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ÏÐÅÄÈÑËÎÂÈÅ ÐÅÄÀÊÒÎÐÀ

Â òå÷åíèå ðÿäà ëåò àâòîð ïðèíèìàë ó÷àñòèå â ðàáî-
òå âîçãëàâëÿåìîãî ìíîé ñåìèíàðà «Êëîí â çîîëîãèè» ïðè
Çîîëîãè÷åñêîì èíñòèòóòå ÐÀÍ è ïðîíèêñÿ ìàñøòàáíîñòüþ
ïðîáëåìû. Åãî äîêëàäû íå âñåãäà áûëè ïîñâÿùåíû ñîá-
ñòâåííî ðàçëè÷íûì ñòîðîíàì ÿâëåíèÿ êëîíèðîâàíèÿ. Îíè
çàõâàòûâàëè áîëåå øèðîêèé êðóã âîïðîñîâ (âïëîòü äî ãèá-
ðèäèçàöèè ó ìëåêîïèòàþùèõ) è âñåãäà ñîäåðæàëè ðàç-
ìûøëåíèÿ î ñïåöèôèêå îðãàíèçìîâ ñ îãðàíè÷åííîé èëè
íàðóøåííîé ðåêîìáèíàöèåé, â òîì ÷èñëå î òîì ñòðàííîì
ôåíîìåíå, êîòîðûé ñèñòåìàòèêè ïðèíóæäåíû èìåíîâàòü
«êëîíàëüíûì âèäîì».

Ñèëüíîé ñòîðîíîé àâòîðà ÿ âñåãäà ñ÷èòàë è ñ÷èòàþ
ðàññìîòðåíèå àêòóàëüíûõ ïðîáëåì ñîâðåìåííîé áèîëîãèè
ñ ïîçèöèé «òðàäèöèîííîé ãåíåòèêè». Îòñþäà è åãî èíòå-
ðåñ ê ñâÿçè êëîíàëüíîñòè ñ ïîëèïëîèäèåé, ãèáðèäèçàöè-
åé, ðåêîìáèíàöèåé, âòîðè÷íûìè âèäîèçìåíåíèÿìè ìåéî-
çà è äð.  Â ðàçðàáîòêå ýòèõ âîïðîñîâ ó Ñ. Ä. Ãðåáåëüíîãî
íåñîìíåííûå è çíà÷èòåëüíûå óñïåõè.

Ñâîþ çàäà÷ó íàó÷íîãî ðåäàêòîðà ÿ, âîñïèòàííûé â
ñâîå âðåìÿ ìóäðûì ìýòðîì ýòîãî äåëà ïðîô.À. À. Ñòðåë-
êîâûì, âèæó â ïåðâóþ î÷åðåäü â òîì, ÷òîáû ìàêñèìàëüíî
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ñîäåéñòâîâàòü èçëîæåíèþ ïîçèöèé àâòîðà, ñîõðàíÿÿ ïðè-
ñóùèé åìó ñòèëü, õîòÿ ÿ íà åãî ìåñòå ìåíüøå çëîóïîòðåá-
ëÿë áû ìåòàôîðàìè, îñîáåííî â íàçâàíèÿõ ðàçäåëîâ êíè-
ãè. Åñòåñòâåííî, ó ìåíÿ âîçíèêëè êðèòè÷åñêèå çàìå÷àíèÿ,
êîòîðûì íå ñëåäóåò ïðèäàâàòü îöåíî÷íîãî çíà÷åíèÿ.

Ïåðâîå çàìå÷àíèå êàñàåòñÿ òîãî îáñòîÿòåëüñòâà,
÷òî ïîëîæåíèþ àâòîðà îá ýâîëþöèîííîì òóïèêå îáëè-
ãàòíîãî ïàðòåíîãåíåçà ïðîòèâîðå÷èò ôàêò ïîëíîãî îòñóò-
ñòâèÿ ñàìöîâ â êëàññå (ñîãëàñíî äðóãèì êëàññèôèêàöè-
ÿì � îòðÿäå) áäåëëîèäíûõ êîëîâðàòîê, êîòîðûå, âèäè-
ìî, è ýâîëþöèîíèðîâàëè èñêëþ÷èòåëüíî ïðè ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêîì ðàçìíîæåíèè. Ïðàâäà, ñóäÿ ïî ìîíîãðàôèè
ïî ýòîé ãðóïïå Ë. À. Êóòèêîâîé (2005), èçìåí÷èâîñòü ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ îñîáåé  ñðåäè  áäåëëîèäíûõ âû-
ðàæåíî ñëàáåå, ÷åì ó äðóãèõ Rotatoria. Âàæíûé âîïðîñ î
ïàðòåíîãåíåçå áäåëëîèäíûõ êîëîâðàòîê  â ïðåäëàãàåìîé
êíèãå ïîäâåðãíóò íåäîñòàòî÷íî ïîäðîáíîìó àíàëèçó.

Òàêæå íåîäíîçíà÷íûì ìíå ïðåäñòàâëÿåòñÿ  âîïðîñ
îá ýâîëþöèîííîé áåñïåðñïåêòèâíîñòè ñåçîííîãî ïàðòå-
íîãåíåçà, ðàññìîòðåííîãî àâòîðîì òîëüêî íà ïðèìåðå
Cladocera. Â òîæå âðåìÿ íà âèäàõ ñ ïåðåìåæàþùèìñÿ ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêèì è ïîëîâûì ðàçìíîæåíèåì ó êîëîâðà-
òîê, òðåìàòîä, òëåé è ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ (ãäå íàáëþäà-
åòñÿ ïîëèýìáðèîíèÿ) ìîæíî âèäåòü, ÷òî èìåííî â êîí-
êóðåíòíîé áîðüáå âîçíèêàþò «óäà÷íûå» êëîíû, äàþùèå
çàòåì ìàññó ïîëîâûõ îñîáåé, íîñèòåëåé òåõ ñàìûõ «óäà÷-
íûõ» ãåíîâ, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò óñïåõ. Òàêèì îáðà-
çîì, ïîïóëÿöèÿ áóäóùåãî ãîäà ñðàçó æå íàñûùàåòñÿ ïî-
ëåçíûìè àëëåëÿìè. Òîëüêî òàê, â ãðóïïîâîì îòáîðå â êëî-
íàõ ìîãóò ïîÿâèòüñÿ çàâåäîìî íå ñïîñîáíûå ê îáðàçîâà-
íèþ ïîëîâûõ èíäèâèäóóìîâ îñîáè-êàìèêàäçå (Õëåáîâè÷,
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1999, 2002) � îíè  ïîëó÷àþò ãåíû îò ïîëîâûõ îñîáåé,
âîáðàâøèõ ãåíû, îòîáðàííûå â ñîñòàâå êëîíàëüíîãî ãå-
íîòèïà. Áîëåå òîãî, ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî èìåííî
ïðè  ñìåíå ñïîñîáîâ ðàçìíîæåíèÿ ìèêðîýâîëþöèîííûå
ïðîöåññû èäóò áûñòðåå, è ãëóáæå ïðîÿâëÿþòñÿ ìîðôî-
ôèçèîëîãè÷åñêèå àäàïòàöèè � âïëîòü äî áûñòðîãî âè-
äîîáðàçîâàíèÿ â ýêñïåðèìåíòàõ (Øàïîøíèêîâ, 1966,
1978). Ïðè ýòîì â ñëîæíîì æèçíåííîì öèêëå ýâîëþöè-
îííî ïðîäâèíóòîé ôàçîé îêàçûâàþòñÿ íå äåïðåññèâíûå
ïîëîâûå ñòàäèè (îñîáåííî ñàìöû), à ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêèå îñîáè êëîíà.

Îòìå÷ó òàêæå, ÷òî ïðåäñòàâëåíèÿ àâòîðà î «áèá-
ëèîòåêå ñòàðûõ àëëåëåé» èìåþò âåñüìà ñòàðûå êîðíè:
«�Çàïàñ íå ïðîÿâëÿþùèõñÿ â ðàçâèòèè ãåíîâ, êîòîðûå
ìîãóò ìóòèðîâàòü â ãåíû, ïðîÿâëÿþùèåñÿ â ðàçâèòèè,
âëå÷åò çà ñîáîé âûñîêóþ èçìåí÷èâîñòü <�> è ïîçâîëÿ-
þò (íåîòåíèè  � Â. Õ.) èíîãäà îáíàðóæèòü â äàëüíåé-
øåì ïûøíûé ðàñöâåò ïðîãðåññèâíîé ýâîëþöèè» (Êîëü-
öîâ, 1936, ñ. 520). Îá ýòîì æå ìû (Ëàáàñ è Õëåáîâè÷, 1976)
ïèñàëè íåñêîëüêî ïîçæå. Â òîæå âðåìÿ íåñîìíåííàÿ çàñëó-
ãà àâòîðà â òîì, ÷òî îí íàìåòèë ïóòè ïðîâåðêè ñâîåé ãèïî-
òåçû ñîâðåìåííûìè ìåòîäàìè ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè.

Ìîè çàìå÷àíèÿ � ïðåäìåò äàëüíåéøèõ äèñêóññèé íà
íàøåì ñåìèíàðå è ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ïðîâåðîê, ïëàíû êî-
òîðûõ  èíèöèèðóþòñÿ ìàòåðèàëîì ñîäåðæàòåëüíîé è èíòå-
ðåñíîé êíèãè. Íàäåþñü, ÷òî ðàáîòà Ñ. Ä. Ãðåáåëüíîãî ïðè-
âëå÷åò âíèìàíèå øèðîêîé àóäèòîðèè áèîëîãîâ ðàçíûõ íà-
ïðàâëåíèé è ïîêîëåíèé è ïðèíåñåò èì íåñîìíåííóþ ïîëüçó.

Â. Â. Õëåáîâè÷
Ñàíêò-Ïåòåðáóðã, èþíü 2008 ã.
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Ïðåæäå ÷åì ïðèñòóïèòü ê îñíîâíîìó ïðåäìåòó ýòîé
êíèãè, ÿ áû õîòåë îòäàòü äîëã óâàæåíèÿ è ïðèçíàòåëüíîñòè
ëþäÿì, êîòîðûå ñïîñîáñòâîâàëè åå íàïèñàíèþ. Çäåñü ÿ
âûðàæàþ ãëóáîêóþ áëàãîäàðíîñòü ìíîãî÷èñëåííûì
êîëëåãàì: çîîëîãàì, áîòàíèêàì è ãåíåòèêàì, â òå÷åíèå äåñÿòè
ëåò ïðèíèìàâøèì ó÷àñòèå â îáñóæäåíèè ðóêîïèñè, êîòîðàÿ
íåñìîòðÿ íà î÷åíü øèðîêèé ñïåêòð âîïðîñîâ, òàê èëè èíà÷å
êàñàþùèõñÿ êëîíèðîâàíèÿ, ñîõðàíèëà âåñüìà îãðàíè÷åííûé
îáúåì. Ýòèì ÿ îáÿçàí ïðåæäå âñåãî ïîñòîÿííîìó îáùåíèþ ñ
ñîòðóäíèêàìè Çîîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà, êîòîðûå, áóäó÷è â
îñíîâíîì êîíñåðâàòèâíî íàñòðîåííûìè ñèñòåìàòèêàìè,
ñâîèìè âîïðîñàìè è âîçðàæåíèÿìè íå ïîçâîëÿëè ìíå
èçëèøíå îòêëîíÿòüñÿ îò îñíîâíîãî îáúåêòà íàøèõ
èññëåäîâàíèé � òàêñîíîìè÷åñêîãî âèäà.

Ðàáîòàÿ ñ ìóçåéíûìè êîëëåêöèÿìè Çîîëîãè÷åñêîãî
èíñòèòóòà, ÿ íå èìåë âîçìîæíîñòè ïîëüçîâàòüñÿ ìíîãèìè
ñîâðåìåííûìè ìåòîäàìè è ïî íåîáõîäèìîñòè ÷åðïàë
ìàòåðèàë äëÿ òåîðåòè÷åñêèõ ðàçìûøëåíèé èç ëèòåðàòóðû,
èç ÷óæèõ ðàáîò. Ýòîò íåäîñòàòîê ñïîñîáñòâîâàë âìåñòå ñ òåì
ïî÷òè íåîãðàíè÷åííîìó ðàñøèðåíèþ êðóãà îáñóæäàåìûõ
ãðóïï æèâîòíûõ. Íà÷àâ ñ êîíñòàòàöèè ïàðòåíîãåíåçà ó
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àêòèíèé (ïî èññëåäîâàííîìó ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîôîðåçà
ïîëèìîðôèçìó áåëêîâ), ÿ ñòàë ñîáèðàòü ñâåäåíèÿ îá
îãðàíè÷åíèè ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè ó áîëåå âûñîêî
îðãàíèçîâàííûõ è ëó÷øå èçó÷åííûõ ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ.

Ïîìèìî ïîìîùè çîîëîãîâ-ñèñòåìàòèêîâ (ê.á.í.
Á. À. Êîðîòÿåâà, çàðóáåæíîãî ÷ëåíà Ëîíäîíñêîãî ëèí-
íååâñêîãî îáùåñòâà Â. Ì. Êîëòóíà, ÷ë.-êîðð. ÐÀÍ
È. Ñ. Äàðåâñêîãî) ÿ îñîáåííî îáÿçàí ìîèì óíèâåðñèòåò-
ñêèì íàñòàâíèêàì � ïðîôåññîðó Ë. Í. Ñåðàâèíó è
çàâåäîâàâøåìó â òå÷åíèå ìíîãèõ ëåò êàôåäðîé çîîëîãèè
áåñïîçâîíî÷íûõ ÑÏáÃÓ ê.á.í. À. À. Äîáðîâîëüñêîìó, à
òàêæå ïðîôåññîðó Ë. Ç. Êàéäàíîâó, îáîäðÿâøèì ìåíÿ â
íà÷àëüíûé ïåðèîä, ïðè ñáîðå ðàçíîðîäíûõ ôàêòîâ,
îòíîñÿùèõñÿ ê êëîíàëüíûì âèäàì. Â òî âðåìÿ ðàáîòà ïî
ýòîé òåìå ìíîãèì åùå íå êàçàëàñü ñòîëü ïåðñïåêòèâíîé
è çàìàí÷èâîé.

Ïîçæå, êîãäà íåêîòîðûå íåòðèâèàëüíûå âûâîäû,
êàñàþùèåñÿ ýâîëþöèîííûõ ñïîñîáíîñòåé êëîíàëüíûõ
ïîïóëÿöèé, ïîòðåáîâàëè óæå áîëåå êðèòè÷åñêîãî îáñóæ-
äåíèÿ, íåìàëóþ ïîìîùü ìíå îêàçàëè çàìå÷àíèÿ ê.á.í.
Â. Ã. Ìàëèêîâà, ê.á.í. Í. È. Àáðàìñîí, ê.á.í. Ï. Ï. Ñòðåëêîâà
(ìëàäøåãî) è ïðîô. Â. Ã. Êóçíåöîâîé. Áëàãîäàðÿ ó÷àñòèþ
ä.á.í. Â. Ð. Àëåêñååâà è ìîñêîâñêèõ ïðîôåññîðîâ Í. Í. Ìàð-
ôåíèíà è ÷ë.-êîðð. ÐÀÍ Â. Â. Ìàëàõîâà ïðåäëàãàåìàÿ òåïåðü
âíèìàíèþ ÷èòàòåëåé êíèãà áûëà ÷àñòè÷íî îïóáëèêîâàíà â
âèäå êðàòêèõ æóðíàëüíûõ ñòàòåé. Îäíàêî íàèáîëåå
îñòðûìè è äîáðîæåëàòåëüíûìè îïïîíåíòàìè â äèñêóññèè
î ãåíåòè÷åñêèõ ñèñòåìàõ ãèáðèäíûõ ïî ïðîèñõîæäåíèþ
âèäîâ ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ äëÿ ìåíÿ îñòàâàëèñü
ê.á.í. Ë. ß. Áîðêèí è ê.á.í. Ã. À. Ëàäà � êðóïíåéøèå â
Ðîññèè çíàòîêè çåëåíûõ ëÿãóøåê.
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Ïîìèìî ëèö, ó÷àñòâîâàâøèõ â îáñóæäåíèè íà
åæåãîäíûõ ñåññèÿõ è ñåìèíàðàõ â ñòåíàõ Çîîëîãè÷åñêîãî
èíñòèòóòà ÐÀÍ, ÿ äîëæåí ñ áëàãîäàðíîñòüþ óïîìÿíóòü
êîëëåã, êîòîðûå âçÿëè íà ñåáÿ òðóä ïðî÷èòàòü ðóêîïèñü ñ
íà÷àëà äî êîíöà è ñäåëàëè ìíîãî÷èñëåííûå ïîëåçíûå
çàìå÷àíèÿ. Ýòî � ñîòðóäíèêè ïåòåðáóðãñêèõ àêàäåìè÷åñ-
êèõ èíñòèòóòîâ è óíèâåðñèòåòà àêàäåìèê ÐÀÍ Ñ. Ã. Èíãå-
Âå÷òîìîâ, ïðîô. À. Ê. Äîíäóà, ïðîô. À. È. Ãðàíîâè÷
(ÑÏáÃÓ); ÷ë.-êîðð. ÐÀÍ Í. Í. Öâåë¸â, ê.á.í. Ä. Â. Ãåëüòìàí,
ä.á.í. À. Â. Ðîäèîíîâ (ÁÈÍ); ïðîô. Â. ß. Áåðãåð (Áåëîìîð-
ñêàÿ áèîë. ñòàíöèÿ ÇÈÍ); ä.á.í. Ì. Ñ. Ðàóòèàí (Ïåòåð-
ãîôñêèé áèîë. èí-ò), ïðîô. ß. Ì. Ãàëë (ÑÏáÔ ÈÈÅÒ). Âñåì
èì ÿ â ðàâíîé ìåðå ïðèçíàòåëåí çà âíèìàíèå ê ìîåé ðàáîòå
è áëàãîæåëàòåëüíóþ êðèòèêó.

Ñàíêò-Ïåòåðáóðã, ìàé 2008 ã.
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Íåñêîëüêî ëåò íàçàä íåîæèäàííî ìîäíûìè ñòàëè
ïóáëè÷íûå ðàññóæäåíèÿ î òàê íàçûâàåìîì «áèîëîãè÷å-
ñêîì ðàçíîîáðàçèè», ïðîùå ñêàçàòü, î ÷èñëå çíàêîìûõ è
íåèçâåñòíûõ îðãàíèçìîâ, êîòîðûå ìû â îáûäåííîé æèç-
íè è â íàó÷íîì îáèõîäå ïðèâûêëè ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ ñòðî-
ãîñòè ðàçëè÷àòü â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíûõ âèäîâ. Ñ äàâ-
íèõ âðåìåí â ñîçíàíèè íàòóðàëèñòîâ óäåðæèâàåòñÿ ñàìîå
óâàæèòåëüíîå îòíîøåíèå ê âèäó. Ïðè ýòîì, íåñìîòðÿ íà
øèðîêèé ðàçáðîñ ìíåíèé î åãî êðèòåðèÿõ, ñèñòåìàòèêè
îáû÷íî ñõîäÿòñÿ â òîì, ÷òî âèäû áëèçêèõ ðîäîâ è ñåìåéñòâ
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ÿâëåíèÿ ñîèçìåðèìûå, áîëåå èëè ìå-
íåå ðàâíîöåííûå. Ìîæåò áûòü ïîýòîìó îíè êðîòêî ïðè-
ìèðèëèñü ñ óòâåðæäåíèÿìè ïîïóëÿðèçàòîðîâ íàóêè î òîì,
÷òî âñå âèäû � è ìàññîâûå, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå, è
ðåäêèå, è äàæå ðåëèêòîâûå, ñîõðàíèâøèåñÿ â îãðàíè÷åí-
íîì àðåàëå � îäèíàêîâî âàæíû äëÿ ñîõðàíåíèÿ ïðèðîä-
íûõ ñîîáùåñòâ. È âñå æå äàëåêî íå âñå âèäû óíàñëåäîâà-
ëè îò ïðåäêîâ è äåìîíñòðèðóþò â ðàçíîîáðàçèè îñîáåé
âåñîìóþ ÷àñòü ïðèîáðåòåííîãî â õîäå ýâîëþöèè ãåíåòè-
÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà, íå âñå îòäåëåíû îò áëèæàéøèõ
ðîäñòâåííèêîâ çíà÷èòåëüíûì ïåðèîäîì íåçàâèñèìîãî
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ðàçâèòèÿ. Îáúåì ñîáñòâåííîé, ñàìîñòîÿòåëüíî íàæèòîé
íàñëåäñòâåííîé èíôîðìàöèè, â êîíå÷íîì ñ÷åòå îïðåäå-
ëÿþùåé ðàçëè÷èÿ ìåæäó áëèçêèìè âèäàìè, íå âñåãäà âå-
ëèê. Ðåïðîäóêòèâíàÿ èçîëèðîâàííîñòü âèäîâ âî ìíîãèõ
ñëó÷àÿõ òàêæå íå åñòü ðåçóëüòàò íàêîïèâøèõñÿ ñëó÷àéíûõ
èëè àäàïòèâíûõ îñîáåííîñòåé. ×àñòî îíà îáåñïå÷èâàåòñÿ
äåéñòâèåì ñîâñåì äðóãèõ ìåõàíèçìîâ.

Îòêðûâøàÿñÿ â íåäàâíåå âðåìÿ (áëàãîäàðÿ ñåêâåíè-
ðîâàíèþ ãåíîìà ÷åëîâåêà, ìûøè, øèìïàíçå è äðóãèõ îð-
ãàíèçìîâ) âîçìîæíîñòü ïðÿìîãî ñðàâíåíèÿ ãåíåòè÷åñêèõ
òåêñòîâ, ïðèíàäëåæàùèõ ðàçíûì âèäàì, äàñò, êàê îæèäà-
þò, â ñêîðîì âðåìåíè âîçìîæíîñòü áîëåå îáúåêòèâíî ñó-
äèòü î ñàìîñòîÿòåëüíîñòè âèäîâ, î ñïîñîáàõ èõ èçîëÿöèè
äðóã îò äðóãà è î ñêîðîñòè äèâåðãåíöèè. Íî òðàäèöèîí-
íîå óáåæäåíèå çîîëîãîâ â òîì, ÷òî ïîïóëÿöèè âñåõ èëè
ïî÷òè âñåõ âèäîâ ñîñòîÿò èç ñàìöîâ è ñàìîê, ñâîáîäíî, íå
ñåëåêòèâíî ñêðåùèâàþùèõñÿ ìåæäó ñîáîé, äî ñèõ ïîð ìå-
øàåò îñîçíàòü òî, â êàêîé ñòåïåíè ãåíåòè÷åñêàÿ ñèñòåìà
âèäà (ò. å. ñîâîêóïíîñòü ìåõàíèçìîâ ðàçìíîæåíèÿ è îñî-
áåííîñòåé íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ) ìîæåò îòëè÷àòüñÿ îò
èäåàëüíîé ñõåìû, ïðèïèñûâàåìîé äâóïîëûì ïîïóëÿöè-
ÿì. Áîòàíèêè, áëàãîäàðÿ áîëåå øèðîêîìó ðàñïðîñòðàíå-
íèþ ó ðàñòåíèé âåãåòàòèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ, ñàìîîïûëå-
íèÿ è ïðî÷èõ íàðóøåíèé ïàíìèêñèè, óæå äàâíî óäåëÿþò
ãîðàçäî áîëüøå âíèìàíèÿ ðàçíîîáðàçíûì âàðèàíòàì àïî-
ìèêòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, îïèñàíèþ íåîáû÷íûõ ãåíåòè÷å-
ñêèõ ñèñòåì, è â ýòîì îòíîøåíèè íàìíîãî îïåðåäèëè çîî-
ëîãîâ.

Â îáëàñòè çîîëîãè÷åñêîé ñèñòåìàòèêè äî ñèõ ïîð
ïðåâàëèðóåò ïîëó÷èâøåå çàñëóæåííîå ïðèçíàíèå ïðåä-
ñòàâëåíèå î ïîëèìîðôíîì, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîì,
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ðàçäåëåííîì íà ãåîãðàôè÷åñêèå ðàñû âèäå. Îíî, áåçóñëîâ-
íî, ïîëåçíî äëÿ ïîíèìàíèÿ ïðîöåññîâ ðàññåëåíèÿ, èçîëÿ-
öèè è ïîñòåïåííîãî îáîñîáëåíèÿ âèäîâ, íî çà÷àñòóþ ïðè-
ìåíÿåòñÿ òåïåðü êî âñåì âèäàì, â òîì ÷èñëå è ê âèäàì,
ïîêàçûâàþùèì ÿâíûå íàðóøåíèÿ «ñâîáîäíîãî ñêðåùèâà-
íèÿ». Ìíåíèå î ìàëî÷èñëåííîñòè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ è
äðóãèõ êëîíàëüíûõ è ïîëóêëîíàëüíûõ ôîðì â áîëüøîé
ñòåïåíè îñíîâàíî íà íåçíàíèè. Î÷åíü ìíîãèå øèðîêî
ðàñïðîñòðàíåííûå, ÷àñòî âñòðå÷àþùèåñÿ è õîðîøî ïðåä-
ñòàâëåííûå â ìóçåéíûõ êîëëåêöèÿõ âèäû ïðè âíèìàòåëü-
íîì ðàññìîòðåíèè äåìîíñòðèðóþò òå èëè èíûå ïðèçíàêè
îãðàíè÷åíèÿ ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè. Ñ ýòîé îñîáåí-
íîñòüþ â ðÿäå ñëó÷àåâ è ñâÿçàíî èõ ïðîöâåòàíèå.

Ðàáîòàÿ ñ äàâíî èçâåñòíûìè è, êàê êàæåòñÿ, õîðî-
øî èçó÷åííûìè ôîðìàìè, ìû íåðåäêî íå ìîæåì ïîíÿòü
íåêîòîðûõ èõ ñâîéñòâ, ïîñêîëüêó ïî÷òè âñåãäà ñìîòðèì
íà íèõ êàê íà îáû÷íûå äâóïîëûå âèäû. Èíîãäà ýòè ôîðìû
ïîêàçûâàþò íåîáûêíîâåííîå îäíîîáðàçèå íà îãðîìíûõ
ïðîñòðàíñòâàõ èëè, íàîáîðîò, î÷åíü øèðîêèé ïîëèìîð-
ôèçì â êàêîé-òî ÷àñòè àðåàëà, îáíàðóæèâàþò íåîáû÷íîå
ñîîòíîøåíèÿ ïîëîâ (âïëîòü äî ïîëíîãî îòñóòñòâèÿ ñàì-
öîâ) èëè íåïðåìåííîå îáèòàíèå ñîâìåñòíî ñ áëèçêèì âè-
äîì, ñîñóùåñòâîâàíèå (áåç ñìåøåíèÿ è èíòðîãðåññèè
ïðèçíàêîâ) íåñêîëüêèõ äèñêðåòíûõ öâåòîâûõ èëè ðàçìåð-
íûõ ðàñ.

Òðóäíîñòè, ñ êîòîðûìè ñòàëêèâàþòñÿ ñïåöèàëèñòû,
îïèñûâàÿ è êëàññèôèöèðóÿ âèäû, çàñòàâëÿþò åùå ðàç çà-
äóìàòüñÿ î òîì, ÷òî «áèîëîãè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå», î êî-
òîðîì òàê ìíîãî ãîâîðÿò è ïèøóò â ïîñëåäíåå âðåìÿ, ñî-
ñòîèò íå òîëüêî â îãðîìíîì ÷èñëå âèäîâ, èçó÷àåìûõ, îõ-
ðàíÿåìûõ è èñòðåáëÿåìûõ ëþäüìè, íî è â ðàçíîîáðàçèè
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ðåøåíèé, êîòîðûìè ðàñïîëàãàþò æèâîòíûå, ðàñòåíèÿ è
äðóãèå îðãàíèçìû äëÿ ñîõðàíåíèÿ, ïåðåäà÷è ïîòîìñòâó è
èçìåíåíèÿ âñåé ñîâîêóïíîñòè ñâîèõ íàñëåäñòâåííûõ ÷åðò.

Ýòà êíèãà â îñíîâíîì ïîñâÿùåíà åñòåñòâåííîìó
êëîíèðîâàíèþ, ò.å. íàáëþäàþùåìóñÿ â ïðèðîäå ð à ç ì í î -
æ å í è þ  á å ç  ð å êî ì á è í à ö è è  (áåç îáû÷íîãî ïðè ïî-
ëîâîì ðàçìíîæåíèè êîìáèíèðîâàíèÿ ðîäèòåëüñêèõ ãåíîâ).
Â íåé ïðåæäå âñåãî ðàññìàòðèâàþòñÿ îñîáåííîñòè êëî-
íàëüíûõ ðàñ è âèäîâ â ñðàâíåíèè ñ äâóïîëûìè, íî, êðîìå
òîãî, ïðîâîäèìîå â íåé ïîñòîÿííîå ñîïîñòàâëåíèå êëî-
íàëüíûõ è äâóïîëûõ ôîðì ïîìîãàåò ëó÷øå ïîíÿòü ïðî-
öåññû, ïðîòåêàþùèå è â îáû÷íûõ ïîïóëÿöèÿõ, ãäå â êàæ-
äîì ïîêîëåíèè èäåò ñêðåùèâàíèå îñîáåé, ãäå ïîòîìñòâî
íàñëåäóåò ïðèçíàêè îáîèõ ðîäèòåëåé, âñÿêèé ðàç � â íî-
âûõ ñî÷åòàíèÿõ. ßðêèå ïðèìåðû íàðóøåíèÿ ðåêîìáèíà-
öèè ïîçâîëÿþò ïîëíåå îïèñàòü åå ðîëü â ðàçâèòèè äâóïî-
ëûõ ïîïóëÿöèé è âèäîâ.



ÃË À ÂÀ  1

ÕÎÐÎØÎ ÈÇÓ×ÅÍÍÛÅ ÏÐÈÌÅÐÛ
ÊËÎÍÈÐÓÞÙÈÕÑß ÔÎÐÌ

1.1. Äàôíèè. Îñòàíîâêà ðåêîìáèíàöèè íà ñåçîí

Æèçíåííûé öèêë âîäÿíûõ áëîõ ðîäà Daphnia îáû÷-
íî âêëþ÷àåò áîëåå èëè ìåíåå äëèòåëüíûé ïåðèîä ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêîãî ðàçìíîæåíèÿ. Âî âðåìÿ íåãî ñìåíÿåòñÿ
íåñêîëüêî ïîêîëåíèé, ñîñòîÿùèõ èç îäíèõ òîëüêî ñàìîê,
áåç ñïàðèâàíèÿ è îïëîäîòâîðåíèÿ îòðîæäàþùèõ ìîëîäü
æåíñêîãî ïîëà (ðèñ. 1). Çàòåì, ÷àùå âñåãî îñåíüþ, ïðè íà-
ñòóïëåíèè íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé, â ïîòîìñòâå ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêèõ ñàìîê ïîÿâëÿþòñÿ ñàìöû. Òîãäà, ïîñëå
ñïàðèâàíèÿ, íà ñïèííîé ñòîðîíå òåëà ñàìêè, íà ìåñòå âû-
âîäêîâîé êàìåðû, îáðàçóåòñÿ ïëîòíàÿ çàùèòíàÿ êàïñóëà,
ýôèïïèóì (ðèñ. 2), çàêëþ÷àþùàÿ îäíî èëè íåñêîëüêî îï-
ëîäîòâîðåííûõ ïîêîÿùèõñÿ ÿèö, êîòîðûå ñïîñîáíû ïåðå-
æèâàòü ïðîäîëæèòåëüíóþ äèàïàóçó (Hebert, 1987; Hebert
et al., 1989; Alekseev & Lampert, 2001). Âî âðåìÿ î÷åðåä-
íîé ëèíüêè ýôèïïèóìû ñáðàñûâàþòñÿ è ìîãóò õðàíèòüñÿ
â äîííûõ îñàäêàõ ìíîãèå ãîäû (Hairston, 1995), íî áóëüøàÿ
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÷àñòü ïîòîìñòâà âûõîäèò èç ïîêîÿùèõñÿ ÿèö óæå áëèæàé-
øåé âåñíîé.

Äëÿ èçó÷åíèÿ èçìåí÷èâîñòè ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé
äàôíèé íàñòîÿùèé, ìåíäåëåâñêèé ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç ñ ó÷å-

òîì ðàñùåïëåíèÿ â ïîòîìñòâå
ïðèìåíÿëñÿ, ðàçóìååòñÿ, íå
÷àñòî, õîòÿ áûëî èçâåñòíî, ÷òî
ïðè ñêðåùèâàíèè ñàìöà è ñàì-
êè àëëåëè ñåãðåãèðóþò íîð-
ìàëüíî, à ïðè ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêîì ðàçìíîæåíèè êàê ãîìî-
çèãîòíûå, òàê è ãåòåðîçèãîòíûå
ñî÷åòàíèÿ àëëåëåé íàñëåäóþò-
ñÿ áåç èçìåíåíèé (Hebert &
Ward, 1972). Áîëåå çàìåòíûå
óñïåõè â ýòîé îáëàñòè áûëè
äîñòèãíóòû òîëüêî ïîñëå èñ-
ñëåäîâàíèÿ èçîôåðìåíòîâ ìå-
òîäîì ýëåêòðîôîðåçà.

Ìîëåêóëû ôåðìåíòîâ è
äðóãèõ ðàñòâîðèìûõ áåëêîâ,
êîäèðóåìûå ðàçíûìè àëëåëÿ-
ìè îäíîãî ãåííîãî ëîêóñà, ðàç-
ëè÷àþòñÿ ïî ñêîðîñòè äâèæå-

íèÿ â ýëåêòðè÷åñêîì ïîëå. Áëàãîäàðÿ ýòîìó óäàåòñÿ óñòà-
íîâèòü, ñêîëüêî âàðèàíòîâ ñòðîåíèÿ ôåðìåíòà ïðèñóòñòâó-
åò â äàííîé ïîïóëÿöèè, à òàêæå îòëè÷èòü ãåòåðîçèãîòíûå
îñîáè îò ãîìîçèãîòíûõ. Ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîôîðåçà îêàçà-
ëîñü âîçìîæíûì ïîêàçàòü, ÷òî ïîòîìñòâî, ïðîèçâåäåííîå
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì ïóòåì, âñåãäà èìååò òîò æå ãåíîòèï,
÷òî è ìàòåðèíñêàÿ îñîáü. Ýòî ñòðîãî äîêàçàíî ïðè èçó÷å-

Ðèñ. 1. Ñàìêà Daphnia pulex ñ
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè ÿéöàìè.
(Óïðîùåíî, ïî Êëàóñó èç Ãðîááåíà:

Grobben, 1917)
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íèè ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ â ñîòíÿõ êëîíàëüíûõ ëèíèé
Daphnia magna (Hebert & Ward, 1972, 1976). Âìåñòå ñ òåì
ïîêàçàíî, ÷òî ôîðåòè÷åñêè ðàçëè÷àåìûå êëîíû îòëè÷àþò-
ñÿ ïî ïëîäîâèòîñòè, ñêîðîñòè ðîñòà, âûæèâàåìîñòè è ðàç-
ìåðàì íîâîðîæäåííûõ ðà÷êîâ, à òàêæå ïî âûíîñëèâîñòè ê
íèçêîìó ñîäåðæàíèþ êè-
ñëîðîäà, ê èçìåíåíèÿì òåì-
ïåðàòóðû è ïî äðóãèì ïðè-
çíàêàì (Potts & Fryer, 1979;
Hebert et al., 1985; Weider &
Lampert, 1985; Carvalho,
1987; Carvalho & Crisp,
1987; Paris et al., 1988).

