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Реферат. Статья посвящена некоторым особенностям эволюции и видообразования у растений, которым 
придавал большое значение Р. В. Камелин.  Механизмы прогрессивной эволюции у растений стали значительно 
более понятны в результате сравнительно-геномных исследований последнего времени.
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Summary. The article is devoted to the description of  some features of  evolution and  speciation in plants, which 
R.V. Kamelin attached great importance to, the mechanisms of which have become much more clear as a result of compar-
ative genomic studies of recent times.
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Эволюция и видообразование у растений во многом идут другими путями, чем в большинстве 
филогенетических ветвей мира животных – детализации и развитию этой концепции Р. В. Камелин 
посвятил значительную часть своих лекций по систематике растений (Камелин, 2004), вводную главу 
в 1-м томе «Флоры Алтая» (Камелин, 2005) и небольшую, но яркую статью, опубликованную в «Тру-
дах Зоологического института РАН» (Камелин, 2009). По мнению Р. В. Камелина, несколько фундамен-
тальных характеристик растений предопределяют особые пути эволюции растений в сравнении с жи-
вотными. На молекулярном уровне своеобычность растений очевидным образом связана в основным 
путем биосинтеза у растений – фотосинтезом и связанным с ним разнообразием биосинтетических 
путей у растений и множественностью вторичных метаболитов, подавляющая часть которых не син-
тезируется животными. На клеточном уровне следует отметить наличие особых клеточных оболочек, 
на организменном – почти всегда прикрепленное к субстрату тело, непрерывно в течение всей жизни 
растущее и, у сосудистых растений, имеющее фитомерное строение. При этом растения значительно 
более ценотические образования, чем животные: помимо симбиоза с синезелеными водорослями рас-
тения часто или всегда находятся в симбиотических отношениях с грибами и микробиотой почвы. И, 
наконец, на популяционно-видовом уровне организации уникальность растений, по мнению Р. В. Ка-
мелина, состоит в разнообразии систем размножения растений, разнообразии, на основании которого 
среди растений выделяются несколько типов природных рас, различающихся особенностями эволю-
ционных процессов (Камелин, 2004, 2005, 2009;).

Концепция Р. В. Камелина, названная им «теорией эйдологических1 единиц», основывается 
на том, что в мире растений эволюционирующими природными единицами являются не только мо-
нотипные расы-виды, но и длительно сосуществующие и обменивающиеся генетической информаци-
ей межвидовые комплексы популяций нескольких видов (Камелин, 2004). Эта концепция развивает 

1	  Эйдос в платоновской философии понимается как главная суть объекта, характеризующая уникальность объекта, то, что 
выделяет и отличает этот объект от других, являясь совокупным набором всех его отличительных признаков и особенно-
стей – см.: А. Ф. Лосев (1930).
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некоторые идеи М. В. Клокова, высказанные им в опубликованной лишь фрагментарно диссертации, 
посвященной эндемизму украинской флоры (Клоков, 1947). М. В. Клоков писал: «…слишком хорошо 
известно, что виды бывают самые разнообразные и вполне естественным является вопрос, какие же 
именно. <…> На практике, кроме тех единиц, которые вполне подходят под определение вида, данное 
Комаровым, за виды постоянно или часто принимаются также некоторые другие, в том или другом от-
ношении из этого определения выпадающие, и прежде всего гибридогенные образования. <…> Разли-
чают два типа гибридогенных видов <…>: собственно гибридогенные виды, обязанные своим проис-
хождением непосредственно акту междувидового скрещивания, и грегарные виды, возникшие в ре-
зультате последействия гибридизационных процессов. Относительно грегарных видов или апогамных 
рас Комаров пишет, что они вообще не виды <…>. Такое, достаточно основательное в теоретическом 
отношении, отрицание их видового достоинства совершенно не мешает флористам на практике при-
нимать различаемые ими апогаметы2 за виды» (Клоков, 1947, с. 55, 61-62). При этом М. В. Клоков отме-
чает для нас самое важное: «…виды могут отличаться друг от друга по характеру изменчивости форм, 
уклонившихся от старого вида и послуживших материалом для образования нового, и по характеру са-
мого процесса естественного отбора, приведшего к образованию данного вида, поскольку и материал 
для отбора может быть разным, и естественный отбор может также протекать по-разному» (Клоков, 
1947, с. 60).

