
«Камелинские чтения» / Специальный выпуск

235

УДК 575.1/.8+577.2+58                                                                                              DOI: 10.14258/pbssm.2024042

Особенности видообразования у цветковых растений с точки зрения 
эволюционной геномики

Features of speciation in fl owering plants from the point of view 
of evolutionary genomics

Родионов А. В., Шнеер В. С.

Rodionov A. V., Shneyer V. S.

Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН, Санкт–Петербург, Россия. 
E-mail: avrodionov@mail.ru, shneyer@rambler.ru

Komarov Botanical Institute, Saint–Peterburg, Russia

Реферат. Одна из проблем ботаники, которой уделял большое внимание Р. В. Камелин, касалась особенностей 
видообразования у цветковых растений. Он подчеркивал, что, в отличие от мира животных, единицами эволю-
ционного процесса у растений являются не только виды, но и длительно сосуществующие популяции нескольких 
разных видов, представители которых более или менее регулярно скрещивающиваются между собой, вплоть до 
сложных облигатных сингамеонов, объединяющих все виды рода или даже виды разных родов. Полногеномное 
секвенирование геномов цветковых растений показало, что устоявшиеся представления о полиплоидных гено-
мах как простом сочетании групп сцепления/разнообразных аллелей, полученных от родительских видов, лишь 
изредка изменяемых межгеномными транслокациями, далеки от реальности. Складывается впечатление, что 
на коротких отрезках эволюционного пути сопровождаемая полногеномной дупликацией межвидовая гибри-
дизация, легко формируя новые, репродуктивно изолированные от диплоидных предков полиплоидные виды 
(подчеркнем – новые виды), ничего принципиально нового не создает, что фенотипические последствия вновь 
появившихся рецессивных мутаций не могут быть тестированы естественным отбором, так как они забуферены 
доминантными аллелями гена в полиплоидном геноме. Напротив, можно видеть, что в долговременной перспек-
тиве, часто через миллионы лет после WGD, геном полиплоидов вторично диплоидизируется, носители вторич-
но диплоидизированных геномов – потомки полиплоидов (палеополиплоиды), получают шанс вступить в со-
стояние «взрывного» видообразования (диверсификации) и дать начало новым крупным надвидовым таксонам. 
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Summary. According to professor Rudolf V. Kamelin, the units of the evolutionary process in plants, in contrast to the 
animal world, are not only species, but also long–term coexisting populations of several diff erent species, whose plants more 
or less regularly interbreed, up to complex obligate syngameons that unite all species of a genus or even species of diff erent 
genera. Whole–genome sequencing of fl owering plants genomes has shown that established ideas about polyploid genomes 
as simple combinations of linkage groups/various alleles obtained from parental species, only occasionally modifi ed by 
intergenomic translocations, are far from reality. One gets the impression that on short segments of the evolutionary 
path, interspecifi c hybridization accompanied by whole–genome duplication, easily forming new, reproductively isolated 
from diploid ancestors polyploid species (we emphasize – new species), does not create anything fundamentally new, that 
phenotypic cosewuences of newly appeared recessive mutations can not be tested by natural selection as they are buff ered 
by dominant allel(s) in the polyploid genome. On the contrary, it can be seen that in the long term, oft en millions of years 
aft er WGD, the genome of polyploids is secondarily diploidized, the carriers of the secondarily diploidized genomes,– the 
descendants of polyploids (paleopolyploids), get a chance to enter a state of “explosive” speciation (diversifi cation) and 
give rise to new large supraspecifi c taxa.
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Одна из проблем ботаники, которой уделял большое внимание Р. В. Камелин, касалась осо-
бенностей видообразования у цветковых растений. Этой проблеме он посвятил специальную главу 
в изданных в Барнауле «Лекциях по систематике растений» (Камелин, 2004), вводные главы «Флоры 
Алтая» (Камелин, 2005), специальную статью в «Трудах Зоологического института РАН» (Камелин, 
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2009). Коротко говоря, Р. В. Камелин подчеркивал, что, в отличие от мира животных, единицами эво-
люционного процесса у растений являются не только виды, но и длительно сосуществующие популя-
ции нескольких разных видов, более или менее регулярно скрещивающихся между собой, вплоть до 
сложных сингамеонов, объединяющих все виды небольшого рода или даже виды разных родов. По 
мнению Р. В. Камелина, «видообразовательные процессы у цветковых растений очень разнообразны, 
а это иллюстрирует в том числе и большую свободу для эволюционных преобразований (как говорил 
К. Ван Стенис , у цветковых растений более обширный «patio lugens» (“пространство для игры”), чем у 
большей части позвоночных животных» (Камелин, 2009). 