Ñóùåñòâåííûå ðàçëè-
÷èÿ íàáëþäàþòñÿ ìåæäó
ïîïóëÿöèÿìè äàôíèé â
áîëüøèõ ïðóäàõ è ìåëêèõ
ïåðåñûõàþùèõ ëóæàõ. Êî-
ãäà ìåëêèå âðåìåííûå âî-
äîåìû çàïîëíÿþòñÿ âîäîé,
ìîëîäûå äàôíèè ðàçâèâà-
þòñÿ èç îïëîäîòâîðåííûõ
ïîêîÿùèõñÿ ÿèö. Â òàêèõ
òîëüêî ÷òî âîçíèêøèõ ïî-
ïóëÿöèÿõ ÷àñòîòû àëëåëåé
ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ õî-
ðîøî ñîîòâåòñòâóþò ïðà-
âèëó Õàðäè-Âàéíáåðãà,
êàê ýòî è äîëæíî áûòü ó
îáû÷íûõ äâóïîëûõ æèâîò-
íûõ, êàê ýòî è áûâàåò ó

Ðèñ. 2. Ýôèïïèóì Daphnia similis,
çàùèòíàÿ êàïñóëà, â êîòîðîé îïëî-
äîòâîðåííûå ïîêîÿùèåñÿ ÿéöà ìî-
ãóò ñîõðàíÿòü æèçíåñïîñîáíîñòü â
òå÷åíèå ìíîãèõ ëåò. (Èç Ôåðíàíäî è äð.
ñ èçìíåíèÿìè: Fernando et al., 1987)
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áîëüøèíñòâà çâåðåé è ïòèö. Îäíàêî ñ íà÷àëîì ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêîãî ðàçìíîæåíèÿ êîíêóðåíöèÿ ìåæäó êëîíàëü-
íûìè ëèíèÿìè, ñîñòîÿùèìè èç ïîòîìêîâ ðàçíûõ ñàìîê,
ïðèâîäèò ê èñêëþ÷åíèþ êëîíîâ, îáëàäàþùèõ ìåíüøåé
æèçíåñïîñîáíîñòüþ èëè ïëîäîâèòîñòüþ. Â ìåëêèõ âîäî-
åìàõ, êîòîðûå ÷àñòî ïîäâåðãàþòñÿ ïåðåñûõàíèþ èëè ïðî-
ìîðàæèâàíèþ, ìåæêëîíàëüíàÿ êîíêóðåíöèÿ ÷àùå ïðåðû-
âàåòñÿ ïîëîâûì ðàçìíîæåíèåì, êîòîðîå ïîñëå äèàïàóçû
âîññòàíàâëèâàåò øèðîêèé ïîëèìîðôèçì ïîïóëÿöèè,
îáåñïå÷èâàåìûé ìíîæåñòâîì ñëó÷àéíûõ ñî÷åòàíèé ãåíîâ,
âîçíèêàþùèõ â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèé.

Â êðóïíûõ æå âîäîåìàõ, ãäå óñëîâèÿ îáèòàíèÿ áî-
ëåå ñòàáèëüíû è ïàðòåíîãåíåç óäåðæèâàåòñÿ â òå÷åíèå
áîëåå ïðîäîëæèòåëüíîãî âðåìåíè, êîíêóðåíòíîå èñêëþ-
÷åíèå êëîíîâ çàõîäèò äàëüøå, è ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèé
àíàëèç îò÷åòëèâî ïîêàçûâàåò ïðåèìóùåñòâåííîå âûæè-
âàíèå íåìíîãèõ âûñîêîãåòåðîçèãîòíûõ êëîíîâ. Òàêîå ÿâ-
ëåíèå ìîæíî ñ÷èòàòü íåèçáåæíûì ñëåäñòâèåì îñòàíîâ-
êè ïîëîâîé ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè*  è, êàê áûëî îò-

* Çäåñü è äàëåå ïîä «ðåêîìáèíàöèåé» ÿ èìåþ â âèäó
ñîâîêóïíîñòü âñåõ òåõ ïðîöåññîâ, êîòîðûå ïðèâîäÿò ê
îáðàçîâàíèþ íîâûõ ñî÷åòàíèé ãåíîâ (è ëîêóñîâ, è íàïîëíÿþùèõ
èõ àëëåëåé). Òàêîå óïîòðåáëåíèå òåðìèíà ìû âñòðå÷àåì â
ðàáîòàõ È. Á. Ðàéêîâà, 1975; Ãðàíòà (Grant, 1971; Ãðàíò, 1980,
1984, 1991); À. Ã. Ñàìîâàðà, 1992; Äåíãà è Ëèí÷à, 1996 (Deng
& Lynch, 1996), Ãðîäíèöêîãî, 2002. Â îòëè÷èå îò íèõ Àéÿëà
(1980) è íåêîòîðûå äðóãèå àâòîðû èñïîëüçóþò åãî â áîëåå óçêîì
ñìûñëå � êàê ñèíîíèì êðîññèíãîâåðà. Â. Â. Êóøåâ (1971)
ðàçúÿñíÿåò óçêîå è øèðîêîå ïîíèìàíèå òåðìèíà, íî åãî êíèãà
ïîñâÿùåíà â îñíîâíîì êðîññèíãîâåðó è êîíâåðñèè.
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ìå÷åíî ßíãîì, «è ç á û ò î ê  ã å ò å ð î ç è ã î ò  îêàçûâà-
åòñÿ îáùåé ÷åðòîé äîëãî ñóùåñòâóþùèõ ïîïóëÿöèé
Daphnia» (Young, 1979, p. 965; 1983; Ìýéíàðä-Ñìèò, 1981;
Lynch & Deng, 1994; Deng & Lynch, 1996).

Ïîäîáíàÿ òîé, ÷òî íàáëþäàåòñÿ ó äàôíèé, ñåçîííàÿ
ñìåíà êëîíîâ îïèñàíà Ãîìåñîì è åãî ñîàâòîðàìè (Gómez
et al., 1995) äëÿ ïîïóëÿöèé êîëîâðàòêè Brachionus plicatilis
â ïðóäàõ îäíîé èç ïðîâèíöèé Èñïàíèè (Torreblanca Marsh,
Castellon). Â òðåõ ðàñïîëîæåííûõ íåäàëåêî äðóã îò äðóãà
âîäîåìàõ (Poza Sur, Poza Norte è Canal Central) â òå÷åíèå
âñåãî ãîäà ïðîñëåæåíà ïîñëåäîâàòåëüíàÿ ñìåíà ôîðì, îò-
ëè÷àþùèõñÿ ïî ðàçìåðàì è ïðîïîðöèÿì òåëà. Ýëåêòðîôî-
ðåòè÷åñêèé àíàëèç ÷åòûðåõ ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ ïîçâî-
ëèë âûÿâèòü â îáùåé ñëîæíîñòè 13 êëîíîâ, ðàçëè÷àþùèõ-
ñÿ ïî íàáîðó àëëåëåé. Îäíè êëîíû âñòðå÷àëèñü âåñíîé, äðó-
ãèå � ñ âåñíû ïî îñåíü, òðåòüè ðàçâèâàëèñü â çèìíèé ïåðè-
îä � ñ îñåíè ïî âåñíó. Èññëåäîâàòåëè ïîä÷åðêèâàþò, ÷òî,
õîòÿ âðåìÿ ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ ñîâìåñòíî îáèòàþùèõ
ôîðì íàêëàäûâàëîñü, ïîòîê ãåíîâ ìåæäó íèìè áûë ÿâíî
îãðàíè÷åí, òàê êàê ÷àñòîòû àëëåëåé áûëè äàëåêè îò õàðäè-
âàéíáåðãîâñêîãî ðàâíîâåñèÿ. Ñëîæíûé ñòàòèñòè÷åñêèé àíà-
ëèç ñâÿçè ãåíîòèïîâ ñ ôàêòîðàìè ñðåäû ïîêàçàë, ÷òî êëîíû
ýêîëîãè÷åñêè ñïåöèàëèçèðîâàíû. Íà ýòîì îñíîâàíèè áûë
ñäåëàí âûâîä î òîì, ÷òî èçó÷àåìàÿ êîëîâðàòêà, Brachionus
plicatilis, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé öåëûé êîìïëåêñ âèäîâ (Gómez
et al., 1995), ñ ÷åì åäâà ëè ìîæíî ñîãëàñèòüñÿ. Ëåã÷å áûëî
áû ïðèíÿòü, ÷òî ðàçëè÷èÿ áëèçêèõ ôîðì êîëîâðàòîê âûçâà-
íû êàêîé-òî îñîáåííîñòüþ, ïðåïÿòñòâóþùåé êîíòàêòó ìå-
æäó îñîáÿìè èëè (íà èíîì óðîâíå) íå äîïóñêàþùåé ïåðå-
ìåøèâàíèÿ ãåíîâ. Ïîñëåäíåå ïðåäïîëîæåíèå, áûòü ìîæåò,
äîñòîéíî áîëüøåãî âíèìàíèÿ, ïîñêîëüêó, êàê ìû óâèäèì
äàëüøå, ìåõàíèçìû, îãðàíè÷èâàþùèå ðåêîìáèíàöèþ, áû-
âàþò âåñüìà òîíêè è ðàçíîîáðàçíû.
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1.2. Æóêè-äîëãîíîñèêè. Ïðåêðàùåíèå ðåêîìáèíàöèè
íà ìíîãèå ãîäû èëè âåêà

Ñàìûì ïðèìåòíûì è íåîñïîðèìûì ïðèçíàêîì ïðå-
êðàùåíèÿ íîðìàëüíîé ïîëîâîé ðåêîìáèíàöèè ãåíîâ, íàâåð-
íîå, ìîæíî ñ÷èòàòü îòñóòñòâèå â ïîïóëÿöèè ñàìöîâ. Äàâíî
èçâåñòíî, ÷òî íåêîòîðûå âèäû ïðåäñòàâëåíû íå òîëüêî â
ìóçåéíûõ êîëëåêöèÿõ, íî è âî ìíîãèõ ïðèðîäíûõ ìåñòî-
îáèòàíèÿõ îäíèìè òîëüêî ñàìêàìè. Ýòè òàê íàçûâàåìûå
îäíîïîëûå (unisexual èëè all-female) ôîðìû ìîãóò ïðèíàä-
ëåæàòü ê âèäàì, êîòîðûå â äðóãèõ ÷àñòÿõ ñâîåãî àðåàëà ïðåä-
ñòàâëåíû îáû÷íûìè äâóïîëûìè ïîïóëÿöèÿìè.

Åùå Âàíäåëü, ðàáîòàâøèé ñ åâðîïåéñêèìè ìîêðè-
öàìè, îáðàòèë âíèìàíèå, ÷òî åñ-
ëè äâóïîëàÿ è ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêàÿ ôîðìû, îòíîñèìûå ñèñòåìà-
òèêàìè ê îäíîìó èëè ê äâóì áëèç-
êèì âèäàì, ðàçîáùåíû ãåîãðàôè-
÷åñêè (à íå ñîñòàâëÿþò, êàê â ñëó-
÷àå ñ äàôíèÿìè, ôàçû æèçíåííî-
ãî öèêëà), òî ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêàÿ ôîðìà îáû÷íî ðàñïðîñòðà-
íåíà ãîðàçäî øèðå (Vandel, 1926,
1928, 1931, 1940). Ïîçäíåå Ñóî-
ìàëàéíåí ñîáðàë î÷åíü áîãàòûé
ìàòåðèàë, êàñàþùèéñÿ ýòîãî ÿâ-
ëåíèÿ, îòíîñÿùèéñÿ ê æóêàì-äîë-
ãîíîñèêàì. Îí íàçûâàåò öåëûé
ðÿä âèäîâ ñåìåéñòâà Curculioni-
dae (Otiohynchus scaber, O. nodo-
sus (syn. dubius), O. chrysocomus,

Ðèñ. 3. Ñàìêà èç ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêîé ïîïóëÿöèè Otio-
rhynchus ligustici.  (Èç Hoff-

mann, 1950)
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O. lepidopterus (syn. salicis), O. sulcatus, Polydrusus mollis,
Liophloeus tessulatus), äëÿ êîòîðûõ èçâåñòíû ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèå (îáû÷íî ïîëèïëîèäíûå) è äâóïîëûå ðàñû.
Äâóïîëûå ïî÷òè âî âñåõ ñëó÷àÿõ èìåþò î÷åíü îãðàíè÷åí-
íûé àðåàë â ãîðàõ öåíòðàëüíîé è þæíîé Åâðîïû, à ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêèå ðàñïðîñòðàíåíû øèðîêî (Suomalainen,
1969; Korotyaev, 1996).

Ðèñ. 4. Ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå Otiorhynchus nodosus. Àðåàë
äâóïîëîé äèïëîèäíîé ðàñû (â öåíòðàëüíîé Åâðîïå) ïîêàçàí ÷åðíûì;
îáëàñòü, çàíÿòàÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè ïîëèïëîèäíûìè ðàñàìè (â
ñåâåðíîé Åâðîïå), çàøòðèõîâàíà. (Ïî: Holdhaus & Lindroth, 1939
èç Suomalainen, 1948)

Otiorhynchus scaber îáèòàåò â åëîâûõ ëåñàõ Åâðîïû.
Ýòî � íåêðóïíûé (ïðèìåðíî ïîëñàíòèìåòðà äëèíîé) ìà-
ëîïîäâèæíûé æóê, íå ñïîñîáíûé ê ïîëåòó. Îí äîñòèãàåò
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áîëüøîé ÷èñëåííîñòè íà áëàãîïðèÿòíûõ äëÿ íåãî ó÷àñò-
êàõ è ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ íå ñëèøêîì îïàñíûì, íî âñå æå âðå-
äèòåëåì ëåñà. Äèïëîèäíûå äâóïîëûå ïîïóëÿöèè æèâóò â
âåñüìà îãðàíè÷åííîé îáëàñòè, â âîñòî÷íûõ Àëüïàõ, çà-
÷àñòóþ âìåñòå ñ ïîëèïëîèäíûìè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè ðà-
ñàìè. Òðèïëîèäíàÿ ðàñà çàíèìàåò öåíòðàëüíóþ Åâðîïó,
âìåñòå ñ íåé âî ìíîãèõ ìåñòàõ âñòðå÷àåòñÿ è òåòðàïëîèä-
íàÿ, íî îíà èäåò äàëüøå íà ñåâåð, äîñòèãàÿ â Ñêàíäèíàâèè
64º ñåâåðíîé øèðîòû (Jahn, 1941; Suomalainen et al., 1976).

Ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîôîðåçà áåëêîâ Ñóîìàëàéíåí è
åãî ñîàâòîðû èññëåäîâàëè ïîëèìîðôèçì äâóïîëîé ïîïó-
ëÿöèè èç Ïëåøà (Plesch) â Àâñòðèè, à òàêæå îãðîìíîãî
÷èñëà ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé. Èìè èçó÷åíû îá-
ðàçöû èç òðåõ öåíòðàëüíîåâðîïåéñêèõ òðèïëîèäíûõ, ÷å-
òûðåõ öåíòðàëüíîåâðîïåéñêèõ òåòðàïëîèäíûõ è 123 ñå-
âåðîåâðîïåéñêèõ òåòðàïëîèäíûõ ïîïóëÿöèé (Suomalainen
& Saura, 1973; Saura et al., 1976).

Êàæäàÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêàÿ, êëîíàëüíàÿ ïîïóëÿ-
öèÿ*  ñîñòîèò èç íåñêîëüêèõ ãåíîòèïè÷åñêè ðàçëè÷íûõ êëî-

* Êëîíàëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ, ñòðîãî ãîâîðÿ, íå çàñëóæèâàåò
íàçâàíèÿ ïîïóëÿöèè, ïîñêîëüêó íå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
ñîâîêóïíîñòè ñïîñîáíûõ ê ñêðåùèâàíèþ îñîáåé (ñì. Dob-
zhansky, 1935; Timoféeff-Ressovsky, 1939; Ìàéð, 1947; Stebbins,
1950; Òèìîôååâ-Ðåñîâñêèé è äð., 1973), è âñå æå ýòîò íåñòðîãèé
òåðìèí äîâîëüíî ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ â ëèòåðàòóðå. Ïîä íèì
îáû÷íî èìåþò â âèäó ãðóïïó êëîíàëüíûõ ëèíèé, ïðîèñõîäÿùèõ
êàæäàÿ îò îäíîé îñîáè. Îíè ðàçìíîæàþòñÿ ñ ïîìîùüþ
ìåõàíèçìîâ, íå äîïóñêàþùèõ îáìåíà ãåíàìè, íå ÷åðïàþò àëëåëè
èç îáùåãî «êîòëà» è, ñëåäîâàòåëüíî, íå îáëàäàþò îáùèì
ãåíîôîíäîì. Ñèñòåìàòèêè íà îñíîâàíèè ìîðôîëîãè÷åñêîãî
ñõîäñòâà îòíîñÿò èõ ê îäíîìó âèäó.
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íîâ. Íàïðèìåð, â òðèïëîèäíîé ïîïóëÿöèè èç Ëóíöà (Lunz
am See) â Àâñòðèè ïðåîáëàäàþò äâà êëîíà, ê êîòîðûì ïðè-
íàäëåæèò áîëüøèíñòâî îñîáåé, íî â íåé ïðèñóòñòâóþò åùå
òðè ðåäêèõ êëîíà. Ïðè÷åì ðàçëè÷èÿ ìåæäó íàèáîëåå ñõîä-
íûìè êëîíàìè, âûÿâëÿåìûå ïî ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîä-
âèæíîñòè áåëêîâ, âî âñåõ ñëó÷àÿõ ìîãóò áûòü îáúÿñíåíû
åäèíñòâåííîé ìóòàöèåé. Îíè ñîñòîÿò â çàìåíå àëëåëè â
îäíîì èç ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ.

Ïîñêîëüêó ìàòåðèàë ïî òåòðàïëîèäíûì ïîïóëÿöè-
ÿì áîëåå îáøèðåí, â êîíòèíåíòàëüíîé Åâðîïå è Ñêàíäè-
íàâèè îáíàðóæåíû 75 òåòðàïëîèäíûõ êëîíîâ. Îíè ãåòå-
ðîçèãîòíû ïî òðåì ëîêóñàì ñ îäíèì è òåì æå (!) ñî÷åòà-
íèåì àëëåëåé* , ãîìîçèãîòíû ïî øåñòè äðóãèì ëîêóñàì è
èìåþò âàðüèðóþùèé íàáîð àëëåëåé â îñòàëüíûõ 11 èçó-
÷åííûõ ïîëèìîðôíûõ ëîêóñàõ (ïî ýòèì 11 ëîêóñàì, ñîá-
ñòâåííî, è èäåíòèôèöèðóþòñÿ êëîíû). Áîëüøèíñòâî êëî-
íîâ âñòðå÷àåòñÿ áîëåå ÷åì â îäíîé ïîïóëÿöèè, õîòÿ âêëàä
èõ äàëåêî íå ðàâíûé � òðè ìàññîâûõ êëîíà ñîñòàâëÿþò
ïîëîâèíó âñåõ ñîáðàííûõ æóêîâ.

Ñàìóþ êðàñèâóþ êàðòèíó ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàçäå-
ëåíèÿ îäíîïîëîé ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîé è äâóïîëîé ôîð-
ìû äàåò Otiorhynchus nodosus (syn. O. dubius). Îí îáëà-
äàåò òàê íàçûâàåìûì àðêòî-àëüïèéñêèì àðåàëîì (Suoma-
lainen, 1969), ôîðìèðîâàíèå êîòîðîãî îáû÷íî ñâÿçûâà-
þò ñ èñòîðèåé ÷åòâåðòè÷íûõ îëåäåíåíèé. Ñîãëàñíî ðàç-
íûì, íî ïî ñóùåñòâó î÷åíü áëèçêèì ãèïîòåçàì, àðêòî-
àëüïèéñêèå (èëè, ÷òî òî æå, áîðåî-ìîíòàííûå) âèäû
ðàñòåíèé è ìåëêèõ íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ

* Íàéäåíû òîëüêî äâå îñîáè, èìåþùèå â îäíîì ëîêóñå èíîå
àëëåëüíîå ñî÷åòàíèå.
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ïåðåæèëè ïîñëåäíåå ïëåéñòîöåíîâîå îëåäåíåíèå â ñâî-
áîäíûõ îòî ëüäà ìåñòàõ â Ñêàíäèíàâèè, ëèáî (÷òî êà-
æåòñÿ áîëåå âåðîÿòíûì) ðàññåëèëèñü íà ñåâåð ïîñëå îò-
ñòóïëåíèÿ ëåäíèêà èç ðåôóãèóìîâ öåíòðàëüíîé Åâðîïû
(Holdhaus & Lindroth, 1939; Suomalainen et al., 1976). Â
ïîëüçó ïîñëåäíåãî ïðåäïîëîæåíèÿ ãîâîðèò ñîâðåìåííîå
ðàñïðîñòðàíåíèå Otiorhynchus dubius: òåòðàïëîèäíûå ïî-
ïóëÿöèè ýòîãî âèäà, ñîñòîÿùèå òîëüêî èç ñàìîê, íàñåëÿ-
þò Ñêàíäèíàâèþ, Øîòëàíäèþ, Èðëàíäèþ è Èñëàíäèþ,
â òî âðåìÿ êàê «îáûêíîâåííàÿ» äâóïîëàÿ ðàñà îòìå÷åíà
òîëüêî â ãîðàõ öåíòðàëüíîé Åâðîïû (ñì. ðèñ. 3).

Î òîì æå ñâèäåòåëüñòâóåò ãåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ
ïîïóëÿöèé äðóãèõ Curculionidae. Òðèïëîèäíàÿ ðàñà Otio-
rhynchus salicis âñòðå÷àåòñÿ â öåíòðàëüíîé Åâðîïå è
Ñêàíäèíàâèè. Â åå ñîñòàâå çàðåãèñòðèðîâàíû 16 êëîíîâ,
ðàçëè÷èìûõ ïî ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòè áåë-
êîâ. Ìàëî÷èñëåííûå êëîíû âñòðå÷àþòñÿ ëèáî â öåíòðàëü-
íîé Åâðîïå, ëèáî òîëüêî â Ñêàíäèíàâèè, íî äâà äîìèíè-
ðóþùèõ êëîíà, íà äîëþ êîòîðûõ ïðèõîäèòñÿ áîëåå ïî-
ëîâèíû âñåãî èññëåäîâàííîãî ìàòåðèàëà, ïðåäñòàâëåíû
è íà êîíòèíåíòå, è çà äàòñêèìè ïðîëèâàìè. Êîíå÷íî, îá-
ìåí ìåæäó ôàóíàìè ìîã èäòè â îáîèõ íàïðàâëåíèÿõ, íî
îáîãàùåíèå åâðîïåéñêèõ ñîîáùåñòâ çà ñ÷åò ýëåìåíòîâ
ñêàíäèíàâñêîé ôàóíû, îïóñòîøåííîé ëåäíèêîì, ïðåä-
ñòàâëÿåòñÿ ìåíåå âåðîÿòíûì.

Íàêîíåö, êîìïëåêñ ôîðì, îáúåäèíÿåìûõ ïîä âèäî-
âûì íàçâàíèåì Polydrusus mollis, ñîõðàíèë, ïî-âèäèìî-
ìó, âñå ñîñòîÿíèÿ, êîòîðûå äîëæíû áûëè ïðîéòè åâðî-
ïåéñêèå æóêè-äîëãîíîñèêè, ïðåæäå ÷åì äîñòèãíóòü ñî-
âðåìåííîé äèôôåðåíöèàöèè. Äâóïîëûå ïîïóëÿöèè
Polydrusus mollis æèâóò â þæíîé Þãîñëàâèè è Àëáàíèè,
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ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå (êàê è ó îñòàëüíûõ îáñóæäàâøèõ-
ñÿ âèäîâ) ðàñïðîñòðàíåíû â öåíòðàëüíîé è ñåâåðíîé Åâ-
ðîïå, íî, â îòëè÷èå îò îñòàëüíûõ äîëãîíîñèêîâ, ó ýòîãî
æóêà äèïëîèäíûå ñàìêè ñïîñîáíû ðàçìíîæàòüñÿ ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêè è ñîçäàâàòü ñàìîñòîÿòåëüíûå îäíîïîëûå
ïîïóëÿöèè, îñâîèâøèå áóëüøóþ ÷àñòü àðåàëà (Lokki
et al., 1976). Çíà÷åíèå ýòîãî ôàêòà ñïðàâåäëèâî ïîä÷åðê-
íóë Ñóîìàëàéíåí: «äèïëîèäíûé ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé
Polydrusus mollis ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñîñòîÿíèå, ïîäîá-
íîå ïðåäïîëàãàåìûì âûìåðøèì ïðåäêàì ìíîãî÷èñëåí-
íûõ ïîëèïëîèäíûõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ äîëãîíîñèêîâ.
Î÷åíü âåðîÿòíî � ïèñàë îí � ÷òî ïàðòåíîãåíåç âîç-
íèê ó äèïëîèäíîé ñàìêè. Ïîëèïëîèäèÿ æå ðàçâèâàëàñü
ïîçäíåå, â ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîé ëèíèè» (Suomalainen
et al., 1976).

Îáîáùàÿ óíèêàëüíûé, ñîáðàííûé èì è åãî ñîàâòî-
ðàìè ìàòåðèàë ïî ïîëèìîðôèçìó æóêîâ-äîëãîíîñèêîâ,
Ñóîìàëàéíåí ñäåëàë ñëåäóþùèå âàæíûå äëÿ íàøåé òåìû
çàìå÷àíèÿ (Suomalainen, 1976 et al., ñ. 236).

· Â ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïîïóëÿöèÿõ, íåñìîòðÿ íà îò-
ñóòñòâèå îáìåíà àëëåëÿìè, ñîõðàíÿåòñÿ ïîëèìîðôèçì
(âî ìíîãèõ ìåñòíûõ ïîïóëÿöèÿõ îòìå÷åíî ïî íå-
ñêîëüêó êëîíîâ, è äåñÿòêè êëîíîâ � íà îáøèðíîì
àðåàëå âèäà).

· Îïðåäåëåííûå ñî÷åòàíèÿ àëëåëåé ìîãóò áûòü óâÿ-
çàíû ñ ëîêàëüíûìè óñëîâèÿìè.

· Íåìíîãèå ïðåóñïåâàþùèå êëîíû âñòðå÷àþòñÿ íà îã-
ðîìíîé òåððèòîðèè.

· Äâóïîëûå äèïëîèäíûå ðàñû ïîêàçûâàþò ðåëèêòî-
âîå ðàñïðîñòðàíåíèå.
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Õîòÿ Ñóîìàëàéíåí ïîëàãàë, ÷òî îáîãàùåíèå êëî-
íàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ â îäíîïîëûõ ïîïóëÿöèÿõ ìîæåò
ïðîèñõîäèòü çà ñ÷åò ìóòèðîâàíèÿ, âñå ñîáðàííûå èì äàí-
íûå ïîêàçûâàþò, ÷òî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå êëîíû íå ñî-
äåðæàò àëëåëåé, êîòîðûå îòñóòñòâîâàëè áû â äâóïîëûõ,
îáûêíîâåííûõ, ðåêîìáèíèðóþùèõ ïîïóëÿöèÿõ. Ñëåäîâà-
òåëüíî, ïðåäêîì áîëüøèíñòâà ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ëèíèé
ó âñåõ îáñóæäàâøèõñÿ âèäîâ, ñêîðåå âñåãî, áûëà äâóïî-
ëàÿ ðàñà. Îíà æå, âåðîÿòíî, è ïî ñåé äåíü ñëóæèò èñòî÷-
íèêîì íîâûõ êëîíîâ.

Äîñòîéíûì ïðîäîëæåíèåì ðàáîò øêîëû Ñóîìàëàé-
íåíà ïî èçó÷åíèþ ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ
è äâóïîëûõ ôîðì æóêîâ áûëè èññëåäîâàíèÿ Á. À. Êîðî-
òÿåâà, Æ. Å. Ìåëåøêî è Òàêåíó÷è. Íà ìàòåðèàëå âîñòî÷-
íîåâðîïåéñêèõ è àçèàòñêèõ äîëãîíîñèêîâ (Êîðîòÿåâ, 1997,
2000; Êîðîòÿåâ è Ìåëåøêî, 1995; Korotyaev, 1996), à òàê-
æå ÿïîíñêèõ ïðåäñòàâèòåëåé ýòîé ãðóïïû (Takenouchi,
1976) îíè ïîäòâåðäèëè ñâÿçü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî ðàç-
ìíîæåíèÿ ñ îñâîåíèåì íîâûõ, ïðåæäå íå çàíÿòûõ âèäîì
òåððèòîðèé.

Ïåðåõîä ê ïàðòåíîãåíåçó ñûãðàë âåñüìà çàìåòíóþ ðîëü
â ôîðìèðîâàíèè ñîâðåìåííîé ôàóíû äîëãîíîñèêîâ âñåé Ïà-
ëåàðêòèêè. Îíà ïðîÿâëÿåòñÿ â ìíîãî÷èñëåííîñòè ïàðòåíî-
ãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ è ôîðì, à òàêæå â òîì, ÷òî â íåêîòîðûõ
ðîäàõ îäíîïîëî-æåíñêèå âèäû è ôîðìû îáëàäàþò íàèáîëåå
îáøèðíûìè àðåàëàìè. Òàêîâû, íàïðèìåð, ðîäû Otiorhynchus,
Omias, Trachyphloeus, Brachysomus, Foucartia, Eusomus,
Cycloderes è äð. Â Ñèáèðè è Ìîíãîëèè åñòü ðîäû, ïðåäñòàâ-
ëåííûå òîëüêî îäíîïîëî-æåíñêèìè ôîðìàìè, íàïðèìåð,
Callirhopalus (Êîðîòÿåâ, 1979), à íà Äàëüíåì Âîñòîêå �
Asphalmus, ñ íåñêîëüêèìè ôîðìàìè èëè âèäàìè.
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Òàêèå áîëüøèå ðîäû, êàê Otiorhynchus è Trachy-
phloeus, íà îãðîìíûõ òåððèòîðèÿõ ïðåäñòàâëåíû òîëüêî
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè ôîðìàìè. Íà åâðîïåéñêîé ÷àñòè
Ðîññèè (èñêëþ÷àÿ Êîëüñêèé ïîëóîñòðîâ è Ñåâåðíûé Êàâ-
êàç) âñå 7 âèäîâ Trachyphloeus � îäíîïîëûå, à èç 17 âèäîâ
Otiorhynchus îáîåïîëûå ëèøü 3 âèäà (Êîðîòÿåâ è Ìåëåø-
êî, 1995). «Â ïîñëåëåäíèêîâîå âðåìÿ òåððèòîðèÿ Ðóññêîé
ðàâíèíû � ïèøóò Êîðîòÿåâ è Ìåëåøêî � áûëà, ïî-âèäè-
ìîìó, áûñòðî çàñåëåíà ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè ôîðìàìè,
ïðîèñõîäÿùèìè îò îáîåïîëûõ ðåëèêòîâ ïðåäïîëîæèòåëü-
íî ëåäíèêîâîãî âîçðàñòà èç ñîñåäíèõ èëè áîëåå óäàëåííûõ
ãîðíûõ ñèñòåì».

Ýâîëþöèîííóþ òðàêòîâêó çíà÷åíèÿ ïàðòåíîãåíå-
çà ó äîëãîíîñèêîâ ïîäòâåðæäàåò è ðàñïðîñòðàíåíèå
ñòåïíûõ âèäîâ. Ó íèõ (ïðè èíîãäà î÷åíü îáøèðíûõ
àðåàëàõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì) îáîåïîëûå, êîãäà
îíè èçâåñòíû, îãðàíè÷åíû îäíèì èëè íåñêîëüêèìè
î÷åíü íåáîëüøèìè ó÷àñòêàìè â òîì æå ðàâíèííî-ñòåï-
íîì ëàíäøàôòå, à èíîãäà � â ãîðíûõ ñòåïÿõ. Îáñóæ-
äàÿ ýòîò âîïðîñ, Êîðîòÿåâ (1988) îñîáî ïîä÷åðêèâàåò,
÷òî «â ðÿäå ñëó÷àåâ àðåàëû îáîåïîëûõ ôîðì ðàçíûõ âè-
äîâ ðàñïîëîæåíû áëèçêî îäèí ê äðóãîìó, ÷òî òàêæå
ìîæíî ðàñöåíèòü êàê ñâèäåòåëüñòâî èõ ðåëèêòîâîé
ïðèðîäû». Íàáëþäàþùååñÿ ïðè ýòîì áîëüøîå ñõîäñò-
âî àðåàëîâ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì, ïðèíàäëåæàùèõ
ê ðàçíûì ðîäàì, ëåãêî ìîæåò áûòü îáúÿñíåíî ðàçëè÷è-
åì â ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòÿõ âèäîâ è ìàëîé êîí-
êóðåíöèåé ìåæäó íèìè. Çàìå÷åííîå â äðóãèõ ñëó÷àÿõ
îò÷åòëèâîå ðàñõîæäåíèå àðåàëîâ ïàðòåíîãåíåòèêîâ, ïî-
âèäèìîìó, óêàçûâàåò íà áîëüøóþ áëèçîñòü âèäîâ, ïî
êðàéíåé ìåðå, â îòíîøåíèè èõ ýêîëîãè÷åñêèõ ïîòðåáíîñòåé.
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Áëèçîñòü âåäåò ê áîëåå ðåçêîé êîíêóðåíöèè, ê âçàèìíî-
ìó èñêëþ÷åíèþ ðîäñòâåííûõ ôîðì, êîòîðàÿ ïðîÿâëÿ-
åòñÿ â àëëîïàòðè÷åñêîì ðàñïðîñòðàíåíèè (ñì. ðàñïðî-
ñòðàíåíèå Polydrusus inustus è P. pilifer; Êîðîòÿåâ è Ìå-
ëåøêî, 1995, ñ. 218, ðèñ. 3).