Развивая и  углубляя идею М. В. Клокова о  разнообразии эволюционирующих единиц среди 
растений, Р. В. Камелин (2009) пишет: «Сейчас я различаю до семи различных по особенностям видо-
образовательных процессов типов видов: клональные, автогамные (в том числе строго клейстогам-
ные), дивергентно-амфигамные монотипические (как правило, с обширным ареалом, но изменчи-
вость не упорядочена экологогеографически, и лишь в некоторых случаях возможны гибридогенные 
обмены с близкими видами), дивергентно-амфигамные политипические (ареалы обширны; иногда 
наблюдается расчленение на экологические или географические расы; могут быть и различные цито-
типы, как правило, вследствие аутополиплоидии, но цитотипы эти обычно до известной степени со-
вместимы и дают плодотворные гибриды), сальтационные (резко и чаще всего строго обособленные, 
лишь иногда вступают в гибридизацию с другими видами), гибридогенные (это – довольно пестрая 
группа видов, иногда хорошо обособленных географически или биологически от родительских форм, 
иногда способных с ними скрещиваться, иногда скрещивающихся и с иными видами), вторичнослив-
шиеся (занимают, как правило, очень большой ареал, но образовавшие их исходные расы, ныне совер-
шенно не различимы по геному)» (Камелин, 2009, с. 148). 

Легко видеть, что различия между вышеперечисленными типами эйдологических единиц опре-
деляются, прежде всего, способом размножения, половым или бесполым, и тем, насколько репродуктив-
но изолирован вид от других видов, способен ли он скрещиваться с другими видами и давать жизнеспо-
собное и плодовитое потомство. Примечательно, что из вышеперечисленных 7 типов эйдологических 
единиц для шести в той или иной степени характерны акты межвидовой гибридизации. Из многообра-
зия эволюционирующих общностей (эйдологических единиц) закономерно следует, что видообразова-
тельные процессы у цветковых растений должны быть очень разнообразны и в разных типах эйдологи-
ческих единиц могут быть задействованы разные по природе механизмы видообразования.

В XX в. отношение ботанического сообщества к отдаленной гибридизации растений как фак-
тору эволюции, несколько раз менялось. Немаловажную роль при этом играло то, что с точки зрения 
Синтетической Теории Эволюции (СТЭ) видообразование без изоляции невозможно (Dobzansky, 1937, 
цит. по: Добжанский, 2010). Согласно СТЭ именно репродуктивная изоляция является предусловием 
морфологической дивергенции природных популяций, идущей за счет мутаций и генетико-автомати-
ческих процессов и, тем самым, репродуктивная изоляция есть непременный начальный этап в про-
цессе видообразования. Если так, то случаи межвидовой гибридизации словно бы оказываются вне 
законов эволюционной генетики – акты межвидовой гибридизации только показывают, что процесс 
дивергенции видов не начался или находится на ранних стадиях. Межвидовая гибридизация, удел «по-
лувидов» (Grant, 1971).

Справедливости ради, надо сказать, что сам автор СТЭ, Ф. Добжанский признавал, что в мире 
растений существует совершенно особый механизм видообразования, который приводит к резкому, 
внезапному, катастрофическому появлению нового вида. Такой способ видообразования связан с по-
липлоидией, сопровождающей межвидовую гибридизацию. Феномен этот совершенно отличается 

2	  Так в источнике – А.Р.
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от «медленного и постепенного, требующего квазигеологического масштаба времени» процесса видо-
образования, описываемого СТЭ, процесса, который «встречается во всем мире и в этом смысле может 
быть признан основным» (Добжанский, 2010, с. 199).