Результаты полногеномного секвенирования геномов представителей всех основных филоге-
нетических ветвей цветковых растений позволили раскрыть генетические механизмы быстрого, часто 
сальтационного видообразования у растений, показать новые, не известные ранее эффекты актов меж-
видовой гибридизации и полиплоидизации на морфологическую эволюцию и появление новых видов, 
родов и таксонов высших порядков в мире растений.

Спонтанно возникающие природные межвидовые гибриды растений известны ботаникам с на-
чала XVIII века. В 1716 г. Cotton Mather наблюдал естественную гибридизацию между двумя видами 
тыкв, в 1717 г. T. Fairchild впервые получил искусственные гибриды между двумя видами гвоздики 
(Dianthus cariophyllus и D. barbatus) (Вульф, 1940, с. 42). Открытие пола у растений и последовательное 
экспериментальное исследование феномена межвидовой и межлинейной гибридизации у растений, на-
чатое в Швеции C. Linnaeus и в Ботаническом саду Академии Наук в Санкт–Петербурге  J. G. Kölreuter 
и продолженное затем G. Mendel, H. de Vries, C. Correns, W. Bateson, закономерно привели к появ-
лению генетики. Примечательно, что само название науки «genetics» впервые было обнародовано и 
принято на III конференции по гибридизации и селекции растений в Лондоне в июле 1906 г. У. Бэтсон 
(W. Bateson), президент конференции, в своем обращении к участникам, названном «Th e Progress of 
Genetic Research», ярко и убедительно продемонстрировал, что уже появилась новая наука, направлен-
ная на изучение явлений наследственности и изменчивости, подразумевающая выходы на проблемы 
эволюции и систематики, на решение практических проблем селекции животных и растений – новая 
наука, у которой еще нет короткого и ясного названия – и предложил назвать ее «Genetics». Редактор 
трудов этой конференции W. Wilks, подготовив к изданию том с материалами конференции, дал ему 
название «Report of the Th ird International Conference 1906 on Genetics: Hybridisation (the cross-breeding 
of genera or species), the cross-breeding of varieties, and general plant-breeding» (Wilks, 1906) – напомним, 
что официальное название конференции было «III International Conference on Hybridisation and Plant 
Breeding». 

То, что новые виды растений могут возникать путем межвидовой гибридизации, первым предпо-
ложил C. Linnaeus (1760). Начатые в 1920-х годах экспериментальные исследования генетиков (Карпечен-
ко, 1927; Müntzing, 1930) и полевые наблюдения ботаников (Anderson, 1948) показали, что межвидовая 
гибридизация и часто сопровождающая ее полиплоидизация кариотипа могут создавать новые способ-
ные к размножению морфы, что между видами в природе происходит обмен генетическим материалом 
(интрогрессия). Было показано, что плодовитые гибридные линии могут возникнуть и длительное вре-
мя существовать или как гомоплоидные гибриды (без удвоения хромосомного набора родительских 
видов), или как аллополиплоиды. Гомоплоидное гибридное видообразование, появление неогибрида, 
репродуктивно изолированного от родительских видов, по-видимому, относительно редкое явление 
(Rieseberg et al., 2003; Soltis P. S., Soltis D. E., 2009). Аллополиплоидное гибридное видообразование яв-
ляется более распространенной формой появления новых видов в природе (Stebbins, 1959; Soltis P. S., 
Soltis D. E., 2009). Есть основания думать, что вероятность того, что новый вид может возникнуть в 
результате гомоплоидной гибридизации или, наоборот, появления нового сочетания геномов у алло-
полиплоидов, зависит прежде всего от генетических расстояний между родительскими видами: го-
моплоидное видообразование маловероятно между удаленными видами, и, наоборот, у отдаленных 
гибридов повышена вероятность появления нередуцированных гамет, а у вновь возникшего аллопо-
липлоида гомеологи не конъюгируют, а гомологичные хромосомы будут спариваться с бóльшей точ-
ностью по мере того, как генетическое расхождение между родительскими видами аллополиплоида 
увеличивается (Родионов, 2013; Goulet et al., 2017). 