Êàðòèíó, î÷åíü ïîõîæóþ íà òó, ÷òî îïèñûâàåò Ñóî-
ìàëàéíåí, óäàëîñü íàáëþäàòü â ìåíüøåì ãåîãðàôè÷å-
ñêîì ìàñøòàáå. Íà îäíîì èç àðêòè÷åñêèõ îñòðîâîâ â Êà-
íàäå â 179 ìåëêèõ òóíäðîâûõ âîäîåìàõ áûëè âûÿâëåíû
74 ýëåêòðîôîðåòè÷åñêè ðàçëè÷èìûõ òåòðàïëîèäíûõ
êëîíà äàôíèé è îäèí äèïëîèäíûé êëîí. Òîëüêî òðè òåò-
ðàïëîèäíûõ êëîíà áûëè îáèëüíû è âñòðå÷àëèñü âî ìíî-
ãèõ ïðóäàõ; ðåäêèå êëîíû áûëè îãðàíè÷åíû ëèøü îä-
íîé èç ÷àñòåé îñòðîâà (Weider, 1989). Òàêèì îáðàçîì,
òå æå çàêîíîìåðíîñòè ìîæíî ïðîñëåäèòü è íà äàôíèÿõ,
íî ðàñïðîñòðàíåíèå è ïîëèìîðôèçì äîëãîíîñèêîâ, áåç-
óñëîâíî, áîëåå ñîáëàçíèòåëüíû äëÿ èñòîðè÷åñêîé èí-
òåðïðåòàöèè.

1.3. Áðàçèëüñêèå ÿùåðèöû. Îòêàç îò ðåêîìáèíàöèè
íàâåêè

Åùå ñîâñåì íåäàâíî, íà ïàìÿòè íàøèõ ó÷èòåëåé,
ïàðòåíîãåíåç ñ÷èòàëñÿ ïå÷àëüíûì óäåëîì íèçøèõ �
áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ. Îäíàêî óæå â äîâîåííûå ãî-
äû ñïîñîáíîñòü ê îäíîïîëîìó ðàçìíîæåíèþ íà÷àëè ïðè-
çíàâàòü çà íåêîòîðûìè, åñòåñòâåííî, íèçøèìè ïîçâîíî÷-
íûìè. Ñïåðâà ñòàëè èçâåñòíû ñîñòîÿùèå òîëüêî èç ñàìîê
ïîïóëÿöèè àìåðèêàíñêîé ñóáòðîïè÷åñêîé æèâîðîäÿùåé
ðûáêè Poecilia formosa, ðàçìíîæàþùèåñÿ ïðè ó÷àñòèè
ñàìöîâ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ (Hubbs & Hubbs, 1932).
Ïîòîì áûëè íàéäåíû îäíîïîëî-æåíñêèå ïîïóëÿöèè íà-
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øåãî ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ Carassius auratus gibelio, íå-
ðåñòÿùèåñÿ âìåñòå ñ äðóãèìè êàðïîâûìè ðûáàìè, ìîëî-
êè êîòîðûõ ñòèìóëè-
ðóþò êàðàñèíóþ èê-
ðó ê ðàçâèòèþ (Áåðã,
1947; Ãîëîâèíñêàÿ è
äð., 1947)* . Òåïåðü
ãèíîãåíåç îïèñàí è ó
ñàëàìàíäð (Uzzell,
1963, 1964, Macgre-
gor & Uzzell, 1964;
Áîðêèí è Äàðåâñêèé,
1980). Íàêîíåö, â 50�
70-å ãîäû, áëàãîäàðÿ
ðàáîòàì È. Ñ. Äàðåâ-
ñêîãî è Â. Í. Êóëèêî-
âîé, Ìàñëèíà, Êóýëü-

Ðèñ. 5. Cnemidophorus lemniscatus.
(Èç Áàííèêîâà, 1969)

* Ýòî ÿâëåíèå ïîëó÷èëî íàçâàíèå ãèíîãåíåçà (ñì. ïîñâÿ-
ùåííóþ ãèíîãåíåçó ãëàâó Í. Á. ×åðôàñ â êíèãå Â. Ñ. Êèðïè÷-
íèêîâà, 1987). Ïðîèñõîäÿùåå ïðè ãèíîãåíåòè÷åñêîì ðàçâèòèè
ñëèÿíèå ñïåðìèÿ ñ ÿéöîì íå èìååò ãåíåòè÷åñêèõ ïîñëåäñòâèé,
ïîñêîëüêó õðîìîñîìû ñàìöà ýëèìèíèðóþòñÿ è îòöîâñêèå
ïðèçíàêè íå ïðîÿâëÿþòñÿ â ïîòîìñòâå. Äðóãîé, ïðèìûêàþùèé
ê ãèíîãåíåçó âàðèàíò ðàçâèòèÿ, ãèáðèäîãåíåç, ñîñòîèò â
èñïîëüçîâàíèè ãåíîâ ñàìöà â òå÷åíèå îäíîãî ïîêîëåíèÿ.
Ïîòîìñòâî ïîêàçûâàåò ãèáðèäíûé ôåíîòèï, íî âñå îòöîâñêèå
õðîìîñîìû óòðà÷èâàþòñÿ ïðè ìåéîçå è â ñëåäóþùåì
ïîêîëåíèè äîëæíû áûòü ïðèâíåñåíû âíîâü ïóòåì ñêðåùèâàíèÿ
ñ ÷óæèìè ñàìöàìè. Ãåíåòè÷åñêèå ïîñëåäñòâèÿ ãèíî- è ãèáðè-
äîãåíåòè÷åñêîãî ðàçìíîæåíèÿ áóäóò îáñóæäåíû íèæå
(â ãëàâå 3).
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ÿðà (Äàðåâñêèé, 1958; Darevsky & Kulikowa , 1961; Maslin,
1962, 1968, 1971; Cuellar, 1971; Cuellar & Kluge, 1972), áûëè
ïîëó÷åíû ïåðâûå, ðàçðîçíåííûå ñâåäåíèÿ î ïàðòåíîãåíåçå ó
ðåïòèëèé. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè íàèáîëåå èçó÷åííûì ñðåäè
íèõ îáúåêòîì îêàçàëèñü àìåðèêàíñêèå òðîïè÷åñêèå ÿùåðè-
öû ðîäà Cnemidophorus (Teiidae).

Áîãàòåéøèé ìàòåðèàë ïî ïîëèìîðôèçìó áåëêîâ,
êàðèîëîãè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, ìèòîõîíäðèàëüíîé
ÄÍÊ Cnemidophorus lemniscatus è áëèçêèõ ê íåìó âè-
äîâ áûë îáîáùåí Ñàéòåñîì, Âàéàñîì è èõ ñîàâòîðàìè
(Sites et al., 1990; Vyas et al., 1990). Îí áûë èñïîëüçî-
âàí äëÿ äîêàçàòåëüñòâà ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèè ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêèõ ðàñ Cnemidophorus. Ìû óïîìÿíåì
òîëüêî íåáîëüøóþ ÷àñòü ñîáðàííûõ ýòèìè èññëåäîâà-
òåëÿìè ôàêòîâ.

Âèä Cnemidophorus lemniscatus � èëè, êàê ïîëàãà-
åò ðÿä èññëåäîâàòåëåé (Sites et al., 1990), êîìïëåêñ áëèç-
êèõ, íî ñàìîñòîÿòåëüíûõ âèäîâ � ðàñïðîñòðàíåí â Öåí-
òðàëüíîé è Þæíîé Àìåðèêå äî áàññåéíà Àìàçîíêè
(Vanzolini, 1970; Peccinini, 1971; Hoogmoed, 1973; Serena,
1984, 1985). Â ñåâåðíîé Áðàçèëèè îí ïðåäñòàâëåí ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêèìè è îáû÷íûìè, äâóïîëûìè ïîïóëÿöèÿìè.
È òå, è äðóãèå ïðèíàäëåæàò ê íåñêîëüêèì êàðèîìîðôàì
(«cytotypes»), êîòîðûå îòëè÷àþòñÿ ïî ÷èñëó ëèáî ìîðôî-
ëîãèè õðîìîñîì.

Äâóïîëûå ïîïóëÿöèè âêëþ÷àþò äâå ðàñû, îáîçíà-
÷åííûå êàê D è E. Îáå èìåþò äèïëîèäíîå ÷èñëî õðî-
ìîñîì (2x = 50), íî ðàçëè÷àþòñÿ ïî èõ ñòðîåíèþ (ïå-
ðèöåíòðè÷åñêàÿ èíâåðñèÿ â ñàìîé êðóïíîé õðîìîñîì-
íîé ïàðå: Peccinini-Seale & Frota-Pessoa, 1974). Â àìà-
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çîíñêèõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïîïóëÿöèÿõ ýòèìè àâòî-
ðàìè îáíàðóæåíû òðè õðîìîñîìíûå ðàñû, îáîçíà÷åí-
íûå êàê A, B è C. Âñå îíè äèïëîèäíû (ðàñû A è B èìå-

þò 2x = 48 , ðàñà C � 2x = 50 õðîìîñîì)*  è ãåòåðîçè-
ãîòíû ïî òîé æå ïåðèöåíòðè÷åñêîé èíâåðñèè, êîòîðàÿ
ïîçâîëÿåò ðàçëè÷àòü äâóïîëûå ðàñû D è E. Êàðèîòèïû
ïîïóëÿöèé â èçó÷åííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ íå èçìåíèëèñü
â òå÷åíèå 20 ëåò (Sites et al., 1990). Ñåâåðíåå, â Ñóðèíà-
ìå, C. lemniscatus ïðåäñòàâëåí ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè
òðèïëîèäàìè è äâóïîëûìè äèïëîèäàìè (Serena, 1984,

* Êðîìå òîãî, A è B ðàçëè÷àþòñÿ ïî ÷èñëó ãåòåðîìîðô-
íûõ õðîìîñîìíûõ ïàð (èõ äâå ó ðàñû A è òîëüêî îäíà ïàðà ó
ðàñû B).

Òàáëèöà 1

Íàáîð àëëåëåé ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîé è äâóõ îáû÷íûõ (ïðåäêîâûõ)
ðàñ àìàçîíñêîé ÿùåðèöû Cnemidophorus lemniscatus

 (Ïî äàííûì Sites, Peccinini-Seale, Moritz, Wright, & Brown, 1990)

Ïð è ìå÷ àíèå. Áåëûìè êðóæêàìè ïîêàçàíû àëëåëè, ïðèñóò-
ñòâóþùèå â ãîìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè ó äâóïîëîé ðàñû «D», ÷åðíûìè �
ó äâóïîëîé ðàñû «E». Âèäíî, ÷òî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêàÿ ðàñà («B») â áîëü-
øèíñòâå ëîêóñîâ íåñåò ãåòåðîçèãîòíîå ñî÷åòàíèå ýòèõ àëëåëåé, ñëåäî-
âàòåëüíî, ìîæåò èíòåðïðåòèðîâàòüñÿ êàê ãèáðèä.
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1985).*  Íè îäíà èç äèïëîèäíûõ èëè òðèïëîèäíûõ ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì, íàñêîëüêî èçâåñòíî, íå âñòðå-
÷àåòñÿ ñîâìåñòíî ñ äâóïîëûìè ïîïóëÿöèÿìè (Peccinini-
Seale, 1989).

Ñàìîå âàæíîå íàáëþäåíèå, êîòîðîå îñîáî ïîä÷åðê-
íóòî èññëåäîâàòåëÿìè áåëêîâîãî ïîëèìîðôèçìà Cnemi-
dophorus lemniscatus, ñîñòîèò â òîì, ÷òî àìàçîíñêèå ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêèå ðàñû «ãåòåðîçèãîòíû ïî áîëüøèíñò-
âó ëîêóñîâ (8 èç 11), â êîòîðûõ äâóïîëûå ðàñû D è E ôèê-
ñèðîâàíû (èëè ïî÷òè ôèêñèðîâàíû) ïî ðàçíûì àëëåëÿì»
(Sites et al., 1990). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî â ãîìîëîãè÷íûõ õðî-
ìîñîìàõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ÿùåðèö êàæäûé èç âîñü-
ìè îáñóæäàåìûõ ãåíîâ ïðåäñòàâëåí äâóìÿ ðàçíûìè àë-
ëåëÿìè (ñì. òàáë. 1, ðàñà B), â òî âðåìÿ êàê ó äâóïîëûõ
ðàñ îáå êîïèè êàæäîãî èç ýòèõ ãåíîâ ïðåäñòàâëåíû îä-
íîé àëëåëüþ. Ïðè÷åì àëëåëè, êîòîðûå íåñóò äâóïîëûå
ðàñû, òàêîâû, ÷òî âûñîêîãåòåðîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå, ñâîé-
ñòâåííîå ðàñå B, êàê ðàç ìîæåò áûòü ïîëó÷åíî ïðè ãèá-
ðèäèçàöèè D è E.

Áîëåå òîãî, ñõîäñòâî â ñòðîåíèè ìèòîõîíäðèàëüíîé
ÄÍÊ ïîêàçûâàåò, ÷òî èç âñåõ èçó÷åííûõ ôîðì ïðåäêîì ïàð-

* Äâóïîëûå ñóðèíàìñêèå ïîïóëÿöèè èìåþò òîò æå
êàðèîòèï, ÷òî è õðîìîñîìíàÿ ðàñà D èç áàññåéíà Àìàçîíêè â
Áðàçèëèè, â òî âðåìÿ êàê òðèïëîèäû èìåþò 75 õðîìîñîì.
Ãåòåðîçèãîòíîñòü ïî íåñêîëüêèì ëîêóñàì íàâîäèò íà ìûñëü,
÷òî òðèïëîèäû ïîÿâèëèñü ïóòåì ãèáðèäèçàöèè ìåæäó
äèïëîèäíîé äâóïîëîé ïîïóëÿöèåé ðàñû D è äèïëîèäíîé
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîé ôîðìîé, ïîäîáíîé àìàçîíñêîé ðàñå C
(Dessauer & Cole, 1989). Ïîäðîáíåå ýòî ìíåíèå áóäåò
îáñóæäàòüñÿ íèæå íà ïðèìåðå àìàçîíñêèõ ðàñ.
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òåíîãåíåòè÷åñêèõ ðàñ ïî æåíñêîé ëèíèè ìîãëà áûòü ñàìêà
èìåííî ðàñû D* . Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ðàçëè÷èÿ â íóêëåîòèä-
íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ, íàêî-
ïèâøèåñÿ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè ìåæäó ãåîãðàôè÷åñêè èçî-
ëèðîâàííûìè ïîïóëÿöèÿìè ðàñû D, è îòñóòñòâèå òàêîé èç-
ìåí÷èâîñòè ó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ðàñ óêàçûâàþò íà íå-
äàâíåå ïðîèñõîæäåíèå ïàðòåíîãåíåòèêîâ (Vyas et al., 1990).

Âûñîêàÿ ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîáíîñòü ñîâðåìåííûõ
ìåòîäîâ èçó÷åíèÿ ïîëèìîðôèçìà ñîçäàåò è èçâåñòíûå ïðå-
ïÿòñòâèÿ äëÿ ïðîñòîé, òî÷íåå, äëÿ óïðîùåííîé èíòåðïðå-
òàöèè ïðîèñõîæäåíèÿ ôîðì. Òàê, â òðåõ ïîëèìîðôíûõ ëî-
êóñàõ, ïî êîòîðûì ðàñû D è E ðàçëè÷àþòñÿ, îäíîïîëûå
ðàñû èìåþò àëëåëü, ñâîéñòâåííóþ òîëüêî ðàñå D (Est-1,
Iddh-A) ëèáî ðàñå E (Pgm-2). Ýòè ïðèçíàêè íå ñîãëàñóþò-
ñÿ ñ ãèïîòåçîé ãèáðèäèçàöèè, íî âñå æå ìîãóò áûòü îáúÿñ-
íåíû (Sites et al., 1990) îäíèì èç ñëåäóþùèõ ñîáûòèé:

1) ëèáî àëëåëè îäíîãî èç ðîäèòåëåé áûëè óòðà÷åíû âñëåä-
ñòâèå ìóòàöèè;

2) ëèáî âîçíèêøèå ïåðâîíà÷àëüíî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå
ôîðìû íå áûëè âïîëíå èäåíòè÷íû ñóùåñòâóþùèì â
íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîïóëÿöèÿì ðàñ D è E;

3) ëèáî ãåíîìàì îäíîïîëûõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ëèíèé
âñå æå ñâîéñòâåííà îãðàíè÷åííàÿ ðåêîìáèíàöèÿ.

* Êàê èçâåñòíî, ìèòîõîíäðèè ñïåðìèåâ îáû÷íî íå
ïðîíèêàþò â îïëîäîòâîðÿåìîå ÿéöî, ïîýòîìó íàñëåäîâàíèå
ìèòîõîíäðèé ó âñåõ, íå òîëüêî ó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ
îðãàíèçìîâ, èäåò ïî ìàòåðèíñêîé ëèíèè. Ñîîòâåòñòâåííî,
ðàñøèôðîâêà íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìèòî-
õîíäðèàëüíîé ÄÍÊ äîñòàâëÿåò î÷åíü öåííûå äàííûå äëÿ
âîññòàíîâëåíèÿ ãåíåàëîãèè, íî òîëüêî ñî ñòîðîíû ìàòåðè.
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Èòàê, òðîïè÷åñêèå ÿùåðèöû ðîäà Cnemidophorus ïî-
äîáíî åâðîïåéñêèì æóêàì-äîëãîíîñèêàì ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé ãðóïïó òàêñîíîìè÷åñêè áëèçêèõ è äåéñòâèòåëüíî
ñâÿçàííûõ òåñíûì ðîäñòâîì ôîðì, âêëþ÷àþùóþ êàê îä-
íîïîëûå, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå, òàê è îáû÷íûå ôîðìû, ðàç-
ìíîæàþùèåñÿ ïîëîâûì ïóòåì. Ìåõàíèçìîì ðåïðîäóêòèâ-
íîé èçîëÿöèè äâóïîëûõ ÿùåðèö ìîãóò ñëóæèòü öèòîëî-
ãè÷åñêè çàìåòíûå ðàçëè÷èÿ õðîìîñîì. Ýòè ðàçëè÷èÿ íå
äîïóñêàþò ñîâìåñòíîãî ðàçìíîæåíèÿ ðàçíûõ êàðèîìîðô,
íî íå ïðåïÿòñòâóþò ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîìó ðàçìíîæåíèþ
ãèáðèäà. Â îòëè÷èå îò äîëãîíîñèêîâ âñå âûäåëåííûå èñ-
ñëåäîâàòåëÿìè ðàñû ÿùåðèö èìåþò ñîáñòâåííûé àðåàë,
íå íàêëàäûâàþùèéñÿ íà àðåàë äðóãèõ ðîäñòâåííûõ ëè-
íèé. Êëîíàëüíîå ðàçíîîáðàçèå çäåñü ãîðàçäî ìåíüøå, íî
ñ÷èòàòü ðàñó åäèíûì ãåíåòè÷åñêè îäíîðîäíûì êëîíîì è
â ýòîì ñëó÷àå, âåðîÿòíî, íåëüçÿ* . Îñîáîé öåëüþ ñâîåé ïóá-
ëèêàöèè Ñàéò ñ ñîàâòîðàìè íàçâàë äîêàçàòåëüñòâî âèäî-
âîé ñàìîñòîÿòåëüíîñòè äâóïîëûõ ðàñ. Åãî çàêëþ÷åíèå áû-
ëî òàêîâî: «õðîìîñîìíûå ðàñû D è E, âåñüìà âåðîÿòíî,
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ãåíåòè÷åñêè èçîëèðîâàííûå ïîäðàç-
äåëåíèÿ, è èì äîëæåí áûòü äàí ñòàòóñ ñàìîñòîÿòåëü-
íûõ âèäîâ» (Sites et al., 1990).

Îòñóòñòâèå ñàìöîâ ãàðàíòèðóåò èçîëÿöèþ ìåæäó
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè ðàñàìè Cnemidophorus lemniscatus.

* Â òàáë. À (ïðèëîæåíèå 2) ê ñòàòüå Ñàéòåñà è äð. (Sites
et al., 1990) óêàçàíî, ÷òî äèïëîèäíûå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ðàñû
«B» è «C» Cnemidophorus lemniscatus èìåþò â íåêîòîðûõ
ëîêóñàõ íå äâå, à òðè àëëåëè, ëèáî ïðè íàëè÷èè äâóõ àëëåëåé
äåìîíñòðèðóþò ÷àñòîòû, îòëè÷íûå îò 1 è 0.5, õàðàêòåðèçóþùèå
íå ÷èñòóþ ãîìîçèãîòó èëè ãåòåðîçèãîòó, à ñìåñü ãåíîòèïîâ.
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Ðåäêèå âîçâðàòíûå ñêðåùèâàíèÿ ñ ñàìöàìè «ïðåäêîâûõ»
ëèíèé, åñëè è ñëó÷àþòñÿ, íå ìîãóò ñóùåñòâåííî ïîâëèÿòü
íà ãåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ äâóïîëûõ ïîïóëÿöèé, ïîñêîëü-
êó íàáîð àëëåëåé â íèõ, íåñîìíåííî, ãîðàçäî áîãà÷å, ÷åì
ó ïàðòåíîãåíåòèêîâ. Òàêèå ñêðåùèâàíèÿ ñïîñîáíû ïðè-
âåñòè ê ïîÿâëåíèþ íîâûõ êëîíîâ, íî âûñîêàÿ îäíîðîä-
íîñòü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé ïîêàçûâàåò, ÷òî ó
ÿùåðèö, â îòëè÷èå îò äîëãîíîñèêîâ, ïîïîëíåíèå íàáîðà
êëîíîâ èäåò î÷åíü âÿëî.

Ïî-âèäèìîìó, ìû âïðàâå ðàññìàòðèâàòü ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèå ôîðìû Cnemidophorus êàê õîðîøèé ïðèìåð íå-
îáðàòèìîé îñòàíîâêè ðåêîìáèíàöèè. Ñóäüáà òàêèõ íåðå-
êîìáèíèðóþùèõ êëîíàëüíûõ âèäîâ ïðåäðåøåíà èõ ñâîé-
ñòâàìè � ïðåæäå âñåãî, êðàéíå íèçêèì ïîëèìîðôèçìîì è
íåñïîñîáíîñòüþ ñîçäàâàòü (äàæå íà îñíîâå òîãî íàáîðà ìó-
òàöèé, êîòîðûå îíè ìîãëè áû íàêîïèòü çà âðåìÿ ñâîåãî ñó-
ùåñòâîâàíèÿ) íîâûå ñî÷åòàíèÿ ïðèçíàêîâ.

1.4. Îáùèå ñâîéñòâà êëîíàëüíûõ ôîðì, èõ îòëè÷èå
îò îáû÷íûõ äâóïîëûõ âèäîâ

Ãåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå, áåçóñëîâíî, çàâèñèò
îò ñïîñîáà ðàçìíîæåíèÿ. Ïðè ïîëîâîì ðàçìíîæåíèè, ñî-
ïðîâîæäàþùåìñÿ ïîëíîöåííîé ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíà-
öèåé, ïîïóëÿöèÿ ïîëèìîðôíà; êàæäàÿ îñîáü îáëàäàåò èí-
äèâèäóàëüíûì ñî÷åòàíèåì ïðèçíàêîâ. Îäíàêî ïåðåõîä ê
ïàðòåíîãåíåçó èëè èíîìó ðàçìíîæåíèþ áåç ðåêîìáèíà-
öèè íåèçáåæíî ïðåñåêàåò ïîÿâëåíèå íîâûõ ñî÷åòàíèé ãå-
íîâ è ñâÿçàííûõ ñ íèìè ïðèçíàêîâ. Ñ òå÷åíèåì âðåìåíè
÷èñëî êëîíîâ è íàáîð àëëåëåé íåèçáåæíî ñîêðàùàåòñÿ,
ñîõðàíÿþòñÿ òîëüêî ñàìûå æèçíåñïîñîáíûå â ñëîæèâøèõ-
ñÿ óñëîâèÿõ èëè áûñòðåå äðóãèõ ðàçìíîæàþùèåñÿ êëîíû.
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Óìåíüøåíèå ãåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ â êëî-
íàëüíîé ïîïóëÿöèè îáû÷íî îòíîñÿò íà ñ÷åò êîíêóðåíöèè
êëîíîâ. Èìåííî òàê áûëè èñòîëêîâàíû ðàññìîòðåííûå íà-
ìè ñåçîííûå èçìåíåíèÿ ïîïóëÿöèé ó äàôíèé, íî åãî îò-
÷àñòè ìîæíî îáúÿñíèòü è äðóãîé ïðè÷èíîé. Âîçíèêíîâå-
íèå íîâîãî êëîíà â ðåçóëüòàòå ìóòàöèè � ÿâëåíèå, êîíå÷-
íî, íå÷àñòîå. Áîëüøàÿ ÷àñòü êëîíîâ, ñîñòàâëÿþùèõ ïîïó-
ëÿöèè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ è ðàñ, âîçíèêëà êîãäà-òî
îò äâóïîëûõ ïðåäêîâ ïóòåì ñêðåùèâàíèÿ è ïîñëåäóþùåé
îñòàíîâêè ðåêîìáèíàöèè, ïîýòîìó êëîíàëüíûå ïîïóëÿöèè
ìîãóò òîëüêî õðàíèòü èëè ìàëî-ïîìàëó òåðÿòü (íî íå îáî-
ãàùàòü!) âîçíèêøåå ïðåæäå ãåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå.

Êàê òîëüêî ìîëîäûå îñîáè íà÷èíàþò íàñëåäîâàòü
ìàòåðèíñêèé íàáîð ãåíîâ áåç èçìåíåíèé, ñîçäàíèå íîâûõ
ãåíîòèïîâ ïðåêðàùàåòñÿ. Íåèçáåæíàÿ êîíêóðåíöèÿ êëî-
íîâ è ïîñòîÿííî ïðîèñõîäÿùàÿ íåçàâèñèìî îò íåå ñëó÷àé-
íàÿ (íåñåëåêòèâíàÿ) óòðàòà íåêîòîðûõ ãåíîòèïîâ âåäóò ê
ïîñòåïåííîìó ñíèæåíèþ ãåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ.
Ïîëèìîðôíàÿ ïîïóëÿöèÿ ïðåâðàùàåòñÿ â ñìåñü íåìíîãèõ
êëîíîâ, â ïðåäåëüíîì ñëó÷àå � â îäèí íàèáîëåå ïðèñïî-
ñîáëåííûé ê ëîêàëüíûì óñëîâèÿì êëîí. Ï î ë è ì î ð -
ô è ç ì  ò à ê î é  ï î ï óë ÿ ö è è  ì à ë ,  à  ó ð î â å í ü  ã å -
ò å ð î ç è ã î ò í î ñ ò è  î á û ÷ í î  â û ñ î ê  (Young, 1979;
Suomalainen & Saura, 1973; Saura et al., 1976; Ñóîìàëàé-
íåí et al., 1977; Äàðåâñêèé, 1986; Suomalainen et al., 1987;
Sites et al., 1990).

Â ñèëó ñâîåé ñòðîãîé äèñêðåòíîñòè êëîíàëüíûå
ôîðìû ïðîÿâëÿþò íåêîòîðûå ñâîéñòâà âèäîâ. Êàæäàÿ èç
íèõ ìîðôîëîãè÷åñêè îäíîðîäíà âíóòðè ñåáÿ è ðåïðîäóê-
òèâíî èçîëèðîâàíà îò îñòàëüíûõ. Ìíîãèå ãîäû (à ìîæåò
áûòü, è âåêà) îíè ñîõðàíÿþò ñâîé àðåàë, ïîêà íåèçìåííà
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ñðåäà îáèòàíèÿ, íî èõ ïðàâî íà æèçíü åùå íå ïðîâåðåíî
ãåîëîãè÷åñêèì âðåìåíåì. Ãëàâíîå æå èõ îòëè÷èå îò õîðî-
øèõ, ïîëèìîðôíûõ, ìàéðîâñêèõ áèîëîãè÷åñêèõ âèäîâ
(Ìàéð, 1947, 1968, 1974; Mayr, 1988; Mayr & Ashlock, 1991)
ñîñòîèò â òîì, ÷òî îíè êîíñòàíòíû è, êàê ñëåäñòâèå, ýôå-
ìåðíû.

Íåîäíîêðàòíî ïðåäïðèíèìàëèñü ïîïûòêè îöåíèòü
âîçðàñò òîé èëè èíîé êëîíàëüíîé ôîðìû, ò. å. îïðåäåëèòü,
êàê äàâíî îíà óòðàòèëà ñïîñîáíîñòü ê ñêðåùèâàíèÿì âíóò-
ðè ñåáÿ è ñ áëèæàéøèìè äâóïîëûìè ðîäñòâåííèêàìè. ×à-
ùå âñåãî òàêèå îöåíêè îïèðàþòñÿ íà «êîñâåííûå» äàí-
íûå (ê ïðèìåðó, íà ñëîæèâøèåñÿ íå âñåãäà áåññïîðíûå
ïðåäñòàâëåíèÿ î èñòîðèè ðåãèîíà). Íàïðèìåð, ðàñïðîñòðà-
íåíèå äîëãîíîñèêîâ íà ñåâåð Åâðîïû, â Ñêàíäèíàâèþ, ñâÿ-
çûâàþò ñ îòñòóïëåíèåì ëåäíèêîâ. Çíà÷èò, ñóùåñòâóþùèå
òàì íûíå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå êëîíû íå äîëæíû áûòü
ñòàðøå íåñêîëüêèõ òûñÿ÷ ëåò. Ñîãëàñíî äðóãîé ãèïîòåçå,
îíè ïåðåæèëè ïîñëåäíåå ïëåéñòîöåíîâîå îëåäåíåíèå â
ñâîáîäíûõ îòî ëüäà ðåôóãèóìàõ â ñàìîé Ñêàíäèíàâèè, òî-
ãäà èõ âîçðàñò ìîæåò äîñòèãàòü íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ òû-
ñÿ÷ ëåò (Holdhaus & Lindroth, 1939; Suomalainen, 1969;
Suomalainen et al., 1976).

Äðóãîé âàðèàíò îïîñðåäîâàííîé îöåíêè âîçðàñòà
êëîíàëüíûõ ôîðì ïðèìåíåí ê âüåòíàìñêîé ÿùåðèöå
Leiolepis guntherpetersi (Uromastycinae). Ýòîò îäíîïîëî-
æåíñêèé âèä îòëè÷àåòñÿ îò ñèñòåìàòè÷åñêè áëèçêèõ ê íå-
ìó è ñîñåäñòâóþùèõ ñ íèì ÿùåðèö ñâîåé òðèïëîèäíîñòüþ.
Ïî ìíåíèþ îïèñàâøèõ åãî àâòîðîâ (Darevsky & Kupri-
yanova, 1993), îí ïîÿâèëñÿ â ðåçóëüòàòå ìåæâèäîâîé ãèá-
ðèäèçàöèè è íå äîëæåí ñ÷èòàòüñÿ àâòîïîëèïëîèäîì. Ýòî
ïîäòâåðæäàåòñÿ íåáîëüøèìè, íî âñå æå çàìåòíûìè
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îòëè÷èÿìè â ñòðîåíèè òðåõ ñàìûõ êðóïíûõ ãîìîëîãè÷íûõ
õðîìîñîì (îäíà èç íèõ èìååò âòîðè÷íóþ ïåðåòÿæêó, êîòî-
ðàÿ îòñóòñòâóåò íà îñòàëüíûõ äâóõ õðîìîñîìàõ, ïðåäïî-
ëîæèòåëüíî äîñòàâøèõñÿ îò äðóãîãî ïðåäêîâîãî âèäà).
Ñåé÷àñ Leiolepis guntherpetersi ïðåäñòàâëåí íà ïîáåðåæüå
öåíòðàëüíîãî è, âîçìîæíî, òàêæå þæíîãî Âüåòíàìà äâó-
ìÿ èëè òðåìÿ ìàòåðèêîâûìè ïîïóëÿöèÿìè. Îí îáèòàåò,
êðîìå òîãî, íà íåáîëüøîì îñòðîâêå (Cu Lao Cham â ïðî-
âèíöèè Danang), îòäåëåííîì îò ìàòåðèêà äâàäöàòèêèëî-
ìåòðîâûì ïðîëèâîì. Åñëè ïðèíÿòü, ÷òî êàðèîëîãè÷åñêè
èäåíòè÷íûå òðèïëîèäíûå ôîðìû íå âîçíèêàëè çäåñü íå-
ñêîëüêî ðàç, òî âèä, îáèòàþùèé ïî îáå ñòîðîíû ïðîëèâà,
äîëæåí áûòü ñòàðøå, ÷åì ïðîëèâ, âîçðàñò êîòîðîãî îöå-
íèâàåòñÿ â 10�12 òûñÿ÷ ëåò. Íî ýòî îãðàíè÷èâàåò, êîíå÷-
íî, òîëüêî ìèíèìàëüíûé âîçðàñò âèäà; ìàêñèìàëüíûé åãî
âîçðàñò ìîæåò áûòü ãîðàçäî áîëüøå.