Обратите внимание, какое определение, характеризуя видообразование у растений, путем от-
даленной гибридизации и полиплоидизации, подбирает Добжанский – катастрофическое! По мнению 
Добжанского, видообразование путем межвидовой гибридизации и полиплоидизации на момент соз-
дания СТЭ было явлением не  только нетривиальным, но  и  во многом непонятным в  точки зрения 
менделевской генетики. Для решения необычных проблем, связанных с этим типом видообразования, 
требовались дополнительные исследования (Добжанский, 2010, с. 232).

Как уже сказано, в ботанике периоды, когда роль межвидовой гибридизации и полиплоидии 
как механизмов видообразования у растений рассматривалась как существенная или определяющая 
(Anderson, 1949; Stebbins, 1959; Попов, 1963; Grant, 1971) сменялись десятилетиями, когда к ним отно-
сились со скептицизмом (Gottlieb, 1972; Rieseberg, 1995; Arnold et al., 1999), и это скептическое отноше-
ние продолжалось вплоть до первого десятилетия XXI в. (Mayrose et al., 2011; Barton, 2013; Servedio et 
al., 2013), и только в последнее время, кажется, не ставится под сомнение (Родионов 2013; Soltis et al., 
2014; Yakimovsky, Rieseberg, 2014; Van de Peer et al., 2017, 2021; Rodionov et al., 2019, 2020a, b; Родионов 
и др., 2020; Nieto Feliner et al., 2020).

В СССР большое значение отдаленной межвидовой гибридизации как фактору эволюции 
и особенно как фактору-индуктору радикальных изменений в строении потомства (ароморфозов или 
«нодэнов») придавал выдающийся флорист М. Г. Попов, полагавший, что «наверное, нет в  природе 
ни одного вида покрытосеменных, который не имел бы даже в настоящее время гибридов с другими». 
При этом, по его мнению, формообразовательная эффективность отдаленного скрещивания будет тем 
более велика, чем дальше друг от друга морфологически стоят скрещивающиеся виды (Попов, 1963). 
По мнению М. Г. Попова, каждая из вновь возникающих в результате гибридизации особей на началь-
ной стадии своего существования в той или иной степени химера, причем у каждого из потомков от-
даленного скрещивания степень проявления отцовских, материнских признаков и признаков новоо-
бразованных («нодэнов») различна, и в отнтогенезе они могут проявляться в разной последовательно-
сти. В дальнейшем, в следующих поколениях, происходит «упорядочивание» гибридогенных особей, 
уменьшение химерности. Среда «поощряет» размножение именно тех форм, для которых эта конкрет-
ная форма наиболее подходит. При этом необходимо, чтобы при гибридизации было произведено «ве-
ликое множество» форм, нодэнов, чтобы хоть одно из тысячи или их десятков тысяч самых странных 
новообразований, возникших при отдаленной гибридизации, дало начало виду, способному к размно-
жению и  расселению. Отобранные формы представляют собой уже вторую стадию существования 
вида – это уже относительно однородный по морфологии вид, в согласии со средой и в конкуренции 
с родительскими видами занимающий какой-то ареал. Третья стадия существования вида, по М. Г. По-
пову, состоит в усложнении вида через новые гибридизации, что способствует расширению и иногда 
смещению ареала вида – вид превращается в комплексный. Далее, со временем, наступает стадия де-
градации вида – уменьшение ареала, числа особей. Перед нами реликтовый, а затем исчезающий вид 
(Попов, 1963, 1983).

Представления М. Г. Попова и Р. В. Камелина о месте межвидовой гибридизации в эволюции, 
реальность описываемых ими на основании флористических наблюдений интрогрессивно-гибридиза-
ционных комплексов с разной степенью выраженности межвидовой изоляции, предполагаемые ими 
градации, соответствующие стадиям существования видов растений, возникших в  результате меж-
видовой гибридизации, находят подтверждение в результатах сравнительно-геномных исследований. 
Данные сравнительной геномики раскрыли генетические механизмы явлений и процессов, наблюдае-
мых на разных стадиях видообразования у растений в случаях, когда оно идет через события более или 
менее отдаленной межвидовой гибридизации.