Широко распространенные оценки частоты встречаемости полиплоидных видов растений и 
особенно растений, предки которых прошли ранее через стадию полиплоидизации (то, что полиплои-
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дов среди растений 30, 50 или даже 80 % – Otto, Whitton, 2000) оказались сильно заниженными. Срав-
нительные геномные исследования показали, что предки всех современных многоклеточных наземных 
растений прошли через один или несколько раундов полногеномных дупликаций (WGD) (Van de Peer 
et al., 2017; Liu H. et al., 2021; Liu Y. et al., 2022). Следовательно, удивлять должно не то, что полиплоидов 
среди растений много, а то, что от 20 до 70 % видов современных растений, пройдя через несколько ак-
тов WGD, имеют кариотипы, выглядящие как диплоидные. Полиплоидные по морфологии кариотипы 
характерны для сем. Poaceae, в некоторых других семействах, в частности, в Brassicaceae и Montiaceae 
они тоже встречаются часто, но все же в 3 раза реже, чем у злаков (Zhan et al., 2021). 

Факультативно полиплоиды могут вступать в новые раунды межвидовой гибридизации, после 
чего появляются полиплоиды более высокого уровня плоидности, в геномах которых много более двух 
разных субгеномов (Winterfeld et al., 2014; Suissa et al., 2022). Постзиготическая изоляция при межви-
довом скрещивании полиплоидов высоких порядков часто выражена слабее, чем при гибридизации 
диплоидов и тетраплоидов (Sutherland, Galloway, 2017). Возможно поэтому среди полиплоидных видов 
гораздо чаще встречаются тетраплоиды и, реже, гексаплоиды. Неполная постзиготическая изоляция 
имеет следствием непрерывный обмен аллелями между полиплоидами высоких порядков, что замед-
ляет дивергенцию морфотипов в многохромосомных полиплоидных комплексах. Таким путем возни-
кают целые комплексы факультативно перекрестно опыляющихся природных рас, гибридные «рои» 
(swarms), отчасти апомиктические или самоопыляющиеся микровиды, которые невозможно разделить 
на какие–либо крупные (морфологические) виды (Камелин, 2009).

Появление вследствие межвидовой гибридизации полиплоидов разного уровня плоидности, 
среди которых много амфидиплоидов (полиплоидов, у которых диплоидный (упорядоченный) тип 
1-го деления мейоза) – это радикальный и быстрый способ видообразования у растений. Тысячи ви-
дов современных растений возникли таким путем (Родионов, 2023). Анализ чисел хромосом в карио-
типах около 30 тыс. видов цветковых растений, относящихся к 147 семействам 46 порядков показал, 
что полиплоидные по виду кариотипы (эуполиплоиды) есть во всех порядках в 139 из 147 семейств 
растений (Zhan et al., 2021). В частности, кариотип и геном, сформировавшегося около 9 тыс. лет назад 
гексаплоида Triticum aestivum (2n = 42, x = 7, BBAADD), возникли в результате объединения генома те-
траплоидной полбы (эммера) T. turgidum (2n = 28, BBAA) и генома диплоидного (палеополиплоидного) 
вида Aegilops tauschii (2n=14, DD) (Levy, Feldman, 2022). Яркие примеры видообразования путем об-
разования новых комбинаций субгеномов дают нам и другие злаки из трибы Пшеницевые, у которых 
новые роды и виды возникают прежде всего путем межвидовой гибридизации и полиплоидизации 
через появление все новых и новых комбинаций субгеномов. При этом автополиплоидное умножение 
генома или субгенома не считается достаточным для того, чтобы относить автополиплоидные комби-
нации в разные рода (например, кариотипы JJHH, JJJJHH, JJJJHHHH принадлежат видам одного рода) 
(Yen et al., 2005).