Èíîé è, áûòü ìîæåò, áîëåå íàäåæíûé ïîäõîä ê îöåí-
êå äðåâíîñòè êëîíàëüíûõ ôîðì îáåùàþò ìîëåêóëÿðíî-ãå-
íåòè÷åñêèå è èììóíîëîãè÷åñêèå ìåòîäû, êîòîðûå îïèðà-
þòñÿ íà ãåíåòè÷åñêîå ñõîäñòâî ñàìèõ æèâîòíûõ. Ñ÷èòàåòñÿ,
÷òî êîëè÷åñòâî ìóòàöèé, íåçàâèñèìî íàêîïëåííûõ äâóìÿ
ðîäñòâåííûìè ôîðìàìè, ïðîïîðöèîíàëüíî âðåìåíè, ïðî-
øåäøåìó ñ ìîìåíòà, êîãäà ìåæäó íèìè âîçíèêëà ðåïðî-
äóêòèâíàÿ èçîëÿöèÿ. ßùåðèöû îñîáåííî ñîáëàçíèòåëüíû
äëÿ èçó÷åíèÿ íîâûìè ìåòîäàìè. Äåëî â òîì, ÷òî ñðåäè íèõ
âåñüìà ðàñïðîñòðàíåíî ãèáðèäíîå âèäîîáðàçîâàíèå. Èç-
âåñòíî áîëåå 40 äèïëîèäíûõ è òðèïëîèäíûõ âèäîâ ÿùå-
ðèö, ðàçìíîæàþùèõñÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè, è «äëÿ áîëü-
øèíñòâà èç íèõ îïðåäåëåííî ïîêàçàíî ïðîèñõîæäåíèå ïó-
òåì åñòåñòâåííîé ãèáðèäèçàöèè» (Darevsky & Kupriyanova,
1993; ñì. òàêæå Darevsky et al., 1985; Dessauer & Cole, 1989;
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Moritz et al., 1989a; Fu et al., 1998). Óñòàíîâëåíî, â ðåçóëü-
òàòå ñêðåùèâàíèÿ êàêèõ äâóõ íûíå æèâóùèõ âèäîâ ïðî-
èçîøåë òðåòèé � ãèáðèäíûé âèä. Ïðåäêè ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèõ ôîðì ñòàëè èçâåñòíû áëàãîäàðÿ èçó÷åíèþ õðîìîñîì
(èõ ÷èñëà è ôîðìû) è ïîëèìîðôèçìà áåëêîâ. Ê òîìó æå àíà-
ëèç ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ ïîçâîëÿåò óçíàòü, ñàìêà êàêî-
ãî èç äâóõ ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ ó÷àñòâîâàëà â ñêðåùèâàíèè
è ïåðåäàëà ñâîþ ìèòîõîíäðèàëüíóþ ÄÍÊ ïåðâîìó ãèáðèä-
íîìó ïîêîëåíèþ. Áîãàòûå ìàòåðèàëû ïî ýòîé òåìå ñîáðà-
íû è îáîáùåíû È. Ñ. Äàðåâñêèì (1995).

Ïðèæèâëåíèå êóñî÷êîâ êîæè, ïåðåíåñåííûõ îò îä-
íîé ÿùåðèöû ê äðóãîé, ãîâîðèò î áëèçîñòè èëè ïîëíîé
èäåíòè÷íîñòè ãåíîòèïà òåñòèðóåìûõ îñîáåé. Ìåòîäîì
êîæíûõ òðàíñïëàíòàòîâ áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî íåêîòîðûå
îäíîïîëûå âèäû � Cnemidophorus velox, C. neomexicanus
(Teiidae), Lacerta unisexualis (Lacertidae) � ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé îòäåëüíûå êëîíû èëè ñîâîêóïíîñòè íåìíîãèõ êëî-
íîâ, áåðóùèõ íà÷àëî îò îäíîé èëè íåñêîëüêèõ ñàìîê-
ïðàðîäèòåëüíèö (Cuellar, 1976, 1977; Äàðåâñêèé è Äàíèå-
ëÿí, 1979). Ýòè ýêñïåðèìåíòû, à òàêæå àíàëèç ìèòîõîíä-
ðèàëüíîé ÄÍÊ ïîäòâåðæäàþò ïðåäïîëîæåíèå î íåäàâíåì
ïðîèñõîæäåíèè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ, íî ðàçíûå àâ-
òîðû ñîîáùàþò âñå æå ðàçíûå öèôðû. Ïî ìíåíèþ Äåí-
ñìîðà ñ ñîàâòîðàìè (Densmore et al., 1989a, 1989b; Moritz
et al., 1989a) ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ïðåäñòàâèòåëè ðîäà
Cnemidophorus ïîÿâèëèñü íå ðàíåå ïëåéñòîöåíà (ò. å. ìî-
ãóò èìåòü âîçðàñò äî 1.2 ìëí. ëåò). Î ïîñòïëåéñòîöåíî-
âîì âîçðàñòå Gymnophthalmus underwoody (Teiidae) ñîîá-
ùàþò Äåññî è Êîëü (Dessauer & Cole, 1989), î ïîñòëåäíè-
êîâîì âîçðàñòå ïÿòè êàâêàçñêèõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âè-
äîâ Lacerta (Lacertidae) � Ìîðèö (Moritz et al., 1992).
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Ìîðèö îïèñàë ðàçíîîáðàçèå ìèòîõîíäðèàëüíîé
ÄÍÊ, âçÿòîé èç ðàçíûõ, â òîì ÷èñëå èç óäàëåííûõ äðóã îò
äðóãà ïîïóëÿöèé øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîãî â ïóñòûíÿõ
Àâñòðàëèè ãåêêîíà Heteronotia binoei (Gekkonidae; Moritz,
1991a, 1991b). Îí îòìå÷àåò, ÷òî îáùàÿ îäíîðîäíîñòü ìè-
òîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ ó ïàðòåíîãåíåòèêîâ íå ñîãëàñóåòñÿ
ñ ìíåíèåì Ñòýíëè (Stanley, 1979) î òîì, ÷òî ñêîðîñòü âû-
ìèðàíèÿ äâóïîëûõ è ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì ïðèìåð-
íî îäèíàêîâà. Åñëè ñðàâíèòü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ôîð-
ìû ñ èõ äâóïîëûìè ðîäñòâåííèêàìè, òî îêàçûâàåòñÿ, ÷òî
íàáëþäàåìàÿ ó ïàðòåíîãåíåòèêîâ âî âñåé îáøèðíîé îá-
ëàñòè èõ ðàñïðîñòðàíåíèÿ èçìåí÷èâîñòü ìèòîõîíäðèàëü-
íîé ÄÍÊ ñðàâíèìà ñ èçìåí÷èâîñòüþ âñåãî ëèøü ëîêàëü-
íûõ ïîïóëÿöèé ó äâóïîëûõ ãåêêîíîâ. Åñëè æå ñðàâíèòü è
äâóïîëûå, è ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ïîïóëÿöèé, ðàçäåëåí-
íûå ðàâíûìè ðàññòîÿíèÿìè, òî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ðàç-
ëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé íà ïîðÿäîê ñëàáåå. Îòñþäà ñëåäó-
åò, ÷òî ïàðòåíîãåíåòèêè âûìèðàþò, êîíå÷íî, êóäà áûñò-
ðåå. Îíè âîçíèêàþò, îñâàèâàþò îáøèðíûå îáëàñòè è èñ-
÷åçàþò, íå óñïåâ íàêîïèòü â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà áîëü-
øîãî ÷èñëà íåçàâèñèìûõ ìóòàöèé.

Â áîëåå ðàííåé ðàáîòå Ìîðèö ñ ñîàâòîðàìè (Moritz
et al., 1989), ññûëàÿñü íà ñîáñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ è ïóá-
ëèêàöèè ïðåäøåñòâåííèêîâ (Parker & Selender, 1976, 1984),
âûðàæàåò êðàéíþþ òî÷êó çðåíèÿ íà ìîëîäîñòü êëîíàëüíûõ
ôîðì. Íà îñíîâå àëëîçèìíîãî àíàëèçà è äðóãèõ âåñüìà îáîñ-
íîâàííûõ ñîîáðàæåíèé îí óòâåðæäàåò, ÷òî âîçðàñò íåñêîëü-
êèõ âèäîâ ðîäà Cnemidophorus èñ÷èñëÿåòñÿ «íå áîëåå, ÷åì
òûñÿ÷åëåòèÿìè èëè äàæå íåñêîëüêèìè ñîòíÿìè ëåò».

Íå òîëüêî âîçðàñò, íî è ãåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ îò-
ëè÷àåò êëîíàëüíûå ôîðìû îò ìàéðîâñêèõ áèîëîãè÷åñêèõ
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âèäîâ. Êàê óæå ãîâîðèëîñü, íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî
â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñîõðàíèâøèåñÿ, ïîáåäèâøèå â êîí-
êóðåíöèè êëîíû îêàçûâàþòñÿ âûñîêîãåòåðîçèãîòíûìè. Íî
â ýòîì ëè èõ ãëàâíîå îòëè÷èå? Ïî âñåé âèäèìîñòè, íåëüçÿ
áåçîãîâîðî÷íî óòâåðæäàòü, ÷òî èõ ïðåèìóùåñòâà îïðåäå-
ëÿþòñÿ èìåííî ãåòåðîçèñîì. Ðåöåññèâíûå àëëåè â ãîìî-
çèãîòíîì ñîñòîÿíèè òàêæå ìîãóò êîäèðîâàòü áëàãîïðè-
ÿòíûå ñâîéñòâà, ïîýòîìó ïðàâèëüíåå (îñòîðîæíåå) áóäåò
ïðèçíàòü, ÷òî âûñîêàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü � îñîáåííîñòü,
êîððåëèðóþùàÿ ñ âûñîêîé ïðèñïîñîáëåííîñòüþ êëîíîâ,
íî íåîáÿçàòåëüíî âûçûâàþùàÿ åå. Âîçìîæíî, ÷òî ìíîãèå
ãåòåðîçèãîòíûå ëîêóñû îïðåäåëÿþò ÷åðòû ñòðîåíèÿ, íå
èìåþùèå áîëüøîãî ñåëåêòèâíîãî çíà÷åíèÿ, è èõ ãåòåðî-
çèãîòíîñòü � âñåãî ëèøü ïîáî÷íîå ñëåäñòâèå ãèáðèäèçà-
öèè, ïîçâîëèâøåé ñîâìåñòèòü â ïðåóñïåâàþùèõ êëîíàõ
ïîëåçíûå ïðèçíàêè.
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2.1. Îò÷åãî áûâàþò òàê íåìîùíû ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêèå êëîíû, ïîëó÷åííûå â ýêñïåðèìåíòå îò
îáû÷íûõ äâóïîëûõ âèäîâ?

«Îïëîäîòâîðåíèå íå ÿâëÿåòñÿ íåïðåìåííûì óñëîâè-
åì ðàçâèòèÿ ÿéöà. Ñëó÷àéíûé èëè íåðåãóëÿðíûé (accidental
or occasional parthenogenesis) ïàðòåíîãåíåç îòìå÷åí ó âñåõ
âèäîâ, êîòîðûå áûëè èññëåäîâàíû â ýòîì îòíîøåíèè.»
(Uvarov, 1966, p. 319*). Òàêîå çàêëþ÷åíèå îñíîâàòåëÿ Ëîí-
äîíñêîãî öåíòðà ïî èçó÷åíèþ ñàðàí÷è Á. Ï. Óâàðîâà îòíî-
ñèòñÿ ê ìíîãî÷èñëåííûì âèäàì êóçíå÷èêîâ è ñàðàí÷è
(Orthoptera, Acridae). Â òîì æå ñìûñëå íåñêîëüêî ðàíåå âû-
ñêàçûâàëñÿ âèäíåéøèé àâòîðèòåò â îáëàñòè èçó÷åíèÿ ìåé-
îçà Óàéò: «ïî÷òè ó âñåõ èçó÷åííûõ äâóïîëûõ âèäîâ (íàñåêî-

* Â áîëåå ïîçäíèõ ðàáîòàõ ýòî ÿâëåíèå èìåíóþò òàêæå
facultative parthenogenesis èëè tychoparthenogenesis (ñì.,
íàïðèìåð, Simon et al., 2003).
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ìûõ � Ñ. Ã.) íåáîëüøàÿ äîëÿ ÿèö îòêëàäûâàåòñÿ äåâñò-
âåííûìè ñàìêàìè» (White, 1964). Ïðàâäà, ñóäüáà íåîïëî-
äîòâîðåííûõ êëàäîê ìîæåò áûòü ñîâñåì ðàçëè÷íîé. ×àùå
âñåãî íàáëþäàþòñÿ ëèøü ïåðâûå ñòàäèè äðîáëåíèÿ, èëè äå-
ëî äîõîäèò òîëüêî äî ïîÿâëåíèÿ íåìíîãèõ, ïîãèáàþùèõ çà-
òåì ëè÷èíîê.

Âûðàùåííàÿ â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêàÿ ìîëîäü èíîãäà èìååò îáû÷íîå, äèïëîèäíîå,
èíîãäà ãàïëîèäíîå ÷èñëî õðîìîñîì. Ó êóçíå÷èêà
Melanoplus differentialis, ñîãëàñíî Êèíãó è Ñëàéôåðó, ìåéîç
èäåò íîðìàëüíî, è ðàçâèòèå ýìáðèîíîâ, êàê è ñëåäîâàëî
ïðåäïîëàãàòü, íà÷èíàåòñÿ ñ ãàïëîèäíîãî ñîñòîÿíèÿ (King,
Slifer, 1934); òî æå íàáëþäàåòñÿ è ó ìíîãèõ äðóãèõ Acridae.
Âîññòàíîâëåíèå äèïëîèäíîñòè ïðîèñõîäèò ïîçäíåå, ïðè-
÷åì íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ. Ïîêàçàíî, ÷òî ó ñòðàíñòâóþùåé
ñàðàí÷è Locusta migratoria îíî â îäíèõ ÷àñòÿõ òåëà íà÷è-
íàåòñÿ ðàíüøå, â äðóãèõ � ïîçäíåå, ïîýòîìó â îäíèõ îð-
ãàíàõ îáíàðóæèâàþòñÿ ãàïëîèäíûå, â äðóãèõ � äèïëî-
èäíûå, òðèïëîèäíûå èëè àíåóïëîèäíûå êëåòêè. Èõ îáðà-
çîâàíèå ìîæíî îáúÿñíèòü ýíäîäóïëèêàöèåé, ò. å. óäâîåíè-
åì õðîìîñîì áåç äåëåíèÿ ÿäðà, èëè îáúåäèíåíèåì óæå îá-
ðàçîâàâøèõñÿ ÿäåð. Íàëè÷èå òðèïëîèäíûõ êëåòîê ãîâî-
ðèò â ïîëüçó ñëèÿíèÿ ÿäåð (Bergerard åt Seugé, 1959). Åñëè
îíî íà÷èíàåòñÿ ëèøü ïîñëå íåñêîëüêèõ ãàïëîèäíûõ äðîá-
ëåíèé, òî âîçìîæíî è äàæå âåðîÿòíî, ÷òî îíî çàõâàòèò íå
âñå ÿäðà. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî âîçíèêøèé òàêèì ïóòåì ìî-
çàèöèçì, íåîäèíàêîâîå ÷èñëî õðîìîñîì â ðàçíûõ òêàíÿõ
è îðãàíàõ òåëà, âåäåò ê óðîäñòâàì è ãèáåëè çàðîäûøåé
(Verdier, 1960).

Âñå æå î íåìíîãèõ âèäàõ (à ñðåäè íèõ âèäû, èç-
âåñòíûå ìàññîâûì ðàçìíîæåíèåì è îïóñòîøèòåëüíûìè
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ìèãðàöèÿìè) Óâàðîâ (Uvarov, 1966) ñîîáùàåò, ÷òî èç íå-
îïëîäîòâîðåííûõ êëàäîê óäàâàëîñü âîñïèòàòü âçðîñëûõ
íàñåêîìûõ, êîòîðûå áûëè ñïîñîáíû âíîâü îòêëàäûâàòü
íåîïëîäîòâîðåííûå ÿéöà (King, Slifer, 1934; Husain,
Mathur, 1946; Norris, 1954; Bergerard et Seugé, 1959). Ó
ïóñòûííîé ñàðàí÷è Schistocerca gregaria ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêîå ðàçìíîæåíèå áûâàåò íàñòîëüêî óñïåøíûì, ÷òî Ãà-
ìèëüòîí ñìîã ïîääåðæèâàòü êóëüòóðó â òå÷åíèå øåñòè ïî-
êîëåíèé; ïðàâäà, âåñü ïðèïëîä â åãî îïûòàõ ñîñòîÿë òîëü-
êî èç ñàìîê. Ïðîöåíò óñïåøíî ðàçâèâàþùèõñÿ ÿèö è ïëî-
äîâèòîñòü áûëè ïðè ýòîì çàìåòíî ïîíèæåíû, íî ïîñëå ñïà-
ðèâàíèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ñàìîê ñ ñàìöàìè èç äâóïî-
ëîé ëèíèè æèçíåñïîñîáíîñòü ìîëîäè âîññòàíàâëèâàëàñü
(Hamilton, 1955).

Ñïðàâåäëèâîñòü òðåáóåò îòìåòèòü, ÷òî â íåìíîãèõ
ñëó÷àÿõ ýêñïåðèìåíòàòîðàì âñå æå óäàâàëîñü ïîëó÷èòü
ïðè èñêóññòâåííîì ïàðòåíîãåíåçå âïîëíå çäîðîâîå ïîòîì-
ñòâî. Çäåñü óìåñòíî âñïîìíèòü ðàáîòû, âûïîëíåííûå íà
òóòîâîì øåëêîïðÿäå (Tichomiroff, 1886, Tichomirow, 1902;
Òèõîìèðîâ, 1903; Êîëüöîâ, 1932; Àñòàóðîâ, 1936à, 1936á,
1968; Astaurov, 1969; Ñòðóííèêîâ, 1987), íî óñïåõè â ýòîé
îáëàñòè ñòàëè ïîíÿòíû òîëüêî ïîñëå âíèìàòåëüíîãî èçó-
÷åíèÿ ìåéîçà.

2.2. Ïîëîâîé ïðîöåññ è ðàçìíîæåíèå

Â æèçíåííîì öèêëå âûñøèõ æèâîòíûõ, ïðåæäå âñå-
ãî õîðîøî çíàêîìûõ, äîìàøíèõ, ðàçìíîæåíèå îáÿçàòåëü-
íî ïðîòåêàåò ïðè ó÷àñòèè ìóæñêèõ è æåíñêèõ îñîáåé. Îá-
ùåíèå ñ ñîáàêîé, êîøêîé, ìûøêîé, êóðèöåé èëè êàíàðåé-
êîé ñ ðàííèõ ëåò ôîðìèðóåò íàøè ïðåäñòàâëåíèÿ î æè-
âîòíîì ìèðå, î ïðîäîëæåíèè ðîäà, î ñìåíå ïîêîëåíèé.
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Ïåðâîíà÷àëüíûå äåòñêèå âïå÷àòëåíèÿ, ïî-âèäèìî-
ìó, ñëóæàò ãëàâíîé, åñëè íå åäèíñòâåííîé, ïðè÷èíîé òî-
ãî, ÷òî áîëüøèíñòâî íàòóðàëèñòîâ óæå â çðåëîì âîçðàñòå,
íå çàäóìûâàÿñü, ñ÷èòàþò òàê íàçûâàåìîå «ïîëîâîå ðàç-
ìíîæåíèå» îñíîâíûì ñïîñîáîì ðåïðîäóêöèè, è ïîä ýòèì
çíàêîìûì íàçâàíèåì ñìåøèâàþò äâà íåçàâèñèìûõ ÿâëå-
íèÿ. Òåì âðåìåíåì ïðÿìîé ñâÿçè ìåæäó ïîëîâûì ïðîöåñ-
ñîì è ðàçìíîæåíèåì, êîíå÷íî, íåò: êëåòêè áàêòåðèé è èí-
ôóçîðèé ñïîñîáíû êîíúþãèðîâàòü, îáìåíèâàÿñü íàñëåä-
ñòâåííîé èíôîðìàöèåé, íî èõ äåëåíèå, ñîâïàäàþùåå ó îä-
íîêëåòî÷íûõ ñ ðàçìíîæåíèåì îñîáåé, ìîæåò î÷åíü äîëãî
èäòè è áåç êîíúþãàöèè.

Ñâÿçü ïîëîâîãî ïðîöåññà ñ ðàçìíîæåíèåì îãðàíè-
÷èâàåòñÿ ëèøü òåì, ÷òî ïîëîâîé ïðîöåññ íåïðåìåííî, à
ðàçìíîæåíèå � ïðåèìóùåñòâåííî ïðîõîäèò ÷åðåç îäíî-
êëåòî÷íóþ ôàçó. Ïðè÷åì, åñëè äëÿ ïîëîâîé ðåîðãàíèçà-
öèè îäíîêëåòî÷íàÿ ñòàäèÿ, äåéñòâèòåëüíî, íóæíà ïî ñóòè
ñàìîãî ïðîöåññà (èíà÷å êëåòêè ìíîãîêëåòî÷íîãî îðãàíèç-
ìà áóäóò íå îäèíàêîâû ïî íàáîðó ãåíîâ), òî äëÿ ðàçìíî-
æåíèÿ îíà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ëèøü îäíî èç ðåøåíèé: ñà-
ìîå ýêîíîìè÷íîå, îñóùåñòâëÿåìîå ìèíèìàëüíîé ÷àñòè-
öåé òåëà � êëåòêîé è îáåñïå÷èâàþùåå âûñîêóþ ïëîäî-
âèòîñòü.

Â ðàçâèòîé ôîðìå, êàê îí âñòðå÷àåòñÿ ó âûñøèõ îð-
ãàíèçìîâ, ïîëîâîé ïðîöåññ âêëþ÷àåò äâà âçàèìîñâÿçàí-
íûõ, íî ïðîòèâîïîëîæíûõ ýòàïà � ðåäóêöèîííîå äåëå-
íèå, ò. å. ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì äâóõ ãàïëîèäíûõ õðîìî-
ñîìíûõ íàáîðîâ, è îïëîäîòâîðåíèå, ò. å. ñëèÿíèå äâóõ ãà-
ïëîèäíûõ ÿäåð, âîññòàíàâëèâàþùåå äèïëîèäíîñòü. Îáà
ýòè ñîáûòèÿ íå ïðîñòî îáîçíà÷àþò ïåðåõîä îò äèïëîèä-
íîé ÷àñòè æèçíåííîãî öèêëà ê ãàïëîèäíîé è îáðàòíî: îíè



46 Ã Ë À Â À  2

ó÷àñòâóþò â ðåêîìáèíàöèè � â ñîçäàíèè í î â û õ  ñ î ÷ å -
ò à í è é  ã å í î â.

2.3. Ìåéîç ó îáû÷íûõ äâóïîëûõ âèäîâ

Ïåðâîå, øêîëüíîå îçíàêîìëåíèå ñ ìåéîçîì îñòàâ-
ëÿåò ó áîëüøèíñòâà ó÷àùèõñÿ ñòðàííîå âïå÷àòëåíèå. Ìåé-
îç âîñïðèíèìàåòñÿ êàê ÷òî-òî íåäîïîíÿòîå, íåîáúÿñíåí-
íîå. Ïðåæäå âñåãî, îí îáû÷íî âêëþ÷àåò äâà êëåòî÷íûõ
äåëåíèÿ, ðàçúåäèíÿþùèõ äèïëî- è ãàïëîôàçó. Ïî÷åìó
èìåííî äâà? Âåäü äëÿ ïåðåõîäà èç äèïëîèäíîãî â ãàïëî-
èäíîå ñîñòîÿíèå äîñòàòî÷íî îäíîãî äåëåíèÿ? Âîïðîñ ýòîò
îñòàåòñÿ áåç óáåäèòåëüíîãî îòâåòà (õîòÿ ó íåêîòîðûõ ïðî-
ñòåéøèõ ïðîòèñòîëîãè îïèñûâàþò îäíîñòóïåí÷àòûé
ìåéîç). Êðîìå òîãî, ïðè ôîðìèðîâàíèè ÿéöà çàâåðøåíèå
ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé äëÿ ÷åãî-òî îòîäâèíóòî íà î÷åíü
ïîçäíþþ ñòàäèþ.

Ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî íå ñòóäåíòîâ, à óæå çðå-
ëûõ èññëåäîâàòåëåé, íå çàíèìàþùèõñÿ íåïîñðåäñòâåí-
íî èçó÷åíèåì îîãåíåçà, ïîëàãàþò, ÷òî â àêòå îïëîäîòâî-
ðåíèÿ ó÷àñòâóþò «çðåëûå» è, ñòàëî áûòü, ãàïëîèäíûå
æåíñêèå ãàìåòû, íî ýòî íåâåðíî. Ó ïîäàâëÿþùåãî áîëü-
øèíñòâà æèâîòíûõ ìåéîç çàâåðøàåòñÿ ëèøü ïîñëå àêòè-
âàöèè ÿéöà ñïåðìèåì, ò. å. îïëîäîòâîðåíèå � ñëèÿíèå
ãàìåò � ïðîèñõîäèò ðàíüøå, ÷åì çàêàí÷èâàåòñÿ æåíñêèé
ìåéîç.

Áîãàòûé ìàòåðèàë ïî ýòîìó âîïðîñó ðàññìîòðåí â ðà-
áîòå Ñ. Ã. Âàñåöêîãî (1977)*. Êàê ñîîáùàåò ýòîò àâòîð, ó

* Äîïîëíåíî ïî: Í. Á. ×åðôàñ, 1987; Cuellar, 1987; Sakairi
& Shirai, 1989.
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íåêîòîðûõ íåìàòîä (Brachycoelium), êîëü÷àòûõ ÷åðâåé
(Dinophilus è Histriobdella), îíèõîôîð (Peripatopsis) ñïåð-
ìèé ïðîíèêàåò â îîöèò åùå äî çàâåðøåíèÿ ïåðèîäà áîëü-
øîãî ðîñòà, íà ñòàäèè äèïëîòåíû â íà÷àëå ìåéîçà. ßäðî ñïåð-
ìèÿ ëåæèò â öèòîïëàçìå, îæèäàÿ, ïîêà îîöèò äîñòèãíåò äå-
ôèíèòèâíûõ ðàçìåðîâ. Òîëüêî â êîíöå âòîðîãî ìåéîòè÷åñêîãî
äåëåíèÿ îíî ïðåîáðàçóåòñÿ â ìóæñêîé ïðîíóêëåóñ.

Íåñêîëüêî ïîçæå, íà ñòàäèè äèàêèíåçà ïðî-
ôàçû ìåéîçà, îïëîäîòâîðÿþòñÿ ÿéöåêëåòêè íåêî-
òîðûõ ãóáîê, äèöèåìèä (Dicyema, Mesozoa), àñ-
êàðèä èç êðóãëûõ ÷åðâåé (Ascaris), êîëü÷àòûõ
(Nereis) è äðóãèõ ÷åðâåé (Urechis, Thalassema,
Echiurida), ìîëëþñêîâ (Ilyanassa, Ostrea, Spisula) è
ùåòèíêî÷åëþñòíûõ (Sagitta). Êàê íè ñòðàííî, ê íèì
íóæíî äîáàâèòü ñîáàêó, ëèñèöó è ëîøàäü. Îòñþäà
ìû âèäèì, ÷òî ÿñíîé ñâÿçè ìåæäó ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèì ïîëîæåíèåì æèâîòíîãî è ñòàäèåé çðåëîñòè
ÿéöà, íà êîòîðîé ïðîèñõîäèò îïëîäîòâîðåíèå, íå
ñóùåñòâóåò.

Â ìåòàôàçå ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ
îñòàíàâëèâàþò äàëüíåéøåå ðàçâèòèå è îæèäàþò îï-
ëîäîòâîðåíèÿ ÿéöåêëåòêè íåñêîëüêèõ âèäîâ àñöè-
äèé (Halocynthia, Ciona), íåìåðòèí (Cerebratulus),
êîëü÷àòûõ ÷åðâåé (Chaetopterus), ìîëëþñêîâ
(Dentalium, Mytilus) è î÷åíü ìíîãèõ íàñåêîìûõ.

Íà ñëåäóþùåé ñòàäèè, â àíàôàçå ïåðâîãî äå-
ëåíèÿ, òîðìîçèòñÿ ìåéîç ó êîëü÷àòîãî ÷åðâÿ � ïî-
ëèõåòû Ophryotrocha.

Â ìåòàôàçå âòîðîé îñòàíàâëèâàåòñÿ ìåéîç ó
ðûá (êàðïà, êàìáàëû) è ïî÷òè âñåõ äðóãèõ èçó÷åí-
íûõ â ýòîì îòíîøåíèè õîðäîâûõ æèâîòíûõ. Äî àíà-
ôàçû âòîðîé äîõîäèò ìåéîç ó ëåòó÷èõ ìûøåé
(Sideron). Òîëüêî ó íåêîòîðûõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ
è èãëîêîæèõ (ìîðñêèõ åæåé) ìåéîç äîõîäèò äî
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êîíöà: çðåëîå ÿéöî âûìåòûâàåòñÿ è îïëîäîòâîðÿ-
åòñÿ íà ñòàäèè ñôîðìèðîâàâøåãîñÿ æåíñêîãî ïðî-
íóêëåóñà.

Èòàê, êîãäà ÿéöî óæå ãîòîâî ïðèíÿòü ñïåðìèé, åãî
ÿäðî îáû÷íî åùå íå ñïîñîáíî ê ñëèÿíèþ ñ ìóæñêèì ïðî-
íóêëåóñîì. Çàòî ïîëó÷àþùååñÿ â ðåçóëüòàòå ïåðâîãî ìåé-
îòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ïåðâîå ïîëÿðíîå òåëüöå ïî÷åìó-òî ñðà-
çó íå óäàëÿåòñÿ èç êëåòêè. Îáû÷íî îíî äåëèòñÿ îäíîâðå-
ìåííî ñî âòîðûì äåëåíèåì ìåéîçà, òàê ÷òî íà ïîâåðõíî-
ñòè âïîëíå ñôîðìèðîâàâøåãîñÿ ÿéöà îáíàðóæèâàþòñÿ òðè
ïîëÿðíûõ òåëüöà: äâà � äî÷åðíèõ îò äåëåíèÿ ïåðâîãî ïî-
ëÿðíîãî òåëüöà è îäíî � îò âòîðîãî äåëåíèÿ ìåéîçà. Ýòè,
êàê èõ ÷àñòî íàçûâàþò, «àáîðòèâíûå ïðîäóêòû ìåéîçà»
íåñóò ïîëíîöåííûé íàñëåäñòâåííûé ìàòåðèàë è ñïîñîá-
íû çàìåíèòü æåíñêèé ëèáî ìóæñêîé ïðîíóêëåóñ.

Ñêëàäûâàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ìåéîç ïðåäñòàâëÿ-
åò ñîáîé ãðîìîçäêóþ íåîòøëèôîâàííóþ çàãîòîâêó. Åãî
êàðèîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû ãîðàçäî ñëîæíåå òîãî, ÷òî
íåîáõîäèìî äëÿ ïðåâðàùåíèÿ ñîìàòè÷åñêîé êëåòêè â ãà-
ìåòó, ïðèãîäíóþ ê îïëîäîòâîðåíèþ. Ó ñàìûõ ðàçíûõ (è
«âûñøèõ», è «íèçøèõ» ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ) â
êîíñòðóêöèè ìåéîçà óæå çàëîæåíû ìíîãîîáðàçíûå âîç-
ìîæíîñòè, íå ðåàëèçóþùèåñÿ ïðè íîðìàëüíîì ðàçâèòèè,
íî íåáîëüøîå îòêëîíåíèå îò îáûêíîâåííîãî òå÷åíèÿ
ìåéîçà ïðèâîäèò ê êàðäèíàëüíûì èçìåíåíèÿì åãî ðåçóëü-
òàòîâ. Îíè ìîãóò âàðüèðîâàòü â øèðîêèõ ïðåäåëàõ � îò
ñâîáîäíîãî êîìáèíèðîâàíèÿ â ïîòîìñòâå íàñëåäñòâåííûõ
ïðèçíàêîâ îòöà, ìàòåðè è îòäàëåííûõ ïðåäêîâ äî ïîë-
íîé ãåíåòè÷åñêîé èäåíòè÷íîñòè âñåãî ïîòîìñòâà, êîòî-
ðîå îñòàåòñÿ ñîâåðøåííî ñõîäíûì ñ ìàòåðèíñêèì îðãà-
íèçìîì.
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2.4. Ìåéîç ïðè ïàðòåíîãåíåçå

Ó îáû÷íûõ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé, ðàçìíîæàþùèõ-
ñÿ ïîëîâûì ïóòåì è èìåþùèõ ìíîæåñòâåííûå õðîìîñî-
ìû, ïðè íîðìàëüíîì òå÷åíèè ìåéîçà ïðîèñõîäÿò äâà, íà
ïåðâûé âçãëÿä, íåñâÿçàííûõ ÿâëåíèÿ � ñåãðåãàöèÿ õðî-
ìîñîì è êðîññèíãîâåð. Ñëó÷àéíîå ðàñõîæäåíèå ãîìîëî-
ãîâ êàæäîé ïàðû (èíûìè ñëîâàìè, íåçàâèñèìîå ðàñïðå-
äåëåíèå áàáóøêèíûõ è äåäóøêèíûõ õðîìîñîì, ñîñóùå-
ñòâîâàâøèõ â òå÷åíèå îäíîãî ïîêîëåíèÿ â êëåòêàõ ìàòåðè
è ðàññòàþùèõñÿ âíîâü ïðè ðàñïðåäåëåíèè íàñëåäñòâåí-
íîãî ìàòåðèàëà ìåæäó âíó÷àòàìè) ïîëó÷èëî íàçâàíèå ñâî-
áîäíîé ñåãðåãàöèè. Êðîññèíãîâåð ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îá-
ìåí ó÷àñòêàìè ìåæäó ãîìîëîãè÷íûìè õðîìîñîìàìè è âå-
äåò ê ñìåøåíèþ â îäíîé õðîìîñîìå áàáóøêèíûõ è äå-
äóøêèíûõ ãåíîâ.

Â ñîìàòè÷åñêîé êëåòêå äèïëîèäíîãî îðãàíèçìà ñî-
äåðæàíèå ÄÍÊ îáîçíà÷àþò êàê 2c. Ïðè íîðìàëüíîì òå÷å-
íèè ìåéîçà, êàê è ìèòîçà, ïåðåä åãî íà÷àëîì êîëè÷åñòâî
ÄÍÊ â êëåòêå óäâàèâàåòñÿ è äîñòèãàåò 4c �èìååò ìåñòî
òàê íàçûâàåìàÿ ïðåìåéîòè÷åñêàÿ äóïëèêàöèÿ. Êàæäàÿ õðî-
ìîñîìà â ýòî âðåìÿ óæå ñîñòîèò èç äâóõ ñåñòðèíñêèõ õðî-
ìàòèä. Ïðè ðàñõîæäåíèÿ õðîìàòèä â õîäå ìèòîòè÷åñêîãî
äåëåíèÿ ÷èñëî õðîìîñîì â äî÷åðíèõ êëåòêàõ íå óìåíüøà-
åòñÿ, íî ñîäåðæàíèå ÄÍÊ âîçâðàùàåòñÿ ê 2c.