Прежде всего, был получен ответ на, казалось бы, обоснованные сомнения в том, что полипло-
идия играла заметную роль в таксонообразовании у растений. Показано, что один или несколько ак-
тов полногеномной дупликации (WGD) (полиплоидизации) генома имели место во всех филогенети-
ческих ветвях, давших начало всем семействам царства Plantae (Van de Peer et al., 2017, 2021).

Вторая, чрезвычайно важная группа фактов, полученная в последнее время, показывает, что 
объединение в одном ядре двух или более геномов разного происхождения в первых поколениях ги-
бридов обычно сопровождается феноменом «геномного шока», следствием которого являются разно-
образные генетические и эпигенетические изменения. Среди них, прежде всего, надо отметить акти-
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вацию и мультипликацию транспозонов (Lopes et al., 2013; Vicient, Casacuberta, 2017). Разные семей-
ства транспозонов по-разному реагируют на аллополиплоидизацию генома. Более того, одно и то же 
семейство транспозонов может пролиферировать в одних полиплоидах, а в других элиминироваться 
(Nietjo Feliner et al., 2020). Например, ретротранспозоны Sabine после полиплоидизации размножались 
в некоторых полиплоидных геномах Aegilops, в то время как элиминировались в других (Senerchia et al., 
2014). Активация транспозонов у гибридов и полиплоидов связана с тем, что в гибридном геноме часто 
наблюдается дефицит факторов, инактивирующих транспозонов, «доместицированные» в стабилизи-
рованных геномах родительских видов. Если наборы транспозонов у предков анеуплоида существенно 
различались, мы вправе ожидать, что после межвидовой гибридизации некоторые из них могут выйти 
из-под контроля. (Rodionov et al., 2019; Родионов и др., 2020).

Следствием активации транспозонов у гибридов и полиплоидов является инсерционный му-
тагенез, когда транспозон встраивается в кодирующую часть гена (Kidwell, Lisch, 1997; Yi, Goodisman, 
2021). Встроившись рядом со структурными генами, транспозоны могут инициировать активацию их 
транскрипции в таких тканях или на таких стадиях развития, когда этот ген не должен или, наоборот, 
включить механизмы сайленсинга когда ген должен работать (Nietjo Feliner et al., 2020). Вышедшие 
из-под контроля генома транспозоны могут быть источником малых и длинных интерферирующих 
РНК, которые регулируют экспрессию генов (Li et al., 2012; Lv et al., 2019; Poretti et al., 2020). Интегра-
ции транспозонов часто не случайны, и недавно было показано, что некоторые LTR-ретротранспозо-
ны преимущественно нацелены на экологически чувствительные гены, создавая новую генетическую 
или эпигенетическую изменчивость, которая может способствовать быстрой адаптации новообразо-
ванного гибрида или полиплоида к новой среде (Quadrana et al., 2019; Nieto Feliner et al., 2020). Помимо 
инактивации и активации транскрипции, транспозоны могут влиять на «согревание» иРНК, изменяя 
сплайсинг (Ong-Abdullah et al., 2015).

Увеличение размера генома у аллополиплоидов закономерно ведет к увеличению объема и ли-
нейных размеров ядра и клеток, к особой 3D-организации аллополиплоидного ядра, в котором суб-
геномы разного происхождения пространственно разобщены (Родионов и др., 2013; Wang et al., 2018). 
Влияние изменений 3D-структуры интерфазных ядер на  динамику экспрессии генов и  на фенотип 
пока неизвестны.