Полиплоидов среди растений особенно много на границах ареалов родов и видов. В экстремаль-
ных условиях существования вероятность межвидовой гибридизации и появления аллополиплоидов 
увеличивается. Влияя на частоту появления нередуцированных гамет, экстремальные климатические 
условия способствуют относительной многочисленности полиплоидов в Арктике, однако большого 
видового разнообразия и многочисленных популяций здесь нет. Полиплоидное стабильное состояние 
генома в сочетании с бесполым размножением, фиксированной гетерозиготностью, защитой от ин-
бридинга и непредсказуемыми результатами генетического дрейфа позволяет арктическим полиплои-
дам длительное время успешно сосуществовать и успешно конкурировать с тоже адаптированными к 
экстремальным условиям и тоже немногочисленными диплоидными (фактически палеополиплоидны-
ми) родственниками (Rice et al., 2019).

Прошедшие отбор удачные сочетания аллелей субгеномов полиплоида, характерные для высо-
ких полиплоидов крупные размеры, переход к неполовому размножению – все эти факторы способ-
ствуют успешному освоению эуполиплоидами новых пространств, адаптации к экстремальным усло-
виям существования на краю ареалов. Но, в то же время, мутации в геномах полиплоидов забуферены, 
а экспериментально полученные полиплоиды, как правило, от своих диплоидных предков ничем прин-
ципиально новым не отличаются (Stebbins, 1986; Soltis et al., 2016).

Складывается впечатление, что, легко формируя многочисленные новые, в той или иной сте-
пени репродуктивно изолированные полиплоидные виды, видовая и родовая самостоятельность ко-
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торых определяется оригинальным сочетанием субгеномов, сам по себе акт WGD ничего принципи-
ально нового не создает, что большая часть многочисленных полиплоидных видов – слепые ветви на 
филогенетическом древе цветковых растений («dead-end») (Stebbins, 1986; Mayrose et al., 2011). Переход 
неополиплоида к состоянию стабильного полиплоида (эуполиплоида) – это путь к созданию нового 
вида, но это видообразование на уже освоенном уровне эволюционной сложности, шаг, не ведущий 
сам по себе к прогрессивной эволюции.

Полногеномное секвенирование полиплоидных геномов показало, что устоявшиеся представ-
ления о полиплоидных геномах, как простом сочетании групп сцепления/разнообразных аллелей, по-
лученных от родительских видов, лишь изредка изменяемых межгеномными транслокациями, далеки 
от реальности. Складывается впечатление, что на коротких отрезках эволюционного пути сопрово-
ждаемая полногеномной дупликацией межвидовая гибридизация, легко формируя новые, репродук-
тивно изолированные от диплоидных предков полиплоидные виды, ничего принципиально нового не 
создает, что вновь появившиеся рецессивные мутации не могут оказать никакого влияния на фенотип, 
будучи забуферены доминантнам аллелем/аллелями и, следовательно, не проходят тестирование есте-
ственным отбором (Stebbins, 1959; Родионов, 2023).

Напротив, можно видеть, что в долговременной перспективе, через миллионы лет после WGD, 
носители вторично диплоидизированных геномов – потомки полиплоидов (палеополиплоиды) – полу-
чают шанс вступить в состояние взрывного видообразования (диверсификации) и дать начало новым 
крупным надвидовым таксонам (Schranz et al., 2012; Mandáková, Lysak, 2018). Иначе говоря, вероятно, 
не полиплоидное состояние генома само по себе стимулирует процессы прогрессивной эволюции, по-
явление новых ароморфозов, тем самым давая начало новым таксонам более высоких рангов, но меж-
видовая гибридизация и WGD есть лишь предусловия диверсификации геномов. Можно думать, что 
неополиплоидное дестабилизированное состояние генома – это тот плавильный котел, в котором из 
исходного сочетания родительских геномов в состоянии геномного шока создаются множественные 
комбинации аллелей и новые эпигенетические конструкции, которые затем проходят проверку есте-
ственным или искусственным отбором (Mandáková, Lysak, 2018; Родионов, 2022, 2023).