Â îòëè÷èå îò ìèòîçà, ìåéîç âêëþ÷àåò íå îäíî, à äâà
äåëåíèÿ. Â õîäå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà ãîìîëîãè÷íûå
õðîìîñîìû êàæäîé ïàðû ðàñõîäÿòñÿ ê ðàçíûì ïîëþñàì
âåðåòåíà. ×èñëî õðîìîñîì óìåíüøàåòñÿ âäâîå (ïîýòîìó
ïåðâîå äåëåíèå íàçûâàþò ðåäóêöèîííûì). Òîëüêî âî âðåìÿ
âòîðîãî, ýêâàöèîííîãî äåëåíèÿ õðîìîñîìû ðàñùåïëÿþòñÿ
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âäîëü, è ê ïîëþñàì ðàñõîäÿòñÿ îáðàçîâàâøèåñÿ, áëàãîäà-
ðÿ ïðåìåéîòè÷åñêîìó óäâîåíèþ íèòåé ÄÍÊ, õðîìàòèäû* .
Òàêèì îáðàçîì, â ìåéîçå óìåíüøàåòñÿ íå òîëüêî êîëè÷å-
ñòâî ÄÍÊ íà êëåòêó, íî è ÷èñëî õðîìîñîì: íà ñìåíó ñîìà-
òè÷åñêîìó (äèïëîèäíîìó ó áîëüøèíñòâà äâóïîëûõ âèäîâ)
÷èñëó õðîìîñîì ïðèõîäèò ðåäóöèðîâàííîå � ãàìåòè÷å-
ñêîå, ãàïëîèäíîå ÷èñëî.

Ó îáû÷íûõ, äâóïîëûõ, äèïëîèäíûõ âèäîâ ñ íîð-
ìàëüíîé, íåíàðóøåííîé ðåêîìáèíàöèåé, ìåéîç ñîõðàíÿåò
â ãàìåòå òîëüêî îäèí ãàïëîèäíûé íàáîð õðîìîñîì, ñî-
äåðæàùèé ïî îäíîé åäèíñòâåííîé êîïèè êàæäîãî ãåíà;
äèïëîèäíîå ñîñòîÿíèå âîññòàíàâëèâàåòñÿ â ðåçóëüòàòå
îïëîäîòâîðåíèÿ. Îòêàçàâøèñü îò îïëîäîòâîðåíèÿ, ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêèå îðãàíèçìû äîëæíû êàê-òî âîññòàíî-
âèòü ñîìàòè÷åñêîå ÷èñëî õðîìîñîì. Êîíå÷íî, ëåã÷å âñå-
ãî ýòî ñäåëàòü, çàìåíèâ ìåéîç îáû÷íûìè ìèòîòè÷åñêè-
ìè äåëåíèÿìè** .

* Ñòðîãîå ðàçëè÷èå ìåæäó ðåäóêöèîííûì è ýêâàöèîííûì
äåëåíèÿìè íàáëþäàþòñÿ òîëüêî â îòñóòñòâèå êðîññèíãîâåðà,
êîãäà îáìåí ó÷àñòêàìè ìåæäó íåñåñòðèíñêèìè õðîìàòèäàìè íå
èìåë ìåñòà (ïîäðîáíåå îá ýòîì ñì. Âàñåöêèé, 1977, ñ. 152).

** Ïîìåùåííûé íèæå êðàòêèé îáçîð âèäîèçìåíåíèé ìåé-
îçà, íàáëþäàþùèõñÿ ó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè ðàçìíîæàþùèõñÿ
æèâîòíûõ, îñíîâûâàåòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì íà ðàáîòå Ñ. Ã. Âà-
ñåöêîãî (1977). Îí îò÷àñòè äîïîëíåí ïî ñâîäêàì Àççåëà
(Uzzell, 1970), Ñóîìàëàéíåíà (Suomalainen et al., 1976),
Â. Ñ. Êèðïè÷íèêîâà (1987), Äîóëè (Dawley, 1989) è íåñêîëüêèì
ñòàòüÿì, ïîñâÿùåííûì îòäåëüíûì âèäàì. Ñðåäè àâòîðîâ,
ïîäðîáíî ðàññìàòðèâàâøèõ öèòîãåíåòè÷åñêèå ìåõàíèçìû
êëîíèðîâàíèÿ, íóæíî, êðîìå òîãî, íàçâàòü Ñ. Å. Ìÿñîåäîâà
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1. Ýòîò ïåðâûé, ñàìûé ïðîñòîé âàðèàíò ñîçðåâàíèÿ ÿé-
öà, òàê íàçûâàåìûé «àìåéîòè÷åñêèé îîãåíåç», äåé-
ñòâèòåëüíî, íàéäåí ïðè öèòîëîãè÷åñêîì èññëåäîâà-
íèè ó íåêîòîðûõ êëîíîâ Daphnia pulex (Crustacea,
Daphniiformes, Daphniidae; Schrader, 1926, öèò. ïî:
Âàñåöêîìó, 1977; Zaffagnini, 1987) è ó ìîëëþñêà
Campeloma rufum (Gastropoda, Viviparidae; Mattox,
1937, öèò. ïî: Âàñåöêîìó, 1977).

Â îîãåíåçå äðóãèõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ
õîòÿ áû ÷àñòè÷íî ñîõðàíåíà êàðòèíà ìåéîòè÷åñêèõ äåëå-
íèé, íî, êàê ìû âèäåëè íà ïðèìåðå äîëãîíîñèêîâ è ÿùå-
ðèö, â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ ïîòîìñòâî, ïðîèçâåäåííîå
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì ïóòåì, îáû÷íî èìååò òîò æå ãåíî-
òèï, ÷òî è ìàòåðèíñêàÿ îñîáü. Ïðèïëîä äèïëîèäíûõ ñà-
ìîê îñòàåòñÿ äèïëîèäíûì, ïîëèïëîèäíûõ � ñîõðàíÿåò
ïîëèïëîèäíîå ÷èñëî õðîìîñîì. Ñëåäîâàòåëüíî, ñåãðåãà-
öèÿ ó ïàðòåíîãåíåòèêîâ óñòðàíåíà, è â ÿéöî ïîïàäàåò ïîë-
íûé, íåðåäóöèðîâàííûé íàáîð õðîìîñîì, ñâîéñòâåííûé
ñîìàòè÷åñêèì êëåòêàì. Äîñòèãàåòñÿ ýòî ðàçíûìè ïóòÿìè.

2. Íàäåæíûé ñïîñîá ñîõðàíåíèÿ â ÿéöå ñîìàòè÷åñêî-
ãî íàáîðà õðîìîñîì ñîñòîèò â äîïîëíèòåëüíîì óä-
âîåíèè ÄÍÊ. ×èñëî õðîìîñîì óäâàèâàåòñÿ ïåðåä
ìåéîçîì � ÷àùå âñåãî â õîäå ïîñëåäíåãî îîãîíè-
àëüíîãî äåëåíèÿ èëè óæå â îîöèòàõ, íåïîñðåäñòâåí-
íî ïåðåä íà÷àëîì ïðîôàçû ìåéîçà. Ýòîò ïðîöåññ

(1935), Áèòòè (Beatty, 1957), Íàðáåëü-Õîôñòåòòåð (Narbel-
Hofstetter, 1964), Óàéòà (White, 1964, 1973, 1980), Í. Í. Âîðîí-
öîâà (1966 à), È. È. Ñîêîëîâà (1966), È. È. Êèêíàäçå è
Ë. Â. Âûñîöêóþ (1975), Â. È. Ñåìåíîâà (1975), Äçàôôàíüèíè
(Zaffagnini, 1979).
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ïîëó÷èë íàçâàíèå ýíäîäóïëèêàöèè *  (Muldal, 1952).
Ïîñëå ýòîãî íàáëþäàåòñÿ êàðòèíà íîðìàëüíîãî ìåé-
îçà ñ äâóìÿ äåëåíèÿìè è ïîñëåäîâàòåëüíûì îòäåëå-
íèåì ïîëÿðíûõ òåëåö. Îäíàêî ïðè îáîèõ äåëåíèÿõ
ðàñõîäÿòñÿ ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû, à äî ðåäóêöèè
(ò. å. äî ðàñõîæäåíèÿ ãîìîëîãîâ, ïîëó÷åííûõ îò ðàç-
íûõ ïðåäêîâ) äåëî òàê è íå äîõîäèò. Â ðåçóëüòàòå
îáðàçóåòñÿ çðåëîå ÿéöî ñ èñõîäíûì (äèïëîèäíûì
èëè ïîëèïëîèäíûì) íàáîðîì õðîìîñîì.

Òàêîé ìåõàíèçì ñîçðåâàíèÿ âñòðå÷àåòñÿ ó òóð-
áåëëÿðèé Polycelis nigra (Plathelminthes, Turbellaria,
Tricladida, Planariidae; Lepori, 1950) è Bothrioplana
semperi (Turbellaria, Proseriata, Bothriplanidae;
Reisinger, 1940), çåìëÿíûõ ÷åðâåé (Oligochaeta,
Lumbricidae; Muldal, 1952; Omodeo, 1952), ïðÿìî-
êðûëûõ íàñåêîìûõ � ïàëî÷íèêîâ Carausius morosus
è Sipyloiea sipylus (Phasmatodea, Bacillidae; Pijnacker,
1966; 1967) è ó êóçíå÷èêîâ Warramaba (=Moraba)
virgo (Orthoptera, Eumastacidae; White, 1966; White
et al., 1977; Denis et al., 1981; White & Contreras,
1981, 1982), ÿùåðèö ðîäà Cnemidophorus (Teiidae;
ïîäðîáíî èññëåäîâàí C. uniparens, Cuellar, 1971).

Ýòîò æå ìåõàíèçì ñîõðàíåíèÿ ìàòåðèíñêîãî íà-
áîðà õðîìîñîì õàðàêòåðåí íå òîëüêî äëÿ ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèõ, íî è äðóãèõ îäíîïîëûõ ôîðì** . Ïðèìå-
ðîì òîìó ìîãóò ñëóæèòü ãèíîãåíåòè÷åñêàÿ òðèïëî-

* Ó äðóãèõ àâòîðîâ � «ýíäîðåäóïëèêàöèè» (endoredupli-
cation, Kobel, 1996a).

** Î ãèíîãåíåçå, ãèáðèäîãåíåçå, àïîìèêñèñå è äðóãèõ ñïî-
ñîáàõ ðàçìíîæåíèÿ, ê êîòîðûì ïðèáåãàþò êëîíèðóþùèåñÿ æè-
âîòíûå è ðàñòåíèÿ, ÷òîáû ñîõðàíèòü â æåíñêîì ïðîíóêëåóñå
ÿéöåêëåòêè èëè â ãåíåðàòèâíîì ÿäðå çàðîäûøåâîãî ìåøêà
ñîìàòè÷åñêèé (äèïëîèäíûé èëè ïîëèïëîèäíûé) íàáîð õðîìî-
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èäíàÿ ðàñà æóêà Ptinus (Coleoptera, Ptinidae;
Sanderson, 1960), ãèíîãåíåòè÷åñêèå è ãèáðèäîãåíå-
òè÷åñêèå æèâîðîäÿùèå ðûáêè ñåìåéñòâà Poecili-
idae� Poecilia(=Mollienesia) formosa (Kallman, 1962;
Schultz & Kallman, 1968; Rasch et al., 1982; Monaco
et al., 1984) è Poeciliopsis (Schultz, 1967; Cimino,
1972 a, 1972 b), ñðåäè êîòîðûõ èìåþòñÿ äèïëîèäíûå
è òðèïëîèäíûå ðàñû. Ãèíîãåíåç ñ ïðåìåéîòè÷åñêèì
óäâîåíèåì õðîìîñîì èçâåñòåí è ó õâîñòàòûõ àìôè-
áèé � Ambystoma jeffersonianum (Ambystomatidae;
Macgregor & Uzzell, 1964; Cuellar, 1974).

3. Äðóãîé ñïîñîá óñòðàíåíèÿ ðåäóêöèè ÷èñëà õðî-
ìîñîì ñîñòîèò â ïîäàâëåíèè ïåðâîãî (èëè âòîðî-
ãî, ñì. íèæå) äåëåíèÿ ìåéîçà. Ïåðâîå äåëåíèå
ìåéîçà ìîæåò îñòàâàòüñÿ íåçàâåðøåííûì èëè ïîë-
íîñòüþ âûïàäàòü. Ðàñõîäÿùèåñÿ èëè óæå ðàçîøåä-
øèåñÿ ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû ìîãóò âíîâü îáú-
åäèíÿòüñÿ â îäíîì ÿäðå, êîòîðîå ïåðåõîäèò êî âòî-
ðîìó ìåéîòè÷åñêîìó äåëåíèþ. Â íåêîòîðûõ ñëó-
÷àÿõ àíàôàçíîå âåðåòåíî ïåðâîãî äåëåíèÿ óäëè-
íÿåòñÿ è ðàñïàäàåòñÿ íà äâà, êîòîðûå çàòåì ñëè-
âàþòñÿ, îáðàçóÿ âåðåòåíî âòîðîãî äåëåíèÿ. Ñóùå-
ñòâîâàíèå òàêîãî ìåõàíèçìà ïîêàçàíî ó äàôíèè
Daphnia middendorff iana (Crustacea ,  Daph-
niiformes, Daphniidae; Zaffagnini & Sabelli, 1972;
Zaffagnini, 1987), ó ìîêðèöû Trichoniscus eliza-
bethae (Crustacea, Isopoda, Trichoniscidae; Vandel,
1934), ó íàåçäíèêà Nemeritis canescens (ïàðàçèòè-
÷åñêèå Hymenoptera, Ichneumonidae; Speicher,
1937), ó æóêîâ-äîëãîíîñèêîâ (Coleoptera, Curculi-
onidae; Suomalainen,  1940 a, 1948), ó Luffia

ñîì, ñì. íèæå, â ãëàâå 3, â ðàçäåëå, ïîñâÿùåííîì ìåõàíèçìàì
îñòàíîâêè ðåêîìáèíàöèè.



54 Ã Ë À Â À  2

lapidella, Solenobia lichenella è íåêîòîðûõ äðóãèõ
áàáî÷åê (Lepidoptera, Psychidae; Narbel-Hofstetter,
1964). Ïîõîæàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ ó òðèïëîèä-
íûõ ãèíîãåíåòè÷åñêèõ ðàñ ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ
Carassius auratus gibelio (Cyprinidae; ×åðôàñ,
1966à, 1966á, 1987).

4. Ïîñëå óñïåøíîãî îêîí÷àíèÿ ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåé-
îçà âîçìîæíî ðàññòðîéñòâî âòîðîãî äåëåíèÿ. Ðàçî-
øåäøèåñÿ ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû âíîâü ñáëèæà-
þòñÿ è îñòàþòñÿ â îäíîì ÿäðå, íå îáðàçóÿ âòîðîãî
ïîëÿðíîãî òåëüöà. Â ðåçóëüòàòå ïîñëå çàâåðøåíèÿ
ìåéîçà ÿéöî ñîõðàíÿåò èñõîäíîå, íåðåäóöèðîâàííîå
÷èñëî õðîìîñîì. Òàêîé ìåõàíèçì ðàçâèòèÿ áûë îïè-
ñàí äëÿ ìîêðèöû Porcellio (=Nagara) modesta
(Crustacea, Isopoda, Oniscidae; Hill , 1948), îáèòàþ-
ùåãî â ñîëåíûõ êîíòèíåíòàëüíûõ âîäîåìàõ ðà÷êà
Artemia salina (Crustacea, Branchiopoda, Artemiidae;
Barigozzi, 1944) è, êàê íè ñòðàííî, äëÿ ïòèö � äëÿ
îáûêíîâåííîé àìåðèêàíñêîé èíäåéêè Meleagris
gallopavo (Meleagrididae; Olsen, 1974).

5. Â ðÿäå ñëó÷àåâ áûë îòìå÷åí åùå îäèí ìåõàíèçì âîñ-
ñòàíîâëåíèÿ èñõîäíîãî ÷èñëà õðîìîñîì: ñëèâàþòñÿ
ãàïëîèäíûå ÿäðà, îáðàçîâàâøèåñÿ â ðåçóëüòàòå ìåé-
îòè÷åñêèõ äåëåíèé. Ïðè åãî îñóùåñòâëåíèè ìîæåò
ïðîèñõîäèòü ñëèÿíèå ÿäðà ÿéöåêëåòêè (æåíñêîãî ïðî-
íóêëåóñà) ñî âòîðûì ïîëÿðíûì ÿäðîì; îáà îíè �
ïðîäóêòû âòîðîãî äåëåíèÿ ìåéîçà. Èìåííî òàêîé ìå-
õàíèçì âîññòàíîâëåíèÿ äèïëîèäíîñòè áûë ïîêàçàí
äëÿ íåñêîëüêèõ âèäîâ íàñåêîìûõ; â èõ ÷èñëå ùåòè-
íîõâîñòêè Heliothrips haemorrhoidalis (Thysanoptera,
Terebrantia, Thripidae; Bournier, 1956), ïèëèëüùèêè
Pristiphora pallipes è Diprion polytomum (Hymenoptera,
Tenthredinidae; Comrie, 1938; Smith, 1941), ùèòîâêè
Lecanium hesperidum è Saisettia hemisphaerica
(Homoptera, Coccidae; Thomsen, 1927, öèò. ïî: Âàñåö-
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êîìó, 1977; Suomalainen, 1940b), ìóõè Lonchoptera
dubia (Diptera, Lonchopteridae; Stalker, 1956a, 1956b).

Ðåæå íàáëþäàåòñÿ ñëèÿíèå ÿäðà ÿéöåêëåòêè ñ
îäíèì èç ïîòîìêîâ ïåðâîãî ïîëÿðíîãî ÿäðà. Òàêîå
ÿâëåíèå îïèñàíî ó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîé ôîðìû äðî-
çîôèëû � Drosophila mangabeirai (Diptera, Dro-
sophilidae; Murdy & Carson, 1959).

Íàêîíåö, ó áàáî÷êè Solenobia triquetrella
(Lepidoptera, Psychidae) æåíñêèé ïðîíóêëåóñ ÿéöà
âîâñå íå ó÷àñòâóåò â ðàçâèòèè. Îíî îáåñïå÷èâàåòñÿ
äèïëîèäíûì ÿäðîì, âîçíèêàþùèì ïðè ñëèÿíèè äâóõ
ãàïëîèäíûõ ïîëÿðíûõ ÿäåð, îáðàçóþùèõñÿ â ðåçóëü-
òàòå ïåðâîãî è âòîðîãî äåëåíèé ìåéîçà (Seiler &
Schäffer, 1960; Âàñåöêèé, 1977).

6. Ïîäîáíî ñàðàí÷å è êóçíå÷èêàì, ëàáîðàòîðíûå ëè-
íèè äðîçîôèë èíîãäà ïîêàçûâàþò ñïîñîáíîñòü ê
ñëèÿíèþ ÿäåð äðîáëåíèÿ. ßéöî ïîñëå äâóõ íîðìàëü-
íûõ ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé âñòóïàåò â ðàçâèòèå ñ
ÿäðîì, ñîäåðæàùèì ãàïëîèäíûé íàáîð õðîìîñîì.
Ïåðâîå è âòîðîå äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ ïðîèñõîäÿò
îáû÷íûì îáðàçîì, íî ïîñëå âòîðîãî äåëåíèÿ ÷åòû-
ðå ñîâåðøåííî èäåíòè÷íûõ ãåíåòè÷åñêè ãàïëîèä-
íûõ ÿäðà ñëèâàþòñÿ ïîïàðíî, âîññòàíàâëèâàÿ äèï-
ëîèäíîñòü (Carson, 1967; Carson et al., 1969; Kra-
mer & Templeton, 2001). Êàðñîíó óäàëîñü âûâåñòè
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêóþ ëèíèþ Drosophila merca-
torum, â êîòîðîé áîëåå 6% ÿèö ðàçâèâàëèñü áåç îï-
ëîäîòâîðåíèÿ è äàâàëè ôåðòèëüíûõ, íåñìîòðÿ íà èõ
ïîëíóþ ãîìîçèãîòíîñòü, ñàìîê.*

* Ìåéîòè÷åñêèé ïàðòåíîãåíåç áûë òàêæå âûçâàí èñ-
êóññòâåííî Â. À. Ñòðóííèêîâûì â ýêñïåðèìåíòàõ ñ òóòîâûì
øåëêîïðÿäîì. Îí èñïîëüçîâàëñÿ äëÿ ïîëó÷åíèÿ ïîëíîñòüþ ãîìî-
çèãîòíîãî ïîòîìñòâà (Ñòðóííèêîâ, 1975, 1994).
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Îçíàêîìèâøèñü ñ ðàçíîîáðàçèåì êàðòèí ìåéîçà, íà-
áëþäàþùèõñÿ ïðè ïàðòåíîãåíåçå ó âåñüìà ðàçíîîáðàçíûõ,
ôèëîãåíåòè÷åñêè äàëåêèõ äðóã îò äðóãà âèäîâ, ïîñìîò-
ðèì, íàñêîëüêî áëàãîïðèÿòíû ðåçóëüòàòû îïèñàííûõ ïðå-
îáðàçîâàíèé ÿäðà äëÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî ïîòîìñòâà.
Ñðåäè óïîìèíàâøèõñÿ âûøå æèâîòíûõ, ìåéîç êîòîðûõ
äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî èññëåäîâàí öèòîãåíåòèêàìè, ïðåæ-
äå âñåãî ïðèâëåêàþò âíèìàíèå, êîíå÷íî, ïòèöû.

Ïîðîäà áåëûõ ìàëåíüêèõ áåëòñâèëñêèõ èíäååê ïî-
êàçûâàåò îò÷åòëèâóþ ïðåäðàñïîëîæåííîñòü ê ïàðòåíîãå-
íåçó. Õîòÿ ïðè íîðìàëüíîì ñïàðèâàíèè èíäþøàòà îáû÷-
íûì îáðàçîì íàñëåäóþò ïðèçíàêè îòöà è ìàòåðè, áîëåå
40% íåîïëîäîòâîðåííûõ èíêóáèðîâàííûõ ÿèö ïðåòåðïå-
âàþò íà÷àëüíûå ñòàäèè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ.
Â íåìíîãèõ ñëó÷àÿõ èç íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö óäàëîñü
âûðàñòèòü âçðîñëûõ ïëîäîâèòûõ ïòèö. Ýòî ðåäêîå èëè ïðî-
ñòî ìàëîèçâåñòíîå ñâîéñòâî èíäååê ñòàëî ïðåäìåòîì íå-
ñêîëüêèõ ïóáëèêàöèé (Olsen & Marsden, 1953; Poole &
Olsen, 1957; Poole, 1959; Olsen, 1960, 1965, 1966, 1974;
Healey et al., 1962; Poole et al., 1963; Àñòàóðîâ è Äåìèí,
1972; Buss, 1989).

Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ïðè ðàçâèòèè íåîïëîäîòâîðåí-
íîãî ÿéöà èíäåéêè ïòåíåö íå îêàçûâàåòñÿ ãàïëîèäíûì. Â
îòñóòñòâèå ñïåðìèÿ ìåéîç íå èäåò äî êîíöà; âòîðîå ïî-
ëÿðíîå òåëüöå íå âûäåëÿåòñÿ; è â ÿäðå ñîõðàíÿåòñÿ èñõîä-
íîå, ñîìàòè÷åñêîå, äèïëîèäíîå ÷èñëî õðîìîñîì (âàðèàíò
4, ñ. 54); ïîäðîáíåå ñì. Àñòàóðîâ è Äåìèí, 1972; Olsen,
1974.

Òîò ôàêò, ÷òî â îïëîäîòâîðåííîì ÿéöå õðîìîñîìû
ñåãðåãèðóþò íîðìàëüíî, ïîäòâåðæäàåòñÿ íàñëåäîâàíèåì
ïðèçíàêîâ îêðàñêè îïåðåíèÿ â îïûòàõ Îëñåíà. Áåëûå ìà-
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ëåíüêèå áåëòñâèëñêèå èíäåéêè áûëè ñêðåùåíû ñ ãîìîçè-
ãîòíûìè òåìíîîêðàøåííûìè «áðîíçîâûìè» èíäþêàìè.
Îò ïîëó÷åííûõ òàêèì îáðàçîì ãèáðèäíûõ, ãåòåðîçèãîò-
íûõ, «áðîíçîâûõ» èíäååê áûëè ñîáðàíû íåîïëîäîòâîðåí-
íûå ÿéöà. Ðàçâèâøèåñÿ èç íèõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè 33 ìî-
ëîäûå ïòèöû ñîñòàâèëè äâå ïî÷òè ðàâíûå ãðóïïû:
17 «áðîíçîâûõ» è 16 áåëûõ* . Âñå îíè îêàçàëèñü ìóæñêîãî
ïîëà.

Êàê èçâåñòíî, ñàìêè ó ïòèö � ïîë ãåòåðîãàìåò-
íûé. Îíè èìåþò ïàðó ãåòåðîìîðôíûõ õðîìîñîì (WZ),
ñàìöû � äâå îäèíàêîâûå ïîëîâûå õðîìîñîìû (ZZ). Ðà-
çîøåäøèåñÿ ïîñëå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà (îíî ó ïòèö,
êàê è ó áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ, ðåäóêöèîííîå) ãàïëîèä-
íûå ÿäðà íåñóò òîëüêî ïî îäíîé ïîëîâîé õðîìîñîìå.
Äàëüíåéøåå ôîðìèðîâàíèå ÿéöà ïðè íàðóøåíèè âòîðî-
ãî äåëåíèÿ ìåéîçà ìîæåò èäòè äâóìÿ ïóòÿìè. Åñëè ñ ïåð-
âûì íàïðàâèòåëüíûì òåëüöåì óäàëÿåòñÿ W-õðîìîñîìà,
òî â ÿéöå îñòàåòñÿ è óäâàèâàåòñÿ ìóæñêàÿ õðîìîñîìà, îï-
ðåäåëÿþùàÿ êàðèîòèï ñàìöà � ZZ. Åñëè æå â ïåðâîå íà-
ïðàâèòåëüíîå òåëüöå îòîéäåò ìóæñêàÿ õðîìîñîìà, òî â
ÿéöå îêàçûâàåòñÿ ëåòàëüíîå ñî÷åòàíèå õðîìîñîì � WW.
Òàêîå ÿéöî ðàçâèâàòüñÿ íå áóäåò.

Òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî èç íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö
èíäåéêè âñåãäà ðàçâèâàëèñü ñàìöû, çàñòàâëÿåò äóìàòü, ÷òî
ïåðâîå äåëåíèå ìåéîçà èäåò íîðìàëüíî. Îíî ðàçëó÷àåò W-
è Z-õðîìîñîìû, è â ÿéöå íèêîãäà íå ñîõðàíÿåòñÿ ãåòåðî-
çèãîòíîå (æåíñêîå ó ïòèö) ñî÷åòàíèå ïîëîâûõ õðîìîñîì.

* Ó÷èòûâàëèñü êàê âûëóïèâøèåñÿ èç ÿèö ïòåíöû, òàê è
êðóïíûå ýìáðèîíû, âèäèìî, óæå îäåòûå ïåðîì è ãîäíûå äëÿ
ïîäñ÷åòà ðàñùåïëåíèÿ.
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Òîëüêî âòîðîå äåëåíèå áûëî íàðóøåíî. «Áðîíçîâûå» èí-
äþøàòà äåìîíñòðèðîâàëè âíåñåííóþ ãèáðèäèçàöèåé àë-
ëåëü òåìíîé îêðàñêè, à áåëûå � èñêîííóþ, ïðèíàäëåæà-
ùóþ áåëòñâèëñêîé ïîðîäå àëëåëü, ñ êîòîðîé ñâÿçàíî îò-
ñóòñòâèå ïèãìåíòà.

Çàòåì áûëî ïðîâåäåíî àíàëèçèðóþùåå ñêðåùèâà-
íèå. Ïî äîñòèæåíèè çðåëîñòè ÷åòâåðî ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêèõ èíäþêîâ áûëè ñïàðåíû âíîâü ñ ÷èñòîïîðîäíûìè
áåëòñâèëñêèìè èíäåéêàìè: áåëûé èíäþê äàë òîëüêî áå-
ëîå ïîòîìñòâî (66 ïòåíöîâ), äâà «áðîíçîâûõ» � òîëüêî
«áðîíçîâîå» (233 ïòåíöà), òðåòèé «áðîíçîâûé» ñàìåö îêà-
çàëñÿ ãåòåðîçèãîòíûì � îí ïðèíåñ è áåëûõ (59), è «áðîí-
çîâûõ» (78) èíäþøàò.

Êàê è ó ïòèö, ó çìåé è ÿùåðèö õðîìîñîìíûé íà-
áîð ñàìêè âêëþ÷àåò W- è Z-õðîìîñîìó. Ó ìíîãî÷èñëåí-
íûõ âèäîâ, ðàçìíîæàþùèõñÿ â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè, îáå îíè èñïðàâíî ïåðåäàþòñÿ îò ìà-
òåðè ê äî÷åðè â ðÿäó îäíîïîëî-æåíñêèõ ïîêîëåíèé. Îä-
íàêî â åäèíñòâåííîì äî ñèõ ïîð ïîäòâåðæäåííîì àíàëè-
çîì ÄÍÊ ñëó÷àå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî ðàçìíîæåíèÿ, îò-
ìå÷åííîãî äëÿ äâóïîëîãî âèäà àâñòðàëèéñêîé æèâîðîäÿ-
ùåé âîäÿíîé çìåè Acrochordus arafurae (Acrochordidae),
ïîÿâèâøèéñÿ â Áðóêôèëäñêîì çîîïàðêå (ÑØÀ) ïîòîìîê
îêàçàëñÿ ñàìöîì (Dubach et al., 1997; ñì. òàêæå Schuett
et al., 1998 è Chapman et al., 2007, ãäå ñîáðàíû ïîñëåä-
íèå ïóáëèêàöèè ïî ïàðòåíîãåíåçó ó çìåé, ïèòîíîâ è ãè-
ãàíòñêèõ êîìîäñêèõ âàðàíîâ). Íàäî ïîëàãàòü, è çäåñü, êàê
â ñëó÷àå ñ èíäþøàòàìè, ïðè÷èíîé òîìó áûë íåíàðóøåí-
íûé ìåéîç. Â õîäå íîðìàëüíîãî, ñâîéñòâåííîãî äâóïîëî-
ìó âèäó, ìåéîçà ïðîèçîøëà ðåêîìáèíàöèÿ, è ìàòåðèíñêèé
íàáîð õðîìîñîì íå áûë ñîõðàíåí. Âìåñòî W- è Z-õðîìî-
ñîì â ÿéöî, î÷åâèäíî, ïîïàëè äâå Z-õðîìîñîìû.
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Ìîëîòîãîëîâûå æèâîðîäÿùèå àêóëû, ñîäåðæàâ-
øèåñÿ â íåâîëå áåç ñïàðèâàíèÿ, íåñêîëüêî ðàç ïðèíîñè-
ëè ïîòîìñòâî (Chapman et al., 2007). Ïîäîáíî èíäþøà-
òàì, îíî ïîÿâëÿëîñü â ðåçóëüòàòå àâòîìèêòè÷åñêîãî ïàð-
òåíîãåíåçà, íî â îòëè÷èå îò èíäþêîâ, ó àêóë, êàê ó ëþäåé,
æåíñêèé ïîë ãîìîãàìåòåí (XX), à ãåòåðîãàìåòåí ìóæñêîé
(XY). Ïîýòîìó â ðåçóëüòàòå «ñàìîîïëîäîòâîðåíèÿ» (ñëèÿ-
íèÿ ìàòåðèíñêîãî ÿäðà ÿéöåêëåòêè ñ íàïðàâèòåëüíûì
òåëüöåì, âñå ðàâíî � ïåðâûì èëè âòîðûì) ñàìêà ìîæåò
ïðîèçâåñòè òîëüêî ñàìêó.

Äëÿ íàñ çäåñü áîëåå âñåãî èíòåðåñíî òî, ÷òî ïîçäíåå
ïðîòåêàíèå äåëåíèé ñîçðåâàíèÿ â îîãåíåçå ïòèö (êàê è áîëü-
øèíñòâà äðóãèõ æèâîòíûõ) îñòàâëÿåò âîçìîæíîñòü, êîãäà
íåò íîðìàëüíîãî îïëîäîòâîðåíèÿ ÿéöà ñïåðìèåì, âîññòà-
íîâèòü äèïëîèäíîñòü â óæå îòëîæåííîì ÿéöå èíûì ïóòåì:
íàïðèìåð, ñ èñïîëüçîâàíèåì ïîëÿðíîãî ÿäðà. Ðàçóìååòñÿ,
äëÿ äëèòåëüíîãî, óñòîé÷èâîãî êëîíèðîâàíèÿ âî ìíîãèõ ïî-
êîëåíèÿõ òàêîé ìåõàíèçì íå ïðèãîäåí. Îí äîïóñêàåò ðàñ-
ùåïëåíèå ïðèçíàêîâ è ïîòîìó íå ñîõðàíÿåò ñâîéñòâ êëîíà.
Åùå õóäøèå ðåçóëüòàòû â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ äàëî áû ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå ñîâåðøåííî ãîìîçèãîòíûõ
ëèíèé Drosophila mercatorum (âàðèàíò 6, ñ. 55).

Òåì íå ìåíåå ñðåäè ïðî÷èõ îáúåêòîâ, äåòàëüíî èñ-
ñëåäîâàííûõ öèòîãåíåòèêàìè, ìû âñòðå÷àåì ïðîöâåòàþ-
ùèõ äîëãîíîñèêîâ, îäíîïîëûõ ÿùåðèö è ïðåäñòàâèòåëåé
ìíîãèõ äðóãèõ ãðóïï, â òîì ÷èñëå Drosophila mangabeirai
(âàðèàíò 5, ñ. 54), âñå îñîáè êîòîðîé äèïëîèäíû è ïðè-
òîì ãåòåðîçèãîòíû ïî òðåì õðîìîñîìíûì èíâåðñèÿì. Â
÷åì æå èõ îòëè÷èå îò ñëó÷àéíûõ ÷àä ïàðòåíîãåíåçà?

Áåäà â òîì, ÷òî ïðè «ñëó÷àéíîì» èëè, êàê åãî åù¸
íàçûâàþò, «àêöèäåíòàëüíîì» ïàðòåíîãåíåçå ó îáû÷íîãî



60 Ã Ë À Â À  2

äâóïîëîãî âèäà íåîïëîäîòâîðåííîå ÿ é ö î  ï ð î õîä è ò
í î ð ì à ë ü í û é  ì å é î ç, âêëþ÷àþùèé êðîññèíãîâåð è
ðåäóêöèþ, è äàåò íà÷àëî ãàïëîèäíîìó, ñëàáîìó çàðîäû-
øó. Èíîãäà ïðîäóêòû íåíàðóøåííîãî ìåéîçà, îáúåäèíÿ-
ÿñü â òåõ èëè èíûõ ñî÷åòàíèÿõ, âîññòàíàâëèâàþò äèïëî-
èäíîñòü, íî ïîñëåäñòâèÿ ýòîé àâàðèéíîé ðåñòàâðàöèè ÿä-
ðà âñåãäà ïëîõè èëè ëåòàëüíû: âåäü ñëèÿíèå íàïðàâèòåëü-
íûõ ÿäåð ïîäîáíî ñàìîîïëîäîòâîðåíèþ, êîòîðîå âåäåò, êàê
èçâåñòíî, ê ïîíèæåííîé æèçíåñïîñîáíîñòè. Â äðóãîì ñëó-
÷àå � ïðè ïðîñòîì íåðàñõîæäåíèè ãîìîëîãè÷íûõ õðîìî-
ñîì (ò. å. âûïàäåíèè ïåðâîãî, ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ) �
îðãàíèçì äîëæåí, êàçàëîñü áû, ñîõðàíèòü ìàòåðèíñêèé íà-
áîð õðîìîñîì. Íî èñïðàâíûé êðîññèíãîâåð îñóùåñòâëÿ-
åò îáìåí ó÷àñòêàìè ñåñòðèíñêèõ è íåñåñòðèíñêèõ õðîìà-
òèä (Âàñåöêèé, 1977, ñ. 152), ïîýòîìó âòîðîå äåëåíèå ìåé-
îçà è ïîñëåäóþùåå ñëèÿíèå íàïðàâèòåëüíûõ òåëåö òàêæå
ìîãóò ïðèâîäèòü ê ãîìîçèãîòèçàöèè âðåäíûõ ðåöåññèâíûõ
àëëåëåé.