Появление гибридного генома часто сопровождается проблемами с  расхождением хромосом 
в митозе и мейозе и постепенной элиминацией хромосом одного из родителей, вплоть до того, что по-
томству может достаться только гаплоидный набор хромосом. Чаще теряются хромосомы отцовского 
генома. Поскольку потеря хромосом происходит постепенно и в разных делениях соматических кле-
ток может быть утрачена та или иная хромосома, в гибридном растении разные клоны клеток могут 
иметь разные наборы хромосом. Анеуплоиды у растений, даже у высокополиплоидных, часто уступа-
ют по жизнеспособности полиплоидам со сбалансированными кариотипами (Clausen, 1961; Zhang et 
al., 2013). Важнейшим селектирующим фактором при этом является необходимость сохранения «пра-
вильной» дозы генов, а несбалансированная утрата только одной из гомеологичных хромосом должна 
вести к нарушениям дозы генов по многим сотням и тысячам генов одномоментно. Одним из способов 
борьбы за сохранение “правильной” дозы генов является феномен «компенсированной» или «крипти-
ческой» анеуплоидии – замещение утраченной хромосомы/пары хромосом из субгенома одного из ро-
дителей дополнительной хромосомой/дополнительной парой гомеологичных хромосом другого субге-
нома (Rodionov et al., 2019).

Помимо утраты целых хромосом, геномы аллополиплоида постепенно теряют отдельные гены 
того или иного родителя. Так, у тетраплоидных видов Avena с кариотипами AACC доля рДНК С-суб-
генома менее 3 % (Rodionov et al., 2020a). Аллополиплоидный геном пшеницы T. aestivum утратил 10–
16 тыс. генов, ранее бывших в геномах ее диплоидных предков (Brenchley et al., 2012). Сравнение алло-
полиплоидных геномов однодольных, розид и астерид показало, что во всех филогенетических ветвях 
растений пути к локальной диплоидизации генома идут обычно в одном направлении: гены, вовлечен-
ные в процессы регуляции, имеют тенденцию сохраняться в большом числе копий, а гены, продукты 
которых участвуют в метаболических и каталитических процессах, быстро теряют паралоги и «дипло-
идизируются» (D’Hont et al., 2012; Brenchley et al., 2012; Veitia, Birchler, 2021). Прежде всего «диплоиди-
зируются» те протеин-кодирующие гены, продукты которых работают как гомодимеры (гомополиме-
ры). Гены, продукты которых работают в составе гетерополимеров, чаще сохраняются в виде парало-
гов и наоборот, гены, продукты которых работают в органеллах быстро «диплоидизируются, при этом 
предпочтительно сохраняются гены материнского происхождения (De Smet et al., 2013; Li et al., 2019). 
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У аллополиплоидов гены rbcS подвергаются генной конверсии, так что их последовательности стано-
вятся материнскими (Gong et al. 2014).

Перечисленные выше механизмы приводят к тому, что в результате нетривиальных генетиче-
ских процессов, сопровождающих межвидовую гибридизацию, в популяциях гибридогенных растений 
появляется множество разнообразных вариантов генома, каждый из которых уникален по генетиче-
ской конституции, в каждом геноме, предки которого когда-то возникли в результате межвидовой ги-
бридизации и полиплоидизации, геном оказывается уникальным – он отличается от геномов более или 
менее отдаленных «родственников» этого вида числом копий отдельных генов, набором и расположе-
нием в геноме транспозонов и других повторов, он уникален по сохранившимся в нем транслокаци-
ям и инсерциям, по факторам, контролирующим эпигенетический статус отдельных локусов и генома 
в целом. Все это составляет материал для естественного отбора организмов, в разной степени адапти-
рованных к новым непредсказуемым заранее условиям среды (Rodionov et al., 2019).

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.

Все сельскохозяйственные культуры и  сорта садовых растений, так же, как интродуценты 
и компоненты адвентивной флоры, прошли в своей истории через межвидовые скрещивания, как це-
ленаправленно проводившиеся селекционерами при выведении современных сортов, так и скрещива-
ния, в которые вступали ранее географически изолированные друг от друга виды растений, непред-
намеренно объединенные на аптекарских огородах и в ботанических садах, на полях и приусадебных 
участках, на нарушенных землях вокруг селений. При этом фенотипическое и генетическое разноо-
бразие гибридов и культиваров возникает не только в результате сочетания разнообразных аллелей, 
уже существовавших в геномах «родительских» видов, как это предполагалось в классической генети-
ке (Добжанский, 2010), но и есть следствие разнообразных прямых и отдаленных последствий постги-
бридизационного «геномного шока», творческую роль которого мы бы хотели еще раз подчеркнуть.
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