Для того, чтобы отбор в пользу благоприятного сочетания аллелей был эффективен, и чтобы 
реализация новых возможностей, появившихся у генома после появления неогенов, стала возможной, 
по всей видимости, нужна полногеномная или сегментная постполиплоидная диплоидизация генома 
(PPD) (Dodsworth et al., 2016; Mandáková, Lysak, 2018; Zhan et al., 2021). Отмеченный Шранцем и соав-
торами (Schranz et al., 2012) временной интервал, lag-фаза между актом WGD и взрывной диверсифи-
кацией в новой филогенетической ветви, по всей видимости, объясним как раз тем, что это период 
постепенной диплоидизации генома и кариотипа (Dodsworth et al., 2016; Li et al., 2021). 

У разных особей вида, вставшего на путь стохастического фракционирования генома и дис-
плоидии, первоначально возникшая в результате WGD генетическая избыточность разных компо-
нентов генома трансформируется своеобразно, что приводит к радикальному увеличению внутри-
видового геномного и эпигенетического полиморфизма и дает богатый материал для естественного 
отбора. При этом в разных филогенетических ветвях растений процессы реорганизации кариотипов 
идут с разными скоростями, в частности, у трав заметно быстрее, чем у древесных растений, что объ-
ясняется меньшим эффективным размером популяций и более высокой способностью расселения 
трав в сравнении с древесными растениями (Levin, Wilson, 1976). 

Уменьшение числа хромосом в потомстве полиплоида (дисплоидия) может идти двумя принци-
пиально разными способами. Во-первых, это может быть потеря хромосом одного родителя во время 
нескольких первых эмбриональных делений, как это происходит у гибридов Triticum × Zea, быстро те-
ряющих все хромосомы кукурузы (Laurie, Bennett, 1989), или у межвидовых гибридов Hordeum vulgare и 
H. bulbosum, у которых не работают центромеры H. bulbosum, вследствие чего хромосомы этого предка 
попадают в микроядра и элиминируются (Sanei et al., 2011). У октоплоидных гибридов ржи и пшеницы 
(тритикале) все хромосомы ржи остаются, а потеря хромосом Triticum идет в течение нескольких по-
колений (Evtushenko et al., 2019). Диплоидные (палеополиплоидные) и гаплоидные растения, у которых 
произошла потеря одной из хромосом, в каждой из которой несколько тысяч генов и многие из них 
представлены в гаплоидном геноме только одной копией, нежизнеспособны (Rutledge, Cimini, 2016). 
Однако, у полиплоидов, особенно у высоких полиплоидов, может происходить потеря полноразмер-
ных хромосом, что ведет к уменьшению числа хромосом в гаплоидных геномах потомства (например, 
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Evtushenko et al., 2019). Классический пример, доказывающий жизнеспособность анеуплоидов – дери-
ватов гексаплоидного вида – знаменитая коллекция нуллисомиков по каждой из 21 хромосом гаплоид-
ного набора пшеницы T. aestivum, полученная Сирсом (Sears, 1944). В других случаях, у тетраплоидов 
и гексаплоидов, утрата хромосомы или даже пары хромосом одного из субгеномов компенсируется 
добавлением в геном соответствующего числа хромосом-гомеологов (Lim et al., 2008) или изменением 
уровня транскрипции большого числа генов в каждом из субгеномов (Zhang et al., 2017).

Другой механизм уменьшения числа хромосом в кариотипе полиплоида – тандемные слияния 
хромосом и встраивание целых хромосом во внутренние районы другой хромосомы (Schubert, Lysak, 
2011; Mandáková, Lysak, 2018). 
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