Èíûìè ñëîâàìè, îòêàçàâøèñü îò îïëîäîòâîðåíèÿ è
ðåäóêöèè (ò. å. ÷åðåäóþùèõñÿ â æèçíåííîì öèêëå ñìåøå-
íèÿ è ðàñõîæäåíèÿ ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ) ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèå îðãàíèçìû äîëæíû ïðåñå÷ü åùå îäèí ìåõàíèçì ðå-
êîìáèíàöèè � êðîññèíãîâåð. Òàì, ãäå ýòî âïîëíå óäàëîñü,
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ëèíèè ñïîñîáíû ê ïîëíîöåííîìó
êëîíèðîâàíèþ. Åñëè æå ðóäèìåíòû ìåéîçà ïîêàçûâàþò
ñåáÿ íå òîëüêî â öèòîëîãè÷åñêèõ êàðòèíàõ, íî è â âèäå
ïóñòü ñèëüíî îñëàáëåííîé ðåêîìáèíàöèè, êëîíèðîâàíèå
áåñïåðñïåêòèâíî. Êëîíû íåñòàáèëüíû, îíè èçìåíÿþòñÿ;
è èõ êîíêóðåíöèÿ íå ïðèâåäåò ê ñîõðàíåíèþ ñàìûõ æèç-
íåñïîñîáíûõ ñî÷åòàíèé àëëåëåé.
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ÅÑÒÅÑÒÂÅÍÍÛÅ ÊËÎÍÈÐÓÞÙÈÅÑß
ÐÀÑÛ È ÂÈÄÛ:

ÀÐÈÑÒÎÊÐÀÒÛ ÈËÈ ÄÅÃÅÍÅÐÀÒÛ?

3.1. Ìåõàíèçìû îñòàíîâêè ðåêîìáèíàöèè,
íàáëþäàþùèåñÿ ó åñòåñòâåííûõ
êëîíèðóþùèõñÿ ôîðì

Â ïðåäûäóùèõ ðàçäåëàõ íà ïðèìåðå íåìíîãèõ õî-
ðîøî èçó÷åííûõ âèäîâ ìû âèäåëè, ÷òî ïåðåõîä îáû÷íîãî
äâóïîëîãî âèäà ê ðàçìíîæåíèþ áåç ãåíåòè÷åñêîé ðåêîì-
áèíàöèè âåäåò ê ïðåâðàùåíèþ ïîëèìîðôíîé ïîïóëÿöèè
â êëîí èëè â ñìåñü íåáîëüøîãî ÷èñëà êëîíîâ. Â êà÷åñòâå
ñàìîãî ïðîñòîãî ìåõàíèçìà êëîíèðîâàíèÿ îáñóæäàëñÿ ïàð-
òåíîãåíåç.

3.1.1. Ïàðòåíîãåíåç

Ïðè ïàðòåíîãåíåçå ìîëîäûå îðãàíèçìû ðàçâèâàþò-
ñÿ èç æåíñêèõ ãàìåò � ÿèö, íî áåç ó÷àñòèÿ ñïåðìèåâ. Ïî-
ïóëÿöèÿ ñîñòîèò òîëüêî èç ñàìîê, ñàìöîâ íåò, íåò è îï-
ëîäîòâîðåíèÿ, ïîýòîìó äëÿ óñïåøíîãî ðàçâèòèÿ â ÿéöå
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äîëæåí ñîõðàíèòüñÿ ïîëíûé (íå ðåäóöèðîâàííûé) íàáîð
õðîìîñîì, ñâîéñòâåííûé ñîìàòè÷åñêèì êëåòêàì: äèïëî-
èäíûé èëè ïîëèïëîèäíûé.

Åñòåñòâåííûé (ò. å. íàáëþäàåìûé â ïðèðîäíûõ ïî-
ïóëÿöèÿõ) ïàðòåíîãåíåç âñåãäà ñîïðîâîæäàåòñÿ ãëóáîêè-
ìè èçìåíåíèÿìè ìåéîçà, â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ âñå ìåõà-
íèçìû ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè áûâàþò ïîëíîñòüþ
óñòðàíåíû, è ïðèçíàêè ìàòåðèíñêîãî îðãàíèçìà ïåðåäà-
þòñÿ ïîòîìñòâó áåç âñÿêèõ èçìåíåíèé. Â ýòîì ñëó÷àå ðàç-
âèâàþùååñÿ èç íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö ïîòîìñòâî íàñëå-
äóåò ãåíû åäèíñòâåííîãî ðîäèòåëÿ � ìàòåðè.

Ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ
äèïëîèäíûõ è ïîëèïëîèäíûõ ëèíèé è âèäîâ (ñì. òàáë. 2,
ðàçäåë 3.2.) îïèñàíû ñðåäè ðàêîîáðàçíûõ (Vandel, 1934;
Salemaa & Heino, 1990; Ìèòðîôàíîâ è äð., 1982), íàñåêî-
ìûõ (Suomalainen, 1940, 1969; Suomalainen et al., 1976,
1987; Korotyaev, 1996; Êîðîòÿåâ, 2000) è ÿùåðèö (Äàðåâ-
ñêèé, 1958; Darevsky and Danielyan, 1968; Darevsky et al.,
1985; Dessauer and Cole, 1989; Moritz et al., 1989a, 1989b;
Darevsky, 1992; Äàðåâñêèé è Äàíèåëÿí, 2001).

Îáñóæäàÿ âîçíèêíîâåíèå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âè-
äîâ è èõ íåèçáåæíóþ êîíêóðåíöèþ ñ äâóïîëûìè ôîðìà-
ìè, çîîëîãè ÷àùå âñåãî îñòàíàâëèâàþò ñâîå âíèìàíèå íà
÷èñëå, à íå íà êà÷åñòâå ïðîèçâîäèìûõ ïîòîìêîâ. Äåéñò-
âèòåëüíî, ïðè ïàðòåíîãåíåçå ñàìöû íå íóæíû. Â ïîïóëÿ-
öèÿõ îäíîïîëî-æåíñêèõ âèäîâ (all-female species) êàæäàÿ
îñîáü, à íå êàæäàÿ âòîðàÿ, ïðèíîñèò ïîòîìñòâî, ïîýòîìó
ìîëîäè ïîÿâëÿåòñÿ áîëüøå. Ñòðàííî, ÷òî ñðàâíèâàÿ ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêèå è äâóïîëûå ïîïóëÿöèè, èññëåäîâàòåëè
îáû÷íî çàáûâàþò, ÷òî ÷èñëî ãàìåò, ëè÷èíîê, ìàëüêîâ, äå-
òåíûøåé, ïðîèçâîäèìûõ îñîáüþ çà âðåìÿ æèçíè, ó áëèç-
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êèõ âèäîâ æèâîòíûõ è áåç âñÿêîãî ïàðòåíîãåíåçà ìîæåò
îòëè÷àòüñÿ â íåñêîëüêî ðàç. Ñïîñîáíîñòü êëîíàëüíûõ
ôîðì íå òðàòèòü íà ñîäåðæàíèå ñàìöîâ ïîëîâèíó ïèùè è
äðóãèõ ðåñóðñîâ, èñïîëüçóåìûõ ïîïóëÿöèåé, íàñòîé÷èâî
îáñóæäàåò â ñâîèõ ðàáîòàõ ïîä èìåíåì «äâóêðàòíîãî ïðå-
èìóùåñòâà ïàðòåíîãåíåçà» äàæå òàêîé çàìå÷àòåëüíûé ãå-
íåòèê ñîâðåìåííîñòè, êàêèì áûë Ìýéíàðä-Ñìèò (May-
nard-Smith, 1971a, 1971b; 1978, ðóññêîå èçäàíèå 1981).

Èíàÿ è, ïî-âèäèìîìó, áîëåå îñíîâàòåëüíàÿ òî÷êà çðå-
íèÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû àêöåíòèðîâàòü âíèìàíèå íà ãå-
íåòè÷åñêèõ ïðåèìóùåñòâàõ ïàðòåíîãåíåçà è äðóãèõ ìå-
õàíèçìîâ êëîíèðîâàíèÿ (Suomalainen et al., 1976; Grant,
1977; Ãðàíò, 1980 è ìí. äð.). Áóëüøåãî, ìíå êàæåòñÿ, âíè-
ìàíèÿ çàñëóæèâàþò ãëóáîêèå ãåíåòè÷åñêèå ïîñëåäñòâèÿ
ïåðåõîäà ê êëîíèðîâàíèþ, âûñîêàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü, îä-
íîðîäíîñòü è æèçíåñïîñîáíîñòü îñîáåé, íà êîòîðûå óêà-
çûâàþò ðàçíîðîäíûå ôàêòû, â òîì ÷èñëå äàííûå, ñîáðàí-
íûå Ìåéíàðäîì-Ñìèòîì.

Ïî ñâîèì ãåíåòè÷åñêèì ïîñëåäñòâèÿì ê ïàðòåíîãå-
íåçó ïðèìûêàþò äðóãèå âòîðè÷íûå âèäîèçìåíåíèÿ ïîëî-
âîãî ðàçìíîæåíèÿ: ãèíîãåíåç, ãèáðèäîãåíåç è àíäðîãåíåç.
Ãèíîãåíåòè÷åñêèå è ãèáðèäîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû òàêæå
â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îáðàçóþò îäíîïîëûå æåíñêèå ïî-
ïóëÿöèè, íî èõ âîñïðîèçâîäñòâî îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ó÷àñòè-
åì ñàìöîâ áëèçêèõ äâóïîëûõ âèäîâ.

3.1.2. Ãèíîãåíåç

Ãèíîãåíåç ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðàçâèòèå íåîïëîäî-
òâîðåííîãî ÿéöà, ïðîèñõîäÿùåå ïîñëå ñòèìóëÿöèè åãî
ñïåðìèåì. Îñåìåíåíèå íåîáõîäèìî, íî ïîñëå ñëèÿíèÿ ãà-
ìåò ãîëîâêà ñïåðìèÿ íå ïðåîáðàçóåòñÿ â ìóæñêîé
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ïðîíóêëåóñ è âñêîðå ýëèìèíèðóåòñÿ. Ðàçâèòèå çàðîäû-
øà ïðîòåêàåò ïîä êîíòðîëåì òîëüêî ìàòåðèíñêîé íàñëåä-
ñòâåííîñòè è ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ îäíèõ òîëüêî ñàìîê* .

Íàèáîëåå èçâåñòíûé ïðèìåð ãèíîãåíåçà � ðàçìíî-
æåíèå ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ Carassius auratus gibelio. Åãî
àðåàë ïðîñòèðàåòñÿ îò Çàïàäíîé Åâðîïû äî ßïîíèè. Â
âîñòî÷íîé ÷àñòè ýòîãî îãðîìíîãî ïðîñòðàíñòâà ÷àñòî
âñòðå÷àþòñÿ äâóïîëûå ïîïóëÿöèè. Îò íèõ ïðîèñõîäèò
âñåì èçâåñòíàÿ àêâàðèóìíàÿ «çîëîòàÿ ðûáêà», ðàçìíîæàþ-
ùàÿñÿ îáû÷íûì ïîëîâûì ïóòåì è ïîòîìó ïðèãîäíàÿ äëÿ
ñêðåùèâàíèé è èñêóññòâåííîé ñåëåêöèè. Â Åâðîïå êàðàñü
ïî÷òè ïîâñåìåñòíî ïðåäñòàâëåí îäíîïîëîé ôîðìîé. Â ñìå-
øàííûõ ïîïóëÿöèÿõ ãèíîãåíåòè÷åñêèå ñàìêè ðàçìíîæà-
þòñÿ ñ ó÷àñòèåì ñàìöîâ äâóïîëîé ðàñû ñâîåãî âèäà, à â
îäíîïîëûõ � ñ ó÷àñòèåì ñàìöîâ ñàçàíà, ïëîòâû, çîëîòî-
ãî êàðàñÿ è äðóãèõ êàðïîâûõ ðûá. Âñå èññëåäîâàííûå ãè-
íîãåíåòè÷åñêèå ñàìêè ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ èç åâðîïåéñêèõ
è êèòàéñêèõ ïîïóëÿöèé îêàçàëèñü òðèïëîèäàìè. Â ÿïîí-
ñêèõ ïîïóëÿöèÿõ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû òðèïëîèäíûå,

* Â áîòàíè÷åñêîé ëèòåðàòóðå ïîäîáíîå ÿâëåíèå îáû÷íî
èìåíóþò ïñåâäîãàìèåé (èëè ïñåâäîãàìíûì àïîìèêñèñîì; ñì.,
íàïðèìåð, Noirot et al., 1997). Ãèíîãåíåçîì áîòàíèêè òðàäèöè-
îííî íàçûâàþò òîëüêî «ðåäóöèðîâàííûé æåíñêèé ïàðòåíîãå-
íåç, ñâÿçàííûé ñ ïñåâäîãàìèåé» , ò. å. ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàç-
âèòèå çàðîäûøà ïîñëå îïûëåíèÿ, ïðè íàëè÷èè ìåéîçà, íî ïðè
îòñóòñòâèè ñëèÿíèÿ æåíñêîé è ìóæñêîé ãàìåò è ïðè äåãåíåðà-
öèè ïîñëåäíåé (Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1964, ñ. 312). ×òîáû èç-
áåæàòü ïóòàíèöû, ÿ íå áóäó äàëåå óïîòðåáëÿòü òåðìèí «ãèíîãå-
íåç» â ýòîì ñìûñëå, âñåãäà ñëåäóÿ ïîíèìàíèþ, óòâåðäèâøåìó-
ñÿ â çîîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå.
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ðåæå òåòðàïëîèäíûå ãèíîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû (Ãîëîâèí-
ñêàÿ è äð., 1947, 1965; ×åðôàñ, 1987; Zhou et al., 2000; Âà-
ñèëüåâà è Âàñèëüåâ, 2000; Murakami et al., 2001; Áðûêîâ è
äð., 2005).

Ãèíîãåíåç îòìå÷åí òàêæå ó äèïëîèäíûõ è òðèïëî-
èäíûõ ðàñ ìåëêèõ æèâîðîäÿùèõ òðîïè÷åñêèõ ðûáîê, îò-
íîñÿùèõñÿ ê ðîäàì Poecilia è Poeciliopsis (ñåì. Poeciliidae;
Hubbs & Hubbs, 1932, 1946; Miller  & Schultz, 1959; Schultz,
1961, 1966, 1967, 1969). Êðîìå òîãî, îí íàáëþäàåòñÿ ó òðè-
ïëîèäíûõ è òåòðàïëîèäíûõ ùèïîâîê � Cobitis (ðûá ñå-
ìåéñòâà Cobitidae; Sofrad�ja & Berberoviè, 1978; Âàñèëüåâ
è Âàñèëüåâà, 1982; Âàñèëüåâ, 1985; Âàñèëüåâà, 1999; Ëå-
áåäåâà, 2007), ó ïðåèìóùåñòâåííî äèïëîèäíîãî ãèáðèä-
íîãî âèäà ðûá Menidia clarkhubbsi (Atherinidae; Echelle &
Mosier, 1981, 1982; Echelle et al., 1983), ó òðèïëîèäíîé
ôîðìû ïëîòâû � Rutilus (Cyprinidae; Collares-Pereira,
1985, 1986, öèò. ïî: Êèðïè÷íèêîâó, 1987). Îí èçâåñòåí ó
õâîñòàòûõ çåìíîâîäíûõ � ãèáðèäíûõ òðèïëîèäíûõ ðàñ
Ambystoma (Ambystomatidae; Macgregor & Uzzell, 1964;
Cuellar, 1974), íåìíîãèõ íàñåêîìûõ � ó òðèïëîèäíîé ðà-
ñû æóêà-ïðèòâîðÿøêè, îòíîñÿùåãîñÿ ê ðîäó Ptinus, çàâè-
ñèìîé â ñâîåì ðàçìíîæåíèè îò ñàìöîâ äèïëîèäíîãî âèäà
Ptinus clavipes (Coleoptera, Ptinidae; Sanderson, 1960), è ó
ïðåñíîâîäíîé ïëàíàðèè Dugesia gonocephala (Pala et al.,
1982). Ïî-âèäèìîìó, òîò æå ìåõàíèçì ðàçìíîæåíèÿ, îïè-
ñàííûé ïîä èìåíåì «ïñåâäîôåðòèëèçàöèè», èñïîëüçóåò-
ñÿ êîëü÷àòûì ÷åðâåì Lumbricillus (Oligochaeta, Enchy-
traeidae; Christiansen & O�Connor, 1958).

Îáû÷íî è ïàðòåíîãåíåç, è ãèíîãåíåç ðàññìàòðèâàþò
êàê âòîðè÷íî óïðîùåííûå âàðèàíòû ïîëîâîãî ðàçìíîæå-
íèÿ. Èñõîäÿ èç òîãî, èõ ïîÿâëåíèå îáúÿñíÿþò óâåëè÷åíèåì
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ñêîðîñòè ðàçìíîæåíèÿ çà ñ÷åò îòñóòñòâèÿ â ïîïóëÿöèè ñàì-
öîâ. Îäíàêî ñàìûé îáùèé âçãëÿä íà ðåãóëÿðíûå ïðåâðà-
ùåíèÿ êëåòî÷íîãî ãåíîìà â òå÷åíèå æèçíåííîãî öèêëà ýó-
êàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ (âêëþ÷àÿ ÿäåðíóþ è ïðîêàðèî-
òè÷åñêóþ ñîñòàâëÿþùóþ, çàêëþ÷åííóþ â ãåíîìàõ õëîðî-
ïëàñòîâ, ìèòîõîíäðèé è äðóãèõ îðãàíåëë) ïîçâîëÿåò áî-
ëåå òî÷íî îïèñàòü è, ìîæåò áûòü, ïîíÿòü ïîñëåäñòâèÿ îñòà-
íîâêè ðåêîìáèíàöèè ïðè ïàðòåíîãåíåçå.

Èìåííî òàêîé âçãëÿä, ñîïðîâîæäàåìûé ââåäåíèåì
ïîëåçíîé, óíèâåðñàëüíîé íîìåíêëàòóðû, ê ñîæàëåíèþ,
âñåãäà âñòóïàþùåé â êîíôëèêò ñ òðàäèöèåé, ìû âñòðå-
÷àåì â ðàáîòå À. Ñ. Êîíäðàøîâà. Ñ åãî òî÷êè çðåíèÿ,
âïîëíå ïîíÿòíîé â ðàìêàõ óòâåðäèâøåéñÿ òåïåðü òåîðèè
ñèìáèîòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ Eukaryota, ãåíîì ñîìà-
òè÷åñêîé êëåòêè ó áîëüøèíñòâà ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîò-
íûõ âêëþ÷àåò äèïëîèäíûé íàáîð õðîìîñîì (ÿäåðíûé ãå-
íîì) è âñåãäà ïîëèïëîèäíûé ãåíîì êëåòî÷íûõ îðãàíåëë
(Kondrashov, 1997)* . ßäåðíûé ãåíîì ó äâóïîëûõ äèïëî-
èäíûõ âèäîâ ó÷àñòâóåò â íîðìàëüíîé ïîëîâîé ðåêîìáè-
íàöèè, à ãåíîì îðãàíåëë, êàê äî ñèõ ïîð ñ÷èòàåòñÿ, â íåé
ó÷àñòèÿ íå ïðèíèìàåò.

Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ãåíåòè÷åñêèå îáìåíû ìåæäó
êëåòêàìè ñâîáîäíî æèâóùèõ ïðîêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèç-
ìîâ áûëè èçó÷åíû äàâíî, ðåêîìáèíàöèþ ìåæäó ãåíîìà-

* «Ó ýóêàðèîò <�> ÄÍÊ îðãàíåëë, ïðåäñòàâëåíà áóëüøèì
÷èñëîì êîïèé, ÷åì ÿäåðíàÿ ÄÍÊ». Ïîëèïëîèäèÿ «ïðîêàðèîòè-
÷åñêîé» ÷àñòè ãåíîìà âûñøèõ îðãàíèçìîâ ñâÿçàíà ñ ìíîæåñò-
âåííîñòüþ õëîðîïëàñòîâ, ìèòîõîíäðèé è ïðîèñõîäÿùèõ îò íèõ
îðãàíåëë, à òàêæå ñ íàëè÷èåì íåñêîëüêèõ êîïèé «ìèòîõîíäðè-
àëüíîé õðîìîñîìû» â êàæäîé ìèòîõîíäðèè.
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ìè êëåòî÷íûõ îðãàíåëë îáíàðóæèòü íå óäàâàëîñü. Ãëàâ-
íîé ïðè÷èíîé òîìó, ïî-âèäèìîìó, áûëî óáåæäåíèå, ÷òî
ìèòîõîíäðèè ñïåðìèåâ íèêîãäà íå ïðîíèêàþò â ÿéöî, è
èõ ÄÍÊ íå ïåðåäàåòñÿ ïîòîìñòâó. Äðóãàÿ (è áîëåå îñíî-
âàòåëüíàÿ) ïðè÷èíà òðóäíîñòåé â îáíàðóæåíèè ãåíåòè-
÷åñêèõ îáìåíîâ ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ ñîñòîèò â åå ïî-
ëèïëîèäèè: íåìíîãèå êîïèè ãèáðèäíîé ÄÍÊ, îáðàçîâàâ-
øèåñÿ ïðè îáìåíàõ ìåæäó ìàòåðèíñêèì è îòöîâñêèì ãà-
ïëîòèïàìè, ò. å. âàðèàíòàìè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ, òåðÿþòñÿ â îãðîì-
íîé ìàññå êîïèé ìàòåðèíñêîãî ãàïëîòèïà, ñîäåðæàùèõ-
ñÿ â äåñÿòêàõ òûñÿ÷ ìèòîõîíäðèé, íàïîëíÿþùèõ öèòî-
ïëàçìó ÿéöà.

Òåïåðü ñòàëî èçâåñòíî, ÷òî ó ìèäèè Mytilus
galloprovincialis ïðîíèêíîâåíèå ìèòîõîíäðèé èç ñïåðìè-
åâ â ÿéöî ÿâëåíèå íå ñòîëü óæ ðåäêîå. Äëÿ ìèäèè áûëè
ïîëó÷åíû ïðÿìûå äîêàçàòåëüñòâà ãîìîëîãè÷åñêèõ îáìå-
íîâ ìåæäó íèòÿìè ìòÄÍÊ, óíàñëåäîâàííûìè ïî ìóæñêîé
è æåíñêîé ëèíèè (Ladoukakis & Zouros, 2001). Â òîé æå
ðàáîòå ïðèâåäåíû äàííûå, êàñàþùèåñÿ íåãîìîëîãè÷íîé
ðåêîìáèíàöèè ìåæäó íåêîäèðóþùèìè ó÷àñòêàìè ìòÄÍÊ
ó äðîçîôèëû, ñâåð÷êîâ è îñåòðîâ. Äàæå ó ÷åëîâåêà îòöîâ-
ñêèå ìèòîõîíäðèè ìîãóò ñî ñïåðìèåì ïðèíèêàòü â ÿéöå-
êëåòêó è îáìåíèâàòüñÿ ó÷àñòêàìè ñ ìàòåðèíñêîé ìèòîõîí-
äðèàëüíîé ÄÍÊ.

Ó îäíîãî ïîíåâîëå ëåíèâîãî ïàöèåíòà, íå ñïîñîáíî-
ãî äîëüøå íåñêîëüêèõ ìèíóò ïåðåíîñèòü äàæå íåáîëüøóþ
ôèçè÷åñêóþ íàãðóçêó, ïðè÷èíîé çàáîëåâàíèÿ îêàçàëàñü íå-
õâàòêà äâóõ íóêëåîòèäíûõ ïàð â ìèòîõîíäðèàëüíîì ãåíå
ND2, êîäèðóþùåì îäèí èç ìåòàáîëè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ.
Íàïðÿæåíèå ìóñêóëîâ âûçûâàëî ó ìîëîäîãî ÷åëîâåêà
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ðåçêîå íàêîïëåíèå ìîëî÷íîé êèñëîòû, êîòîðîå ïðîèñõî-
äèò ó âñåõ ëþäåé ïîñëå òÿæåëîé ðàáîòû. Êîãäà åãî ìòÄÍÊ
áûëà ñåêâåíèðîâàíà, â ìóñêóëàõ (íî íå âî âñåõ ïðî÷èõ òêà-
íÿõ) áûëè îáíàðóæåíû äâà ãàïëîòèïà. Îäèí èç íèõ áûë
ïðåäñòàâëåí áîëåå ìíîãî÷èñëåííûìè � â ñîîòíîøåíèè
10:1 � êîïèÿìè è ñîäåðæàë ìóòàöèþ ãåíà ND2, ÷òî è âû-
çâàëî çàáîëåâàíèå (Schwartz & Vissing, 2002; Bromham
et al., 2003). Îòåö è ìàòü ïàöèåíòà � çäîðîâûå ëþäè; ñëå-
äîâàòåëüíî, ìóòàöèÿ âîçíèêëà â òå÷åíèå îíòîãåíåçà ñû-
íà, íî, êàê íè ñòðàííî, ìóòàíòíûé, ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþ-
ùèé ãàïëîòèï áëèçîê ê îòöîâñêîé ìòÄÍÊ. Äàëüíåéøåå
èññëåäîâàíèå ïîêàçàëî, ÷òî â ìûøå÷íîé òêàíè áîëüíîãî,
ãäå îêàçàëèñü ìèòîõîíäðèè îáîèõ ðîäèòåëåé, ïðèñóòñò-
âóþò äåñÿòêè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ïðåä-
ñòàâëÿþùèõ ñîáîé ïðîäóêòû ðåêîìáèíàöèè îòöîâñêîé è
ìàòåðèíñêîé ìòÄÍÊ (Kraytsberg et al., 2004).

Ìèòîõîíäðèàëüíàÿ õðîìîñîìà êàê ïîçâîíî÷íûõ, òàê
è íèçøèõ, áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ îòëè÷àåòñÿ áîëüøèì
ïîñòîÿíñòâîì è ïî äëèíå, è ïî íàáîðó ãåíîâ â êîäèðóþ-
ùåé ÷àñòè (Sederoff, 1984; Attardi, 1985; Æèìóëåâ, 2002).
Îäíàêî ó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ÿùåðèö Heteronotia binoei
(Gekkonidae), ðàñïðîñòðàíåííûõ â ïóñòûíÿõ Àâñòðàëèè,
äëèíà ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ ñèëüíî âàðüèðóåò è ñîñòàâ-
ëÿåò îò 17.2 äî 27.6 òûñÿ÷ íóêëåîòèäîâ (Moritz & Brown,
1987; Moritz, 1991a). Íàëè÷èå äóïëèêàöèé â ìèòîõîíäðè-
àëüíîé ÄÍÊ îòìå÷åíî Ìîðèöåì â ïîïóëÿöèè åùå îäíîãî
òðèïëîèäíîãî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî ãåêêîíà Hemidactylus
garnotii (Gekkonidae). Åùå îäèí ïðèìåð òàíäåìíûõ äóï-
ëèêàöèé â ìèòîõîíäðèàëüíîì ãåíîìå îòìå÷åí ó ñåâåðî-
àìåðèêàíñêèõ ÿùåðèö ðîäà Cnemidophorus (Teiidae), èç-
âåñòíîãî áîëüøèì ÷èñëîì ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ è
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ðàñ; ïðàâäà, ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé ýòîãî ðîäà äóïëèêàöèè
èçðåäêà âñòðå÷àþòñÿ è ó äâóïîëûõ ôîðì (Moritz & Brown,
1987; Moritz et al., 1989a, 1989b).

Óäëèíåíèå ìèòîõîíäðèàëüíîé õðîìîñîìû â ïàðòåíî-
ãåíåòè÷åñêèõ ëèíèÿõ Heteronotia binoei ïðîèñõîäèò ïóòåì
îáðàçîâàíèÿ êðóïíûõ ïðÿìûõ òàíäåìíûõ äóïëèêàöèé (îò 1.2
äî 10.4 òûñ. ïàð íóêëåîòèäîâ). Ìíîãî÷èñëåííûå òðèïëîèä-
íûå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ðàñû ýòîãî âèäà, çàñåëèâøèå
ïóñòûíè Àâñòðàëèè (ðèñ. 6), ïîÿâèëèñü â ðåçóëüòàòå ìíîãî-
êðàòíûõ ñêðåùèâàíèé äâóõ äèïëîèäíûõ äâóïîëûõ ðàñ, êî-
òîðûå óäàåòñÿ ðàçëè÷àòü êàðèîëîãè÷åñêè, ïî ñòðîåíèþ äîñòà-
òî÷íî êðóïíûõ õðîìîñîì. Ïðè÷åì äâóïîëûå ðàñû ñîâñåì

Ðèñ. 6. Ðàñïðîñòðàíåíèå äâóïîëûõ è ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ðàñ ãåê-
êîíà Heteronotia binoei â çàïàäíîé è öåíòðàëüíîé Àâñòðàëèè (ïî:
Moritz, 1991a).  Áåëûìè êâàäðàòèêàìè ïîìå÷åíû ìåñòà îáèòàíèÿ
äâóïîëûõ è, ïî-âèäèìîìó, ñàìûõ ìîëîäûõ ñðåäè ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêèõ ïîïóëÿöèé, ìòÄÍÊ êîòîðûõ íå íåñåò äóïëèêàöèé; çà÷åðíåí-
íûå êâàäðàòèêè � ïîïóëÿöèè ñ óâåëè÷åííîé ìòÄÍÊ (öèôðû îò 1
äî 10 óêàçûâàþò íà ïîñëåäîâàòåëüíîå íàêîïëåíèå òàíäåìíûõ äóï-
ëèêàöèé); êðóæêè ñ öèôðàìè âíóòðè � ïîïóëÿöèè, ãäå ïðîèçîøëî

 óìåíüøåíèå ìòÄÍÊ áëàãîäàðÿ äåëåöèÿì.



70 Ã Ë À Â À  3

íå ïðîÿâëÿþò èçìåí÷èâîñòè ïî äëèíå ìòÄÍÊ. Ãåîãðàôè÷å-
ñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ãåêêîíîâ ïîêà-
çûâàåò, ÷òî ïî ìåðå îñâîåíèÿ îáøèðíûõ àâñòðàëèéñêèõ
ïóñòûíü îíè ïîñëåäîâàòåëüíî íàêàïëèâàëè òàíäåìíûå äóï-
ëèêàöèè. Çàòåì ðàçíîîáðàçèå ãàïëîòèïîâ ìòÄÍÊ óâåëè÷è-
âàëîñü, êàê ïîëàãàþò, åùå çà ñ÷åò íåáîëüøèõ äåëåöèé (ñì.
ñõåìó äèâåðãåíöèè ãàïëîòèïîâ, Moritz, 1991a, p. 227, fig. 5),
ïðîèçîøåäøèõ çà âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêèõ ðàñ. Äåëåöèè îáíàðóæåíû ïðåèìóùåñòâåííî â âîñòî÷-
íîé ÷àñòè àðåàëà, ÷òî â öåëîì ñîîòâåòñòâóåò ïðîäâèæåíèþ
âèäà îò çàïàäíîãî ïîáåðåæüÿ, ãäå îáèòàþò äèïëîèäíûå äâó-
ïîëûå ïðåäêè ñ êîðîòêîé ìòÄÍÊ, â öåíòð êîíòèíåíòà.

Èòàê, ïàðòåíîãåíåç è ãèíîãåíåç îáåñïå÷èâàþò â ïðèðî-
äå ðàçìíîæåíèå êëîíàëüíûõ âèäîâ. Îáà ýòè ìåõàíèçìà ïðå-
äóñìàòðèâàþò îñòàíîâêó ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè ÿäåð-
íîãî ãåíîìà, è ðàçëè÷èÿ ìåæäó íèìè ìîãóò ïîêàçàòüñÿ ôîð-
ìàëüíûìè. Äåéñòâèòåëüíî, ïðè ãèíîãåíåòè÷åñêîì ðàçâèòèè
ñïåðìèé òîëüêî «ñòèìóëèðóåò» ÿéöî ê ðàçâèòèþ, íî ðîëü åãî,
âåðîÿòíî, íå îãðàíè÷èâàåòñÿ ýòèì; âåäü â îäíèõ ãðóïïàõ æè-
âîòíûõ òàêàÿ ñòèìóëÿöèÿ íå íóæíà, â äðóãèõ � íåîáõîäèìà.

Íåëüçÿ ñêàçàòü, ÷òî ïîòðåáíîñòü â îïëîäîòâîðåíèè
� ñâîéñòâî íàèáîëåå âûñîêîîðãàíèçîâàííûõ æèâîòíûõ.
Áîëüøèíñòâî íåðåêîìáèíèðóþùèõ íàñåêîìûõ, ìîëëþñêîâ
è ðàêîâ ñîñòàâëÿþò ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå âèäû, â òî âðåìÿ
êàê ÷åðâè íåðåäêî ïðèáåãàþò ê ãèíîãåíåçó. Êëîíàëüíûå âè-
äû ÿùåðèö ðàçìíîæàþòñÿ òîëüêî ïàðòåíîãåíåçîì, çàòî ðû-
áüÿ èêðà ïî÷åìó-òî âñåãäà òðåáóåò îïëîäîòâîðåíèÿ, è ó ðûá
íàáëþäàåòñÿ ãèíîãåíåç. Ïîñêîëüêó ó ãèíîãåíåòè÷åñêèõ âè-
äîâ õðîìîñîìû «÷óæîãî» ñàìöà íå âçàèìîäåéñòâóþò è íå
îáúåäèíÿþòñÿ ñ õðîìîñîìàìè ìàòåðèíñêîãî ÿäðà ÿéöåêëåò-
êè, ïîäëèííîãî îïëîäîòâîðåíèÿ íå ïðîèñõîäèò.



