим длительный отбор) генофондом предковых видов. Имеющиеся факты заставляют 
признать, что существует явление геномного гомеостаза – способности генома поддерживать опти-
мальное для вида в данных конкретных условиях число копий (паралогов) виталей – необходимых для 
жизни генов.
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