71ÅÑÒÅÑÒÂÅÍÍÛÅ ÊËÎÍÈÐÓÞÙÈÅÑß ÐÀÑÛ È ÂÈÄÛ�

Ïîòðåáíîñòü â íåïðåìåííîì ñëèÿíèè ãàìåò è îáúå-
äèíåíèè åñëè íå ÿäåð, òî öèòîïëàçìû ìîæíî ñâÿçàòü ñ
îáåñïå÷åíèåì ïîñòîÿíñòâà ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ; âåäü
îáíàðóæåííàÿ ó èñêëþ÷èòåëüíî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ
ÿùåðèö íåîáû÷íàÿ èçìåí÷èâîñòü ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ
ðåçêî îòëè÷àåò ðåïòèëèé îò ðûá è ïðî÷èõ õîðîøî èçó÷åí-
íûõ íåðåêîìáèíèðóþùèõ æèâîòíûõ* . Âñïîìíèì, ÷òî
ãëàâíûì ìåõàíèçìîì îáåñïå÷åíèÿ ïîñòîÿíñòâà ÷èñëà è
ìîðôîëîãèè õðîìîñîì ó îñîáåé îäíîãî âèäà äëÿ äâóïî-
ëûõ îðãàíèçìîâ ñ÷èòàþò ïîëîâîé ïðîöåññ. Ñïàðèâàíèå ãî-
ìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì â ìåéîçå îáåñïå÷èâàåò ïîñòîÿííûé,
îñóùåñòâëÿåìûé â êàæäîì ïîêîëåíèè êîíòðîëü çà îäíî-
îáðàçèåì êàðèîòèïà. Èçìåíåííûå êðóïíûìè òðàíñëîêà-
öèÿìè èëè èíâåðñèÿìè õðîìîñîìû íå ñïîñîáíû ê óïîðÿ-
äî÷åííîìó ñïàðèâàíèþ è íå ïîïàäàþò â æèçíåñïîñîáíûå
ãàìåòû, ïîýòîìó ó âèäîâ, ðàçìíîæàþùèõñÿ ïîëîâûì ïó-
òåì, êàðèîòèï, êàê ïðàâèëî, ñëóæèò íàäåæíûì ñèñòåìà-
òè÷åñêèì ïðèçíàêîì, à âñå îòêëîíåíèÿ îò ïðàâèëà ñâÿçà-
íû ñ âíóòðèâèäîâîé äèôôåðåíöèàöèåé, â òîé èëè èíîé
ñòåïåíè íàðóøàþùåé öåëîñòíîñòü âèäà.

Â îòíîøåíèè ìèòîõîíäðèé òðóäíåå äîïóñòèòü ñòðî-
ãèé êîíòðîëü ñõîäñòâà èõ ÄÍÊ ïî äëèíå è ñîñòàâó ëîêó-
ñîâ, òàê êàê ðàçìíîæåíèå ìèòîõîíäðèé íå ñâÿçàíî ñ ìåé-
îçîì. È âñå æå ïåðèîäè÷åñêîå «ñðàâíåíèå» äâóõ èçðåäêà

* Â ðàáîòå Âîëëèñà ïîêàçàíî (Wallis, 1987) íàëè÷èå òàí-
äåìíûõ äóïëèêàöèé (1.1�8.5 òûñ. íóêëåîòèäîâ) â êîäèðóþùåé
îáëàñòè ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ ó ãðåáåí÷àòîãî òðèòîíà Triturus
cristatus (Salamandridae). Âîçìîæíî, ýòî íåñêîëüêî íàðóøàåò
ïðèóðî÷åííîñòü äóïëèêàöèé ê ïàðòåíîãåíåòèêàì, òàê êàê ó çåì-
íîâîäíûõ áîëåå îáû÷åí íå ïàðòåíî-, à ãèíîãåíåç.
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êîíòàêòèðóþùèõ ðàçíîðîäíûõ ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíî-
ìîâ � ìàòåðèíñêîãî è îòöîâñêîãî � âîçìîæíî, ïîçâîëÿ-
åò äâóïîëûì è ãèíîãåíåòè÷åñêèì (íî íå ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèì!) âèäàì óñòðàíÿòü òàíäåìíûå äóïëèêàöèè è
îáåñïå÷èâàåò ñòàáèëüíîñòü ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ. Îä-
íîïîëûå âèäû ÿùåðèö ëèøåíû òàêîé âîçìîæíîñòè, ïî-
ýòîìó íå òîëüêî ÿäåðíûé, íî è ìèòîõîíäðèàëüíûé ãåíîì
ó íèõ ïîêàçûâàåò áîëåå ñâîáîäíîå íàêîïëåíèå îøèáîê.

Åñëè ýòî, ïîêà ñëàáî îáîñíîâàííîå, ïðåäïîëîæåíèå
ïîäòâåðäèòñÿ, ï à ð ò å í î ã å í å ç  ìîæíî áóäåò ïðîòèâî-
ïîñòàâèòü ã è í î ã å í å ç ó  êàê ãåíåòè÷åñêóþ ñèñòåìó,
îáåñïå÷èâàþùóþ ï ð å ê ð à ù å í è å  ð å ê îì á è í à ö è è
í å  ò î ë ü ê î  â  ÿ ä å ð í î ì ,  í î  è  â  ì è ò î õî í ä ð è -
à ë ü í î ì  ã å í î ì å.

3.1.3. Ãèáðèäîãåíåç

Ãèáðèäîãåíåç*  îòëè÷àåòñÿ îò ãèíîãåíåçà òåì, ÷òî ïî-
òîìñòâî ðàçâèâàåòñÿ èç îïëîäîòâîðåííûõ ÿèö. Àëëåëè îò-
öà, âíîñèìûå ñïåðìèåì, ñ÷èòûâàþòñÿ è ïðîÿâëÿþòñÿ ôå-
íîòèïè÷åñêè. Ïîòîìñòâî âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ òàêæå ñîñòî-
èò òîëüêî èç ñàìîê, íî îíè ÿâëÿþòñÿ ïîäëèííûìè «ñîìà-
òè÷åñêèìè ãèáðèäàìè», òàê êàê èõ ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè
íåñóò õðîìîñîìû îáîèõ ðîäèòåëåé, ÷òî ïîäòâåðæäåíî
ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèì èññëåäîâàíèåì ôåðìåíòîâ è ñêðå-
ùèâàíèÿìè ñ èñïîëüçîâàíèåì ìàðêåðíûõ ãåíîâ. Òåì íå
ìåíåå ïðè ïîëîâîì ñîçðåâàíèè ãèáðèäíûõ îñîáåé íà íà-

* Òåðìèí «ãèáðèäîãåíåç», âåðîÿòíî, ïðèëàãàÿ èìåííî ê
ñïîñîáó ðàçìíîæåíèÿ, Ã. À. Ëàäà (1995, ñ. 88) ïðèïèñûâàåò Òóí-
íåðó (Tunner, 1974), à â äðóãîì ìåñòå òåêñòà (ñ. 100) � Øóëüöó
(Schultz, 1969).
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÷àëüíûõ ñòàäèÿõ îîãåíåçà îòöîâñêèå õðîìîñîìû ýëèìè-
íèðóþòñÿ, è â ñîçðåâàþùåì ÿéöå ñîõðàíÿþòñÿ òîëüêî ìà-
òåðèíñêèå õðîìîñîìû. Òàêèì îáðàçîì, â êàæäîì ïîêîëå-
íèè îäèí ãàïëîèäíûé íàáîð (âíîñèìûé ñàìöîì) äîëæåí
áûòü âíîâü çàèìñòâîâàí. Íà ýòîì îñíîâàíèè Ë. ß. Áîðêèí
è È. Ñ. Äàðåâñêèé ïðåäëàãàþò èìåíîâàòü òàêóþ ôîðìó ðàç-
ìíîæåíèÿ «êðåäèòîãåíåçîì»* .

Ëó÷øå âñåãî ÿâëåíèå ãèáðèäîãåíåçà îïèñàíî íà ìà-
òåðèàëå æèâîðîäÿùèõ ñóáòðîïè÷åñêèõ ðûáîê ðîäà
Poeciliopsis, íàñåëÿþùèõ ðåêè Ìåêñèêàíñêîãî çàëèâà
(Schultz, 1961, 1969, 1973, 1977; Vrijenhoek, 1972; Angus
& Schultz, 1979). Çäåñü îáèòàþò îäíîïîëî-æåíñêèå äèï-
ëîèäíûå ïîïóëÿöèè, ïðîèçîøåäøèå îò ìåæâèäîâûõ ãèá-
ðèäîâ ýòîãî ðîäà. Îíè «ïàðàçèòèðóþò» íà ñâîèõ ïðåäêî-
âûõ âèäàõ, èñïîëüçóÿ èõ ñàìöîâ ïðè ðàçìíîæåíèè. Ñàìêè
Poeciliopsis monacha�lucida, íåñóùèå ïî îäíîìó ãàïëîèä-
íîìó íàáîðó P. monacha è P. lucida, ñïàðèâàþòñÿ ñ ñàìöà-
ìè P. lucida; ñàìêè P. monacha�latidens � ñ ñàìöàìè
P. latidens; ñàìêè P. monacha�occidentalis � ñ ñàìöàìè
P. occidentalis. Ïðàâäà, ñàìöû îòäàþò ïðåäïî÷òåíèå ÷èñòî-
ïîðîäíûì ñàìêàì ñâîåãî âèäà è ñ ìåòèñíûìè ñïàðèâàþò-
ñÿ ìåíåå îõîòíî, çàòî â îîãåíåçå ãèáðèäîãåíåòè÷åñêèõ

* Çäåñü èäåò ðå÷ü î «ãèáðèäîãåíåçå» êàê î ñïîñîáå ðàçìíî-
æåíèÿ. Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïðè îáñóæäåíèè ìåõàíèç-
ìîâ âèäîîáðàçîâàíèÿ òåì æå òåðìèíîì íåðåäêî îáîçíà÷àþò ãèá-
ðèäíîå âîçíèêíîâåíèå ëþáûõ íîâûõ òàêñîíîâ (âèäîâ, ðîäîâ,
ñåìåéñòâ...), â òîì ÷èñëå è äâóïîëûõ, ðàçìíîæàþùèõñÿ îáû÷-
íûì ïîëîâûì ïóòåì. Ñëîæèâøàÿñÿ â ýòîé îáëàñòè ñèñòåìà òåð-
ìèíîâ è ïîíÿòèé ïîäðîáíî ðàññìîòðåíà â ðÿäå ðàáîò (Áîðêèí è
Äàðåâñêèé, 1980; Äàðåâñêèé, 1986, 1995; Dawley, 1989).
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ñàìîê âñå õðîìîñîìû, ïîëó÷åííûå îò îòöà, ýëèìèíèðó-
þòñÿ. Ìàòåðèíñêèé æå ãàïëîèäíûé íàáîð ïðåòåðïåâàåò
îäíî äåëåíèå; âûäåëÿåòñÿ îäíî íàïðàâèòåëüíîå òåëüöå, è
â ÿéöåêëåòêå îñòàþòñÿ òîëüêî 24 õðîìîñîìû, îòíîñÿùèå-
ñÿ ê ãåíîìó monacha. Îíè ïåðåäàþòñÿ èç ïîêîëåíèÿ â ïî-
êîëåíèå áåç èçìåíåíèé, íå ñìåøèâàÿñü è íå îáìåíèâàÿñü
ó÷àñòêàìè ñ õðîìîñîìàìè ñàìöà. Íî â ñåìåííèêàõ ñàìöà
èäåò íîðìàëüíûé ìåéîç, ïîýòîìó ïîëèìîðôèçì ïîòîìñò-
âà, îïðåäåëÿåìûé ãåíàìè îòöà, ìîæåò áûòü çíà÷èòåëüíûì.
Ïîëíîãî êëîíèðîâàíèÿ íå ïîëó÷àåòñÿ, îòòîãî ãèáðèäîãå-
íåòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå íàçûâàþò ïîëóêëîíàëüíûì*  èëè
ìåðîêëîíàëüíûì**  («÷àñòè÷íîêëîíàëüíûì»), ñîõðàíÿþ-
ùèì â êîíñòàíòíîì ñîñòîÿíèè ó äèïëîèäíûõ (èëè òðèï-
ëîèäíûõ) ôîðì ëèøü îäèí èç äâóõ õðîìîñîìíûõ íàáî-
ðîâ. Åùå áîëåå óäèâèòåëüíîå, ãðàíè÷àùåå ñ ãèáðèäîãåíå-
çîì ÿâëåíèå â ïîñëåäíåå âðåìÿ áûëî îáíàðóæåíî ó êàðïî-
âûõ ðûá � ëåùà (Abramis brama, ðèñ. 7) è ïëîòâû (Rutilus
rutilus, ðèñ. 8)*** . Àðåàëû èõ øèðîêî íàêëàäûâàþòñÿ; âî
ìíîãèõ ìåñòàõ îíè äàþò ïëîäîâèòîå ãèáðèäíîå ïîòîìñò-
âî (ðèñ. 9), íî òåì íå ìåíåå íå ñëèâàþòñÿ è, íàñêîëüêî èç-
âåñòíî, äàæå íå îáìåíèâàþòñÿ ãåíàìè, îñòàâàÿñü õîðîøè-
ìè òàêñîíîìè÷åñêèìè âèäàìè.

Îêàçûâàåòñÿ, â ìåéîçå ãèáðèäà ñâîáîäíàÿ ñåãðåãà-
öèÿ íàðóøåíà, èìååò ìåñòî òîëüêî ïîãåíîìíîå ðàñïðåäå-
ëåíèå õðîìîñîì, ò. å. õðîìîñîìû ëåùà è ïëîòâû ìîãóò ïå-

* Ïîëóêëîíàëüíûé (hemiclonal) � òåðìèí Êîëìàíà
(K. Kallman, ñì. Vrijenhoek, et al., 1977.)

** Ìåðîêëîíàëüíûé (meroclonal) � òåðìèí , ïðåäëîæåííûé
À. Å. Âèíîãðàäîâûì ñ ñîàâòîðàìè (Vinogradov et al., 1990).

*** Þ. Â. Ñëûíüêî (2000) íàçûâàåò åãî «ïðîàïîìèêñèñ».
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ðåäàâàòüñÿ ïîòîìñòâó òîëüêî â âèäå ïîëíûõ ãàïëîèäíûõ
íàáîðîâ. Ìîëîêè ãèáðèäíîãî ñàìöà ñîäåðæàò òðè ñîðòà
ïîäâèæíûõ æèçíåñïîñîáíûõ ãàìåò:

1) ãàïëîèäíûå ñïåðìèè, íåñóùèå òîëüêî õðîìîñîìû
ëåùà;

2) ãàïëîèäíûå æå ñïåðìèè ñ õðîìîñîìàìè ïëîòâû;
3) áîëåå êðóïíûå, äèïëîèäíûå ñïåðìèè ñ ïîëíûìè õðî-

ìîñîìíûìè íàáîðàìè è ïëîòâû, è ëåùà.

Æåíñêèé ãàìåòîãåíåç èìååò òå æå íàðóøåíèÿ, íî,
íåñìîòðÿ íà ÿâíîå îòêëîíåíèå îò íîðìàëüíîé, ñâîéñòâåí-
íîé ðîäèòåëüñêèì âèäàì ðåêîìáèíàöèè, ãèáðèäíûå îñî-
áè îáîèõ ïîëîâ îêàçûâàþòñÿ ôåðòèëüíû. Îò èõ ñïàðèâà-
íèÿ, êàê è îò âîçâðàòíîãî ñêðåùèâàíèÿ ñ ðîäèòåëüñêèìè
âèäàìè, ïîìèìî ãèáðèäíûõ îñîáåé, âíîâü ïîëó÷àåòñÿ
«÷èñòàÿ» ïëîòâà è ëåù (Yakovlev & Slynko, 1997; ßêîâëåâ
è Ñëûíüêî, 1998). È âñå æå âî ìíîãèõ âîäîåìàõ ãèáðèäû
èìåþò òàêèå ïðåèìóùåñòâà, ÷òî ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþò
íàä ðîäèòåëüñêèìè âèäàìè (Ñëûíüêî, 2000).

Êàê íè óäèâèòåëüíû ïîïóëÿöèîííûå âçàèìîîò-
íîøåíèÿ ïëîòâû è ëåùà, îíè íå ïðåäñòàâëÿþò ÿâëå-
íèÿ, ñîâåðøåííî íå íàõîäÿùåãî àíàëîãèè ñðåäè äðó-
ãèõ ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ. Âñå ñåìü èçâåñòíûõ â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ ÿùåðèö ðî-
äà Darevskia Arribas, 1998 (à êðîìå íèõ, â ðîä âêëþ÷å-
íû åùå 16 áèñåêñóàëüíûõ âèäîâ) ñôîðìèðîâàëèñü â ðå-
çóëüòàòå åñòåñòâåííîé ãèáðèäèçàöèè ìåæäó áëèçêèìè
áèñåêñóàëüíûìè âèäàìè. Íà ïåðèôåðèè àðåàëîâ øè-
ðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ äâóïîëûõ ôîðì ïðîèñõîäèò
ãèáðèäèçàöèÿ ñ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè ðîäñòâåííèêàìè
(â ãèáðèäíîé çîíå ãèáðèäû ñîñòàâëÿþò îò 0.5% äî 30%
è áîëåå îò îáùåé ÷èñëåííîñòè ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè).
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Îáà âèäà è èõ ãèáðèäû «çàíèìàþò â çîíå ñèìïàòðèè
èäåíòè÷íûå ýêîëîãè÷åñêèå íèøè». Ãèáðèäû â îñíîâ-
íîì áåñïëîäíû, íî åñòü ôåðòèëüíûå è ñàìêè, è äàæå

ñàìöû. «Â ïîòîìñòâå îäíîé ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîé ìà-
òåðè åäèíîâðåìåííî ðàçâèâàþòñÿ êàê íîðìàëüíûå äè-
ïëîèäíûå îñîáè, òàê è èõ òðèïëîèäíûå (3n=57) ñåñò-

Ðèñ. 7.  Ëåù Abramis brama (Èç Áåðãà, 1949)

Ðèñ. 8. Ïëîòâà Rutilus rutilus (Èç Áåðãà, 1949)
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ðû è áðàòüÿ, çàèìñòâóþùèå äâà ãåíîìà (2n=38) îò
ìàòåðè è îäèí (n=19) îò ñïàðèâàâøåãîñÿ ñ íåé ñàì-
öà» (Äàðåâñêèé è Äàíèåëÿí, 2001).

Ãèáðèäîãåíåç ïðèâëåêàëñÿ òàêæå äëÿ îáúÿñíåíèÿ íå-
êëîíàëüíîãî ðàçìíîæåíèÿ, íàáëþäàþùåãîñÿ, ïî êðàéíåé
ìåðå, â íåêîòîðûõ ïîïóëÿöèÿõ Ambystoma (Bogart et al.,
1985; 1987; Bogart & Licht, 1986) è ãîëüÿíà. Ïðè÷åì ñðåäè
ãèáðèäíûõ ôîðì ãîëüÿíà äèïëîèäíàÿ (àìôèãàïëîèäíàÿ)

ôîðìà, Phoxinus eos-neogaeus, ðàçìíîæàåòñÿ ïóòåì ãèíî-
ãåíåçà, è âñå îòíîñÿùèåñÿ ê íåé îñîáè îêàçàëèñü ïðèíàä-
ëåæàùèìè ê îäíîìó êëîíó (Elder & Schlosser, 1995; Dawley
et al., 1987), õîòÿ îáèëüíûå â òîì æå âîäîåìå òðèïëîèä-
íûå îñîáè, ñóäÿ ïî íåóäàâøåéñÿ òðàíñïëàíòàöèè ôðàãìåí-
òîâ ïëàâíè÷êîâ, ÿâíî íå áûëè ãåíåòè÷åñêè èäåíòè÷íû, ò.å.
ïðîèñõîäèëè îò ïîâòîðíîãî ñêðåùèâàíèÿ êëîíàëüíîé ãèá-
ðèäíîé äèïëîèäíîé ôîðìû ñ ñàìöàìè Phoxinus eos
(Dawley & Goddard, 1988; Goddard, Dawley & Dowling,
1989; Goddard et al., 1998).

Ðèñ. 9. Ãèáðèä ëåùà ñ êàñïèéñêèì ïîäâèäîì ïëîòâû � âîáëîé.
(Èç Áåðãà, 1916)
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Ãèáðèäîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû èçâåñòíû òàêæå ñðå-
äè íàñåêîìûõ, íåêîòîðûõ ïàëî÷íèêîâ (Phasmatodea;
Normark, 2003, â îáçîðå, áåç óêàçàíèÿ âèäîâ); åùå áîëåå
çàìå÷àòåëüíû èíîãäà íàáëþäàþùèåñÿ ó íèõ ñëó÷àè àíä-
ðîãåíåòè÷åñêîãî ðàçìíîæåíèÿ (Tinti et al., 1995; ñì. íèæå,
â ðàçäåëå 3.1.4).

ßâëåíèå, î÷åíü ïîõîæåå íà ãèáðèäîãåíåç æèâîò-
íûõ, îïèñàíî äëÿ îáûêíîâåííîãî øèïîâíèêà � Rosa
canina* . Ó ïåíòàïëîèäíûõ êàðèîìîðô, èëè «ìèêðîâèäîâ»
øèïîâíèêà (îíè èìåþò 35 õðîìîñîì, èñõîäíîå ÷èñëî x=7)
â õîäå ñëîæíî ïðîòåêàþùåãî ìåéîçà â ìàòåðèíñêèõ êëåò-
êàõ çàðîäûøåâîãî ìåøêà äâà ãàïëîèäíûõ íàáîðà êîíúþ-
ãèðóþò ñ îáðàçîâàíèåì 7 áèâàëåíòîâ. Êîãäà â ïåðâîì äå-
ëåíèè îíè ðàñõîäÿòñÿ ê ïîëþñàì, ê ìèêðîïèëÿðíîìó ïî-
ëþñó ñîáèðàþòñÿ, ïîìèìî ñåìè êîíúþãèðîâàâøèõ õðî-
ìîñîì, âñå íåêîíúþãèðîâàâøèå õðîìîñîìû. Òàêèì îá-
ðàçîì, íà ìèêðîïèëÿðíîì êîíöå êëåòêè ðàñïîëàãàþòñÿ
28 õðîìîñîì, â äàëüíåéøåì ïîïàäàþùèõ â çàðîäûøå-
âûé ìåøîê: îäèí ãàïëîèäíûé íàáîð (1x), ïîëó÷èâøèéñÿ
â ðåçóëüòàòå íîðìàëüíîé ñåãðåãàöèè, è òðè íàáîðà (21
õðîìîñîìà, ò.å. 3x), óíàñëåäîâàííûå áåç èçìåíåíèé îò ìà-
òåðèíñêîãî ðàñòåíèÿ.

Â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû òàêæå îáðàçóþòñÿ
7 áèâàëåíòîâ, êîòîðûå îáû÷íûì îáðàçîì ñåãðåãèðóþò.
Îñòàëüíûå (21 õðîìîñîìà) âî âðåìÿ ìåéîòè÷åñêèõ äåëå-
íèé ðàñïðåäåëÿþòñÿ íåïðàâèëüíî èëè òåðÿþòñÿ. Ãðàíò
(1984), ññûëàÿñü íà àíàëèç íåáîëüøîé âûáîðêè ïûëüöå-

* Ãðàíò (1984) óñëîâíî íàçûâàåò åãî «ïåðìàíåíòíîé íå-
÷åòíîé ïîëèïëîèäèåé» (permanent odd polyploidy), ïîä÷åðêèâàÿ,
÷òî òåðìèí íå ñëåäóåò ïîíèìàòü â áóêâàëüíîì çíà÷åíèè âõîäÿ-
ùèõ â íåãî ñëîâ.
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âûõ çåðåí, ñîîáùàåò, ÷òî òîëüêî ïðèìåðíî ñåäüìàÿ ÷àñòü
ïûëüöû èìååò ïî 7 õðîìîñîì è ðàçâèâàåòñÿ óñïåøíî. Ïî-
ëàãàþò, ÷òî ïîëíîöåííûìè áûâàþò òîëüêî òå ïûëèíêè,
êóäà ïîïàë îäèí ïîëíûé ãàïëîèäíûé íàáîð èç ÷èñëà êîíú-
þãèðîâàâøèõ õðîìîñîì.

Áëàãîäàðÿ òàêîìó íåîáû÷íîìó òå÷åíèþ ãàìåòîãå-
íåçà, Rosa canina ïåðåäàåò ÷åðåç ïûëüöó òîëüêî êîíúþ-
ãèðîâàâøèå õðîìîñîìû, à ÷åðåç çàðîäûøåâûé ìåøîê �
åùå òðè, ïî-âèäèìîìó íåîäèíàêîâûõ ãàïëîèäíûõ íàáî-
ðà, íåñóùèõ âûñîêîãåòåðîçèãîòíîå, íå ðàçðóøàåìîå ðå-
êîìáèíàöèåé ñî÷åòàíèå àëëåëåé (Gustafsson & Håkansson,
1942; Ãðàíò, 1984).

Óáåäèòåëüíûå äîêàçàòåëüñòâà ãèáðèäîãåíåòè÷åñêî-
ãî ðàçìíîæåíèÿ èìåþòñÿ òàêæå â îòíîøåíèè åâðîïåéñêîé
òàê íàçûâàåìîé «ñúåäîáíîé ëÿãóøêè» Rana esculenta. Ýòîò
õîðîøî èçâåñòíûé âèä íåîæèäàííî îêàçàëñÿ ãèáðèäîì
R. lessonae è R. ridibunda (Berger, 1967, 1968; Áåðãåð, 1976;
Uzzell et al., 1975, 1977, 1980).

Ïî÷òè ïî âñåé êîíòèíåíòàëüíîé Åâðîïå î÷åíü îáû÷-
íû ñìåøàííûå ïîïóëÿöèè, ñîñòîÿùèå èç ïðóäîâîé
(Rana lessonae) è ñúåäîáíîé ëÿãóøêè, â êîòîðûõ ñúåäîá-
íûå (Rana esculenta), èìåþùèå îäèí ãàïëîèäíûé õðîìî-
ñîìíûé íàáîð lessonae è îäèí íàáîð ridibunda, ïðåäñòàâ-
ëåíû îáîèìè ïîëàìè, íî èíîãäà � òîëüêî ñàìöàìè (Áîð-
êèí è äð., 1987; Öàóíå, 1987) èëè òîëüêî ñàìêàìè (Tunner,
1974). Áîëåå ðåäêè âîäîåìû, ãäå ñúåäîáíàÿ ëÿãóøêà ñî-
ñåäñòâóåò ñ îçåðíîé (Rana ridibunda), ïðè÷åì â ðÿäå ñëó-
÷àåâ âñå Rana esculenta � ñàìöû (Günter, 1975). Ïîïóëÿ-
öèîííûå ñèñòåìû, îáúåäèíÿþùèå âñå òðè ôîðìû
(R. ridibunda, R. lessonae è R. esculenta), â Çàïàäíîé Åâðî-
ïå âñòðå÷àþòñÿ êðàéíå ðåäêî (Günter, 1975), íî â Ðîññèè
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äîâîëüíî îáû÷íû (Ëàäà, 1995). Ñàìîå óäèâèòåëüíîå, ÷òî
ñúåäîáíûå ëÿãóøêè îáðàçóþò è ñàìîñòîÿòåëüíûå äâóïî-
ëûå ïîïóëÿöèè, êîòîðûå ìîãóò áûòü ïîëíîñòüþ äèïëîèä-
íûìè, íî, êàê ïðàâèëî, â íèõ ïðèñóòñòâóþò òðèïëîèäíûå
îñîáè � äî 80% (Ëàäà, 1995; Lada et al., 1995).

Îïûòû ïî ãèáðèäèçàöèè ëÿãóøåê äàëè íàñòîëüêî
íåîæèäàííûå ðåçóëüòàòû, ÷òî äîëãî âûçûâàëè íåäîâåðèå.
Ñòðàííûì êàçàëîñü ïðåæäå âñåãî òî, ÷òî ïðè ñêðåùèâà-
íèè äâóõ õîðîøèõ âèäîâ ïîëó÷èëèñü îñîáè òðåòüåãî, äàâ-
íî îïèñàííîãî, ëèííååâñêîãî âèäà (Rana esculenta
Linnaeus, 1758). Â òî æå âðåìÿ èç 35 ïàð Rana esculenta
ïîòîìñòâî ëèøü îäíîé äîñòèãëî ïîëîâîé çðåëîñòè è îêà-
çàëîñü ñîñòîÿùèì òîëüêî èç ñàìîê ñ ôåíîòèïîì R. ridi-
bunda (Áåðãåð, 1976 è áîëåå ðàííèå ïóáëèêàöèè ýòîãî àâ-
òîðà: Berger, 1967, 1968).

Â ñêðåùèâàíèÿõ ñúåäîáíîé ëÿãóøêè (R lessonae�ridibunda)
ñ îäíèì èç ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ, ïðóäîâîé ëÿãóøêîé
Rana lessonae, ïîÿâëÿëîñü ïîòîìñòâî, ñîñòîÿùåå èñêëþ÷è-
òåëüíî èç R lessonae�ridibunda, õîòÿ ïðè íîðìàëüíîì ìåíäåëåâ-
ñêîì ðàñùåïëåíèè, ïîìèìî æèâîòíûõ, èìåþùèõ ãèáðèä-
íûé ãåíîòèï, äîëæíû áûëè áû ïîÿâèòüñÿ è ïðóäîâûå ëÿ-
ãóøêè (R lessonae�lessonae). Ïðè ñêðåùèâàíèè ñúåäîáíîé ëÿãóø-
êè ñî âòîðûì ðîäèòåëüñêèì âèäîì, îçåðíîé ëÿãóøêîé
Rana ridibunda, â îäíèõ ñëó÷àÿõ ïîëó÷àëèñü òîëüêî ñúåäîá-
íûå ëÿãóøêè (R lessonae�ridibunda), â äðóãèõ � òîëüêî îçåðíûå
(R ridibunda�ridibunda). Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ýòîãî ÿâëåíèÿ Òóííåð
ïðåäïîëîæèë, ÷òî â õîäå ãàìåòîãåíåçà ó ñúåäîáíîé ëÿãóø-
êè ïåðåä íà÷àëîì ìåéîçà îäèí èç ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ ðî-
äèòåëüñêèõ âèäîâ öåëèêîì óäàëÿåòñÿ, è â ãàìåòû ïåðåäàåò-
ñÿ ëèøü îäèí � îñòàâøèéñÿ íàáîð õðîìîñîì (Tunner, 1974).
Ïðàâäà, ñêðåùèâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî íåêîòîðûå ñàìöû âñå
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æå ïðîäóöèðóþò ñïåðìàòîçîèäû è ridibunda è lessonae
(Uzzell et al., 1977; Günther & Plötner, 1988).

Ïðè öèòîôîòîìåòðè÷åñêîì èññëåäîâàíèè ëÿãóøà÷ü-
åé ñïåðìû è ýðèòðîöèòîâ êðîâè áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî ïî
ñîäåðæàíèþ ÄÍÊ ãåíîì ridibunda íà 16% áîëüøå, ÷åì
ãåíîì lessonae (Mazin, Borkin, 1979; Áîðêèí et al., 1987).
Ïîëüçóÿñü ýòèì óäîáíûì äëÿ èññëåäîâàòåëÿ îòëè÷èåì,
À. Å. Âèíîãðàäîâ ñ ñîàâòîðàìè (1988; Vinogradov et al.,
1990, 1991) ïîäòâåðäèëè, ÷òî â íà÷àëå ñïåðìàòîãåíåçà êàê
ó äèïëîèäíûõ, òàê è ó òðèïëîèäíûõ ñàìöîâ ñúåäîáíîé
ëÿãóøêè ïðîèñõîäèò ýëèìèíàöèÿ îäíîãî ãåíîìà. Ïðè÷åì
ñàìöû èç âîäîåìîâ, â êîòîðûõ ýòîò âèä ïðåäñòàâëåí òîëü-
êî äèïëîèäíûìè ëÿãóøêàìè è îáèòàåò âìåñòå ñ Ra-
na lessonae, âñåãäà ïðîäóöèðóþò ñïåðìèè òîëüêî ñ ãåíî-
ìîì ridibunda, ïîýòîìó èõ ïîòîìñòâî ìîæåò ñîñòîÿòü (è,
äåéñòâèòåëüíî, ñîñòîèò) òîëüêî èç ñúåäîáíûõ ëÿãóøåê
(R lessonae�ridibunda). Â äðóãèõ æå ïîïóëÿöèîííûõ ñèñòåìàõ è
íåêîòîðûå äèïëîèäíûå, è òðèïëîèäíûå ñàìöû ýòîãî âè-
äà ïðîèçâîäÿò ñïåðìèè ñ ãåíîìîì êàê lessonae, òàê è
ridibunda. Îáíàðóæåíèå «ãèáðèäíîé àìôèñïåðìèè» ïîçâî-
ëÿåò õîòü êàê-òî îáúÿñíèòü ñäåëàâøååñÿ íåïîíÿòíûì ïî-
ñëå îòêðûòèÿ ãèáðèäîãåíåçà ó ëÿãóøåê ñóùåñòâîâàíèå
«÷èñòûõ» ïîïóëÿöèé Rana esculenta. Ïîäðîáíåå î «ãèá-
ðèäíîé àìôèñïåðìèè», ò.å. î íå îäèíàêîâîé â ðàçíûõ ïî-
ïóëÿöèÿõ ñïîñîáíîñòè ñàìöîâ Rana esculenta äàâàòü ñïåð-
ìó ñ ãåíîìàìè îáîèõ ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ, ñì. â ðàáîòå
À. Å. Âèíîãðàäîâà ñ ñîàâòîðàìè (Vinogradov et al., 1991).

Êàê óæå óïîìèíàëîñü, ãàïëîèäíûå íàáîðû Rana
ridibunda è R. lessonae çàìåòíî îòëè÷àþòñÿ ïî êîëè÷åñòâó
ÄÍÊ; ýòî ìîæíî ñ÷èòàòü õîðîøèì äîêàçàòåëüñòâîì îòñóò-
ñòâèÿ ó R. esculenta êðîññèíãîâåðà. Åñëè áû ó ãèáðèäíîé
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ëÿãóøêè øåë êðîññèíãîâåð, ãåíîìû ridibunda è lessonae,
îáìåíèâàÿñü êóñêàìè õðîìîñîì, âñêîðå óðàâíÿëèñü áû â
îáúåìå. Ïðåæäå âñåãî ýòî äîëæíî áûëî áû ïðîÿâèòüñÿ â
ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ, íî çàòåì ìîãëî áû ïðèâåñòè ê
ñëèÿíèþ è ñàìèõ ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ.

Èòàê, â îîãåíåçå ñúåäîáíîé ëÿãóøêè èñêëþ÷åíà
ñâîáîäíàÿ ñåãðåãàöèÿ. Êðîññèíãîâåð ìåæäó ãîìîëîãè÷-
íûìè (òî÷íåå, ãîìåîëîãè÷íûìè) õðîìîñîìàìè, ïðèíàä-
ëåæàùèìè äâóì ðàçíûì âèäàì, ïî-âèäèìîìó, òàêæå ñî-
âåðøåííî çàáëîêèðîâàí, ïîýòîìó åñòåñòâåííûå ïîïóëÿ-
öèè ñúåäîáíîé ëÿãóøêè ïîäîáíû ñîçäàííûì áëàãîäàðÿ
óñïåõàì ñîâðåìåííîé ãåíåòèêè ãåòåðîçèñíûì ãèáðèäàì
êóð è êóêóðóçû, âîñïðîèçâîäèìûì ïóòåì ïîñòîÿííîãî
ñêðåùèâàíèÿ èíáðåäíûõ âûñîêîãîìîçèãîòíûõ ëèíèé.
Íî, â îòëè÷èå îò èñêóññòâåííûõ îñîáî ïðîäóêòèâíûõ ãèá-
ðèäîâ êóð è êóêóðóçû, ó ñúåäîáíîé ëÿãóøêè ãåòåðîçèñ
ïîääåðæèâàåòñÿ íå èçîëèðîâàííûì ðàçìíîæåíèåì ðîäè-
òåëüñêèõ ëèíèé, ãîìîçèãîòèçèðîâàííûõ ïîñðåäñòâîì
äëèòåëüíîãî èíáðèäèíãà, à ï î ã å í î ì í û ì  ð à ñ õîæ -
ä å í è å ì  õ ð î ì î ñ î ì.

Ñúåäîáíóþ ëÿãóøêó, êîíå÷íî, íå ñëåäóåò ñ÷èòàòü
ïðîñòî ãèáðèäîì äâóõ âèäîâ. Ýòà ôîðìà èìååò ñîáñòâåí-
íûå ýêîëîãè÷åñêèå ÷åðòû (Áåðãåð, 1976; Berger, Berger,
1992; Ëàäà, 1995), âîñïðîèçâîäèòñÿ ñ ó÷àñòèåì (ðåæå, áåç
ó÷àñòèÿ) ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ è óïîòðåáëÿåò íåáîëüøóþ,
íî îòâå÷àþùóþ îñîáîé íèøå ÷àñòü èõ ãåíîôîíäîâ. Â êà-
æäîé ëîêàëüíîé «ïîïóëÿöèè» Rana esculenta èñïîëüçóåò
ãåíû ýòèõ âèäîâ â ñîñòàâå äâóõ ðàçíîðîäíûõ ãàïëîèäíûõ
íàáîðîâ. Îäèí èç íèõ, î÷åâèäíî, ñòðîãî êëîíèðóåòñÿ; äðó-
ãîé æå «æèâåò», èçìåíÿåòñÿ âìåñòå ñ íàáîðîì ëîêóñîâ è
àëëåëåé âòîðîãî ðîäèòåëüñêîãî âèäà.
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Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî Rana ridibunda è R. les-
sonae, íå èìåÿ èçîëÿöèè íè ãåîãðàôè÷åñêîé (èõ àðåàëû
øèðîêî íàêëàäûâàþòñÿ), íè áèîëîãè÷åñêîé (ëÿãóøêè äâóõ
ðàçíûõ âèäîâ óñïåøíî ñïàðèâàþòñÿ), íè ôèçèîëîãè÷åñêîé
(îíè äàþò ïëîäîâèòîå ïîòîìñòâî), îñòàþòñÿ õîðîøèìè
«áèîëîãè÷åñêèìè âèäàìè». Ìåæäó íèìè ñóùåñòâóåò ñòðî-
ãàÿ ã å í å ò è ÷ å ñ ê à ÿ  èçîëÿöèÿ, îáåñïå÷èâàåìàÿ îñîáåí-
íîñòÿìè ïðîòåêàíèÿ ãàìåòîãåíåçà ó ãèáðèäîâ � ýëèìè-
íàöèåé îäíîãî ãàïëîèäíîãî íàáîðà õðîìîñîì ïåðåä íà÷à-
ëîì ìåéîçà.*

Ïðè ïîëóêëîíàëüíîì ãèáðèäîãåíåòè÷åñêîì ðàçìíî-
æåíèè òîëüêî îäèí èç äâóõ ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ êëîíèðó-
åòñÿ, ïîääåðæèâàåòñÿ â ïîñòîÿíñòâå. Âòîðîé, çàèìñòâóåìûé
â êàæäîì ïîêîëåíèè íàáîð õðîìîñîì «÷óæîãî ñàìöà», ó÷à-
ñòâóåò â ðåêîìáèíàöèè â ñîñòàâå îòöîâñêîãî âèäà. Ýòî, âå-
ðîÿòíî, îñëàáëÿåò ïðåèìóùåñòâà ãèáðèäíîãî ñîñòîÿíèÿ, íî
çàòî ñîõðàíÿåò íåêîòîðûé ïîëèìîðôèçì ãèáðèäîãåíåòè÷å-
ñêîé ïîïóëÿöèè. Íåïîëíóþ èäåíòè÷íîñòü îñîáåé â ðÿäå ñëó-
÷àåâ ìîæíî èíòåðïðåòèðîâàòü êàê ïîëåçíîå ñâîéñòâî, çà-
ùèùàþùåå îò ïàðàçèòàðíûõ çàáîëåâàíèé, êîòîðûå, íåñî-
ìíåííî, ïðåäñòàâëÿþò ãîðàçäî áîëüøóþ îïàñíîñòü äëÿ ñî-
âåðøåííî îäíîðîäíîé ãåíîòèïè÷åñêè ïîïóëÿöèè (Jackson
& Tinsley, 2003).

* Êàðòèíà îñëîæíÿåòñÿ òåì, ÷òî, êàê îòìå÷àþò Ë. ß. Áîð-
êèí è ñîàâòîðû (2004), ïîä íàçâàíèåì Rana ridibunda íà ñàìîì
äåëå «ñêðûâàåòñÿ öåëûé áóêåò ìîðôîëîãè÷åñêè î÷åíü ñõîäíûõ
âèäîâ». Êàêèå èç íèõ ïðèíèìàëè ó÷àñòèå â îáðàçîâàíèè
«÷èñòûõ» ïîïóëÿöèé Rana esculenta, ëèáî ïîïóëÿöèîííûõ
ñèñòåì, ñîñòîÿùèõ èç ñúåäîáíîé ëÿãóøêè è åå ïðåäêîâûõ âè-
äîâ, ïîêà íå èçâåñòíî.
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3.1.4. Àíäðîãåíåç

Àíäðîãåíåç ìîæíî íàçâàòü çåðêàëüíûì îòðàæåíèåì ïàð-
òåíîãåíåçà. Êàê è ïðè îáû÷íîì ïîëîâîì ðàçìíîæåíèè, àíäðî-
ãåíåòè÷åñêîå ïîòîìñòâî ðàçâèâàåòñÿ èç ÿéöà, íî íîâîìó ïîêî-
ëåíèþ ïåðåäàþòñÿ òîëüêî àëëåëè, âíåñåííûå ñïåðìèåì. Ãåíû,
ñîäåðæàùèåñÿ â ÿäðå ÿéöåêëåòêè, ïîëíîñòüþ óòðà÷èâàþòñÿ.
Êðàòêèé îáçîð ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ èçó÷åíèþ ýòîãî çàìå÷àòåëü-
íîãî ÿâëåíèÿ, ïîìåùåí â ìîåé çàìåòêå (Grebelnyi, 2000).

Ìåëêèå ìóæñêèå ãàìåòû íå ñïîñîáíû ñàìîñòîÿòåëü-
íî îáåñïå÷èòü ðàçâèòèå çàðîäûøà, ïîýòîìó ñàìöû áåç ñà-
ìîê ðàçìíîæàòüñÿ íå ìîãóò è íå îáðàçóþò îäíîïîëûõ ðå-
ïðîäóêòèâíî íåçàâèñèìûõ ïîïóëÿöèé. È âñå æå ïîäîáíî
ïàðòåíîãåíåçó è ãèíîãåíåçó, àíäðîãåíåç, êàê óâèäèì, âñå
æå ìîæåò ñëóæèòü îäíèì èç ñïîñîáîâ êëîíèðîâàíèÿ,
âîñïðîèçâåäåíèÿ ñîâåðøåííî èäåíòè÷íûõ ãåíîòèïîâ.

Ôàêóëüòàòèâíûé àíäðîãåíåç èíîãäà âñòðå÷àåòñÿ â
äâóïîëûõ ïîïóëÿöèÿõ, ñîñòîÿùèõ èç ñàìöîâ è ñàìîê (íà-
ïðèìåð, ó ïàëî÷íèêîâ Insecta, Phasmatodea). Îäíàêî îá-
ëèãàòíûé àíäðîãåíåç îïèñàí òîëüêî ó ãåðìàôðîäèòíûõ æè-
âîòíûõ. Êàê è ïðè ïàðòåíîãåíåçå, âî âñåõ îáíàðóæåííûõ
ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ñëó÷àÿõ, êîãäà àíäðîãåíåç îáåñïå-
÷èâàåò óñïåøíîå ðàçìíîæåíèå ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé æè-
âîòíûõ, ñïåðìèé íåñåò íåðåäóöèðîâàííûé íàáîð õðîìî-
ñîì � äèïëîèäíûé èëè òðèïëîèäíûé, ó òðèïëîèäíûõ âè-
äîâ. Ïîíÿòíî, ÷òî ïðè ôîðìèðîâàíèè òàêèõ ñïåðìèåâ ìåé-
îç (ïî êðàéíåé ìåðå åãî ãåíåòè÷åñêèå ïîñëåäñòâèÿ) äîë-
æåí áûòü óñòðàíåí òàê æå, êàê ýòî èìååò ìåñòî ïðè ðàçâè-
òèè ÿéöåêëåòîê ó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ.

Âîçìîæíîñòü àíäðîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ îðãàíèç-
ìîâ áûëà äëÿ ñâåäóùèõ ãåíåòèêîâ ñòîëü î÷åâèäíà, ÷òî îíè
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ñìîãëè îñóùåñòâèòü åãî â ýêñïåðèìåíòå ïðåæäå, ÷åì îíî
áûëî îáíàðóæåíî â ïðèðîäå. Âïåðâûå ýòî áûëî ñäåëàíî
íà «øåëêîâè÷íîì ÷åðâå» � òóòîâîì øåëêîïðÿäå Bombyx
mori. Ñïåðâà â îïûòàõ ÿïîíñêîãî ãåíåòèêà Õàñèìîòî  ïðè
ñêðåùèâàíèè ñàìöîâ, ãîìîçèãîòíûõ ïî ðåöåññèâíîé ñöå-
ïëåííîé ñ ïîëîì ìóòàöèè (ïðîçðà÷íîñòü ïîêðîâîâ ó ãóñå-
íèö), ëîêàëèçîâàííîé â ïîëîâîé õðîìîñîìå (êàðèîòèï ZZ,
ïðè ãîìîãàìåòíîñòè ìóæñêîãî ïîëà ó áàáî÷åê), ñ íîðìàëü-
íûìè ñàìêàìè (ZW, íåñóùèìè â Z-õðîìîñîìå äîìèíàíò-
íûé ãåí), â ñëó÷àå îáðàáîòêè îòëîæåííûõ ÿèö âûñîêîé
òåìïåðàòóðîé áûëî îáíàðóæåíî íåñêîëüêî ñûíîâåé, óíàñ-
ëåäîâàâøèõ îáå ïîëîâûå õðîìîñîìû, à âìåñòå ñ íèìè �
ðåöåññèâíûé ôåíîòèï, îò îòöà (Hasimoto, 1929, 1934).

Ñóáëåòàëüíûé íàãðåâ ÿéöà, êîòîðîå òîëüêî ïîñëå
ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ ïðåòåðïåâàåò äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ,
âûçûâàåò ðàçðóøåíèå íèòåé âåðåòåíà. Îáðàçîâàíèå æåí-
ñêîãî ïðîíóêëåóñà è åãî ìèãðàöèÿ âãëóáü öèòîïëàçìû îêà-
çûâàþòñÿ íåâîçìîæíûìè, è âñå ìàòåðèíñêèå ÿäåðíûå
ñòðóêòóðû îñòàþòñÿ íà ñàìîé ïîâåðõíîñòè ÿéöà, â îáëàñòè
ïîëÿðíûõ òåëåö (Àñòàóðîâ è äð., 1958). Â ïðîòèâîïîëîæ-
íîñòü î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíûì äåëÿùèìñÿ æåíñêèì ÿäðàì
îîöèòà, ãàïëîèäíûå ÿäðà ñïåðìèåâ îêàçûâàþòñÿ ãîðàçäî
ìåíåå ÷óâñòâèòåëüíûìè, òàê ÷òî ôîðìèðîâàíèå ìóæñêèõ
ïðîíóêëåóñîâ èç ïðîíèêøèõ â öèòîïëàçìó ñïåðìèåâ ïðî-
õîäèò íîðìàëüíî. Îáû÷íî â ÿéöî øåëêîïðÿäà ïðîíèêàåò
íåñêîëüêî ñïåðìèåâ, è â îòñóòñòâèå æåíñêîãî ïðîíóêëå-
óñà èìååòñÿ âîçìîæíîñòü äëÿ ñëèÿíèÿ ÿäåð ñïåðìèåâ ìå-
æäó ñîáîé. È â ñàìîì äåëå, êàê îòìå÷àëè öèòîãåíåòèêè,
êàðòèíû, êîòîðûå ìîæíî èíòåðïðåòèðîâàòü êàê «ìóæñêîå
ñàìîîïëîäîòâîðåíèå â öèòîïëàçìå ÿéöà», äåéñòâèòåëüíî,
íàáëþäàëèñü (Àñòàóðîâ, 1968).
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Èñïîëüçîâàíèå íåñêîëüêèõ ìàðêåðíûõ ãåíîâ, äåòåð-
ìèíèðóþùèõ îêðàñêó ðàçâèâàþùèõñÿ çèãîò èëè ìîëîäûõ
ãóñåíèö, ïîçâîëèëî äîêàçàòü ðåàëüíîñòü «äâóõîòöîâñêîãî»,
êàê íàçûâàþò åãî B. A. Ñòðóííèêîâ è Á. Ë. Àñòàóðîâ, àíä-
ðîãåíåçà (ðèñ. 10). Ïðè äâîéíîì îñåìåíåíèè îäíîé ñàìêè
äâóìÿ ðàçíûìè ñàìöàìè íåêîòîðàÿ äîëÿ îñîáåé íàñëåäóåò
ãåíåòè÷åñêèå ìàðêåðû îò îáîèõ îòöîâ, ïðîÿâëÿÿ ïðè ýòîì
ïðèçíàêè ãåòåðîçèñà (Ñòðóííèêîâ, 1958). Ïðè ãîìîãàìåò-
íîñòè ìóæñêîãî ïîëà ñïåðìèè íåñóò òîëüêî ìóæñêóþ ïî-
ëîâóþ õðîìîñîìó, ïîýòîìó âñå àíäðîãåíåòè÷åñêèå ïîòîì-
êè � ñàìöû. Îíè � «ãèáðèäû ìåæäó äâóìÿ ìóæñêèìè ðî-
äèòåëÿìè, íå ãîâîðÿ îá èõ �òðåòüåì ðîäèòåëå�, èõ �ïðè-
åìíîé ìàòåðè�, èëè �êîðìèëèöå�, îáåñïå÷èâàþùåé àíäðî-
ãåíåòè÷åñêîìó ïîòîìêó åãî öèòîïëàçìàòè÷åñêóþ îðãàíè-
çàöèþ è ýíåðãåòè÷åñêèå çàïàñû» (Àñòàóðîâ, 1968, ñ. 73).

Íåñìîòðÿ íà óñïåõè ýêñïåðèìåíòàëüíûõ èññëåäî-
âàíèé, àíäðîãåíåòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå â ïðèðîäå áûëî
íàéäåíî è ïðàâèëüíî èñòîëêîâàíî ãîðàçäî ïîçäíåå. Èñ-
ñëåäîâàòåëè ñòîëêíóëèñü ñ íèì ïðè ðàáîòå ñ ìåëêèìè ïðå-
ñíîâîäíûìè ìîëëþñêàìè ðîäà Corbicula (Mollusca,
Bivalvia, Corbiculidae; ðèñ. 11). Corbicula sandai �äèïëî-
èäíûé äâóïîëûé âèä, îáèòàþùèé â îç. Áèâà (Lake Biwa)

Ðèñ. 10. Ñõåìà ïîëó÷åíèÿ ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ (â ñëó÷àå íîðìàëü-
íîãî îïëîäîòâîðåíèÿ, À) è àíäðîãåíåòè÷åñêîãî ïîòîìñòâà (Á) ïðè ñêðå-
ùèâàíèè îäîìàøíåííîãî Bombyx mori è äèêîãî øåëêîïðÿäà Bombyx
mandarina. Ch, pì è Ml � äîìèíàíòíûå íîðìàëüíûå àëëåëè, îïðåäå-
ëÿþùèå ïðèçíàêè äèêîãî âèäà � ÷åðíóþ îêðàñêó ëè÷èíêè I-ãî âîç-
ðàñòà, «êîâðîâóþ» îêðàñêó âçðîñëîé ãóñåíèöû è òåìíóþ îêðàñêó áà-
áî÷åê; ch, p è ml � ñîîòâåòñòâóþùèå ìóòàíòíûå ðåöåññèâíûå ïðè-
çíàêè îäîìàøíåííîé ôîðìû, îïðåäåëÿþùèå ðûæóþ îêðàñêó ëè÷èí-
êè I-ãî âîçðàñòà, áåëóþ îêðàñêó âçðîñëîé ãóñåíèöû è áåëóþ îêðàñêó
áàáî÷êè. (Èç Àñòàóðîâà, 1968)
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â ßïîíèè. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îí ïëîäèòñÿ îáû÷íûì ïî-
ëîâûì ïóòåì, ïîñêîëüêó èìååò íîðìàëüíûå ãàïëîèäíûå
ñïåðìàòîçîèäû, ïî ñîäåðæàíèþ ÄÍÊ âäâîå óñòóïàþùèå
ñîìàòè÷åñêèì êëåòêàì. Äâà äðóãèõ áëèçêèõ ê íåìó âèäà,
Corbicula leana è C. fluminea, � ãåðìàôðîäèòû (Miyazaki,
1936; Kraemer & Galloway, 1986).

Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïðè èçîëèðîâàííîì ñîäåðæà-
íèè â ëàáîðàòîðèè ýòè ìîëëþñêè, ðàññàæåííûå ïîîäè-
íî÷êå, ìîãóò ïðèíîñèòü ïîòîìñòâî, ÷òî áûëî ïðîñëåæå-
íî â òå÷åíèå äâóõ ïîêîëåíèé (Ikematsu & Yamane, 1977).
Íà ýòîì îñíîâàíèè ñíà÷àëà äóìàëè, ÷òî îíè ñïîñîáíû ê

Ðèñ. 11. Ïðåñíîâîäíûå äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêàìè Corbicula
fluminea.  Ìàñøòàá � 10 ìì. (Ïî ôîòîãðàôèè, îïóáëèêîâàííîé â

 ñòàòüå Komaru & Konishi, 1999.)
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ñàìîîïëîäîòâîðåíèþ, ïîòîì � ê ãèíîãåíåçó (Okamato
& Arimoto, 1986).

Çàòåì îáíàðóæèëîñü, ÷òî îäíà èç ÿïîíñêèõ ïîïóëÿ-
öèé Corbicula leana ñîñòîèò èç òðèïëîèäíûõ îñîáåé. Íà
Òàéâàíå (Taiwan) îñîáè C. fluminea, ñîáðàííûå â îäíîì è
òîì æå ìåñòå, ìîãóò áûòü äèïëîèäíûìè è òðèïëîèäíû-
ìè (Komaru & Konishi, 1999). Êðîìå òîãî � è ýòî ñëåäóåò

Ðèñ. 12. Àíäðîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå ÿéöà Corbicula leana. ßäðî ÿéöå-
êëåòêè äåëèòñÿ ó åå ïîâåðõíîñòè (B) è âûòàëêèâàåòñÿ â âèäå äâóõ ïîëÿð-
íûõ òåëåö (C, D, E). Äèïëîèäíîå ÿäðî ñïåðìèÿ (êîíäåíñèðîâàííîå, íà íèæ-
íåé âðåçêå � ÷åðåç ìèíóòó ïîñëå ïðîíèêíîâåíèÿ â ÿéöî) îêðóãëÿåòñÿ (A,
B, D), ðàçáóõàåò (E) è ïðèñòóïàåò ê ïåðâîìó äåëåíèþ äðîáëåíèÿ (F).

(Ñõåìàòèçèðîâàíî, èç Komaru et al., 1998)
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ïîä÷åðêíóòü � òðèïëîèäíûå è äèïëîèäíûå ìîëëþñêè ðî-
äà Corbicula íåñêîëüêèõ ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé èç âîñòî÷-
íîé Àçèè ïðîèçâîäÿò ñïåðìàòîçîèäû ñ íåðåäóöèðîâàííûì
íàáîðîì õðîìîñîì. Ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â íèõ òàêîå æå, êàê
â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ (Okamato & Arimoto, 1986;
Komaru et al., 1997; Komaru & Konishi, 1999).

Íàêîíåö, ïîäðîáíûìè öèòîëîãè÷åñêèì íàáëþäåíèÿ-
ìè (ðèñ. 12) è èçìåðåíèÿìè ñîäåðæàíèÿ ÄÍÊ â ÿäðàõ óäà-
ëîñü ïîêàçàòü, ÷òî ó Corbicula leana ðàçâèâàþùèéñÿ ýì-
áðèîí ñîäåðæèò òîëüêî õðîìîñîìû, âíåñåííûå ñïåðìàòî-
çîèäîì, â òî âðåìÿ êàê ïðîäóêòû ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé
ÿäðá ÿéöåêëåòêè ñìåùàþòñÿ ê åå ïîâåðõíîñòè è â êîíöå
êîíöîâ âûòàëêèâàþòñÿ íàðóæó (Komaru et al., 1998).

Åñòü îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî ãèíîãåíåòè÷åñêîå
èëè àíäðîãåíåòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå, ïîõîæåå íà òî, ÷òî
ìû âñòðå÷àåì ó Corbicula, íàáëþäàåòñÿ ó ìàëåíüêîé òðî-
ïè÷åñêîé ðûáêè Rivulus marmoratus (Cyprinodontidae),
îáèòàþùåé â ïðåñíûõ è ñîëîíîâàòûõ âîäîåìàõ Ôëîðè-
äû (Harrington, 1961). Äðóãèå âèäû ýòîãî ñåìåéñòâà ïî-
êàçûâàþò ÿðêèé ïîëîâîé äèìîðôèçì ïî îêðàñêå, íî âñå
îñîáè R. marmoratus, ñîáðàííûå Õàððèíãòîíîì, ïî âíåø-
íèì ïðèçíàêàì âûãëÿäåëè, êàê ñàìêè. Ïûòàÿñü íàéòè ñàì-
öîâ, Õàððèíãòîí âñêðûâàë æèâîòíûõ è â íåñêîëüêèõ ñëó-
÷àÿõ îáíàðóæèë ãåðìàôðîäèòíîå ñîñòîÿíèå ïîëîâîé æå-
ëåçû (ovotestis). Â ðàçíûõ åå ÷àñòÿõ áûëè îáíàðóæåíû
ñîçðåâàþùèå ÿéöà, ñïåðìàòèäû è íåáîëüøîå ÷èñëî ñïåð-
ìàòîçîèäîâ. Âîñåìü îñîáåé äîëãîå âðåìÿ ñîäåðæàëèñü â
èçîëÿöèè (äî 32 ìåñÿöåâ), íî ïðîäîëæàëè îòêëàäûâàòü
èêðó, èç êîòîðîé ðàçâèâàëàñü ìîëîäü. Áåç ñïàðèâàíèÿ áû-
ëî ïîëó÷åíî åùå äâà ïîêîëåíèÿ ïîòîìêîâ. Â ýòîé ñòàðîé
ðàáîòå ãåíîòèïè÷åñêîå ñõîäñòâî îñîáåé íèêàê íå ïðîâå-
ðÿëîñü, íî, ïîñêîëüêó â ãåðìàôðîäèòíîé æåëåçå ôîðìè-
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ðîâàëèñü è æåíñêèå, è ìóæñêèå ãàìåòû, óñïåøíîå ðàç-
ìíîæåíèå áûëî ïðèçíàíî ðåçóëüòàòîì ñàìîîïëîäîòâîðå-
íèÿ. Áîëåå òîãî, àâòîð ðàáîòû ïîëàãàë, ÷òî ïðè òàêîì ðàç-
ìíîæåíèè ïîëó÷àþòñÿ âûñîêîãîìîçèãîòíûå ëèíèè, îäíà-
êî íàëè÷èå ðåêîìáèíàöèè íè÷åì íå áûëî ïîäòâåðæäåíî,
è, ñêîðåå âñåãî, ðå÷ü èäåò î êëîíàëüíîì ðàçìíîæåíèè.

Ïðèìåðû ôàêóëüòàòèâíîãî àíäðîãåíåçà, ïî-âèäèìî-
ìó, íå èìåþùåãî ñóùåñòâåííîãî çíà÷åíèÿ äëÿ ïîääåðæà-
íèÿ ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ, îò-
ìå÷åíû ó íàñåêîìûõ � ïàëî÷íèêîâ (Insecta, Phasmatodea).
Â ñåâåðî-çàïàäíîé Ñèöèëèè áûëè íàéäåíû èõ îäíîïîëî-
æåíñêèå ïîïóëÿöèè. Êàê ïîëàãàþò èòàëüÿíñêèå ýíòîìî-
ëîãè (Mantovani et al., 1991; Scali, 1991), îíè âîçíèêëè â
ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ äâóõ âèäîâ, Bacillus rossius è
B. grandii benazzii, è ñîñòîÿò èç àìôèãàïëîèäîâ, ò.å. îñî-
áåé, â êëåòêàõ êîòîðûõ ïðåäñòàâëåíû äâà ãàïëîèäíûõ õðî-
ìîñîìíûõ íàáîðà, ïîëó÷åííûå îò äâóõ ïðåäêîâ, ïî îäíî-
ìó îò êàæäîãî. Ãèáðèäû îáèòàþò ñèìïàòðè÷åñêè, ñîâìå-
ñòíî ñ ðîäèòåëüñêèìè âèäàìè. Îäèí èç íèõ, Bacillus
rossius, � äâóïîëûé âèä (ñàìêè èìåþò 2n = 36, XX; ñàì-
öû 2n = 35, XO*), âêëþ÷àþùèé ôàêóëüòàòèâíî-ïàðòåíî-
ãåíåòè÷åñêèå ïîïóëÿöèè. Äðóãîé âèä, B. grandii, � ñòðî-
ãî äâóïîëûé (ñàìêè 2n = 34, XX; ñàìöû 2n = 33, XO); îí
èìååò òðè ïîäâèäà (Mantovani et al., 1991; Scali, 1991).

Â ëàáîðàòîðèè âçðîñëûå ñàìêè ãèáðèäíîé ïîïóëÿ-
öèè (Bacillus rossius-grandii benazzii) áûëè ñêðåùåíû ñ
ñàìöàìè Bacillus grandii benazzii, B. grandii grandii,

* Ó ïàëî÷íèêîâ íåò Y-õðîìîñîìû. Îñîáè, îáëàäàþùèå äâó-
ìÿ ïîëîâûìè õðîìîñîìàìè, ðàçâèâàþòñÿ â ñàìîê; èìåþùèå
òîëüêî îäíó � â ñàìöîâ.
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B. grandii maretimi, è B. rossius. ßéöà, îòëîæåííûå äî ñïà-
ðèâàíèÿ, íèêîãäà íå ðàçâèâàþòñÿ, ÷òî äîêàçûâàåò îòñóò-
ñòâèå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî ðàçìíîæåíèÿ. Áûë ïðîâåäåí
àëëîçèìíûé àíàëèç (ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå ñðàâíåíèå àë-
ëåëüíûõ âàðèàíòîâ ôåðìåíòíûõ áåëêîâ) âñåõ îñîáåé, ó÷à-
ñòâîâàâøèõ â ñêðåùèâàíèÿõ, è èõ ïîòîìêîâ, êîòîðûé âû-
ÿâèë ãåíû, óíàñëåäîâàííûå îò ìàòåðè è îò îòöà (Mantovani
& Scali, 1992). Ïî ðåçóëüòàòàì àíàëèçà ïîòîìñòâî ìîæíî
ðàçäåëèòü íà òðè êëàññà.

····· Ñàìûé áîëüøîé êëàññ ïîòîìêîâ, ïðîèñõîäÿùèõ îò
âñåõ âàðèàíòîâ ñêðåùèâàíèÿ, ïðåäñòàâëåí îñîáÿìè,
óíàñëåäîâàâøèìè îäèí ãàïëîèäíûé íàáîð õðîìî-
ñîì îò ìàòåðè, à äðóãîé � îò îòöà. Ýòî � ïðèìåð
ïîëóêëîíàëüíîãî íàñëåäîâàíèÿ, èçó÷åííîãî, êàê ìû
âèäåëè, íà ìàòåðèàëå ëÿãóøåê è æèâîðîäÿùèõ êàð-
ïîçóáûõ ðûáîê, ðàçìíîæàþùèõñÿ ã è á ð è ä î ã å -
í å ç î ì  è èñïîëüçóþùèõ «÷óæèõ» ñàìöîâ, ïðèíàä-
ëåæàùèõ ê ðîäñòâåííûì âèäàì (ñì. ðàçäåë 3.1.3).

····· Âòîðîé êëàññ âêëþ÷àåò ïîòîìêîâ îáîåãî ïîëà, ó êî-
òîðûõ ïðîÿâëÿþòñÿ òîëüêî îòöîâñêèå ãåíû. Ýòî �
ÿâíî à í ä ð î ã å í å ò è ÷ å ñ ê è å  ïîòîìêè, è êàðèî-
ëîãè÷åñêèé àíàëèç ïîëíîñòüþ ïîäòâåðæäàåò, ÷òî ó
íèõ èìåþòñÿ òîëüêî îòöîâñêèå õðîìîñîìû. (Ñêðå-
ùèâàâøèåñÿ ôîðìû îòëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé ïî
÷èñëó è ìîðôîëîãèè õðîìîñîì.)

····· Òðåòèé êëàññ î÷åíü ìàëî÷èñëåí (ê íåìó îòíåñåíû
òîëüêî äâå ñàìêè). Îí âêëþ÷àåò ïîòîìñòâî, óíàñëå-
äîâàâøåå òîëüêî ìàòåðèíñêèå ãåíû. Îäíà èç ñàìîê
áûëà ïîëíîñòüþ ãîìîçèãîòíà, íàñêîëüêî ìîæíî ñó-
äèòü íà îñíîâàíèè àíàëèçà íåìíîãèõ ãåíîâ; â åå ãåíî-
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òèïå îäèí èç ìàòåðèíñêèõ ãàïëîèäíûé íàáîðîâ áûë
ïðîñòî óäâîåí. Äðóãàÿ ñàìêà ïîëíîñòüþ ïîâòîðèëà ìà-
òåðèíñêèé ãåíîòèï ïî âñåì òðåì èçó÷åííûì ëîêóñàì.
Ýòî � ïðèìåð ã è í î ã å í å ç à  (ñì. ðàçäåë 3.1.2).

Íåìíîãèå, íî õîðîøî äîêàçàííûå ïðèìåðû àíäðî-
ãåíåçà óêðåïëÿþò ïèòàþùååñÿ èç ðàçíûõ èñòî÷íèêîâ (äî
íåêîòîðîé ñòåïåíè ñêåïòè÷åñêîå) îòíîøåíèå ê àíàëèçó ìè-
òîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ, êîòîðûé äàâíî ñòàë îäíèì èç íàè-
áîëåå ïîïóëÿðíûõ ìåòîäîâ, ïðèìåíÿåìûõ â ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèõ èññëåäîâàíèÿõ. Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå íà ìàòåðèà-
ëå ñèöèëèéñêèõ ïàëî÷íèêîâ, ïîêàçûâàþò, ÷òî äèïëîèäíûé
(èëè ïîëèïëîèäíûé) íàáîð õðîìîñîì ìîæåò áûòü ïåðå-
íåñåí ñïåðìàòîçîèäîì â ÿéöî äðóãîãî âèäà, ïîýòîìó áîëü-
øîå ñõîäñòâî ÄÍÊ ìèòîõîíäðèé è äðóãèõ êëåòî÷íûõ îð-
ãàíåëë, âîçìîæíî, íå âñåãäà ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê íà-
äåæíûé äîâîä â ïîëüçó áëèçêîãî ðîäñòâà îðãàíèçìîâ. Â
èñòîðèè âèäà ÿäåðíûé ãåíîì ìîæåò ðàññòàâàòüñÿ ñ ìèòî-
õîíäðèàëüíûì, ïðè÷åì â îòëè÷èå îò áîëåå çíàêîìûõ è ïî-
íÿòíûõ çàòðóäíåíèé, ñâÿçàííûõ ñ ãèáðèäèçàöèåé (ñì., íà-
ïðèìåð, Normark & Lanteri, 1998), êîãäà ïðîèñõîäèò ñìå-
øåíèå ïðèçíàêîâ, îïðåäåëÿåìûõ ÿäåðíûì ãåíîìîì, íî ìè-
òîõîíäðèè ìàðêèðóþò ñòðîãóþ ïðååìñòâåííîñòü õîòÿ áû
ïî îäíîé, ìàòåðèíñêîé ëèíèè, àíäðîãåíåç ñïîñîáåí ñîç-
äàòü ñîâåðøåííî îáåñêóðàæèâàþùóþ êàðòèíó. Îí ïîäìå-
íÿåò ÿäåðíûé ãåíîì ïðè ïîëíîé èäåíòè÷íîñòè ìèòîõîíä-
ðèàëüíûõ ìàðêåðîâ.

Àíäðîãåíåç ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÿâëåíèå ðåäêîå, èçó-
÷åííîå ïîêà âñåãî íà íåñêîëüêèõ ïðèìåðàõ. Îáëàäàÿ ðàâ-
íûìè ñ ïàðòåíîãåíåçîì ãåíåòè÷åñêèìè ïðåèìóùåñòâàìè,
àíäðîãåíåç íå ìîæåò äàòü ñâîéñòâåííûõ ïàðòåíîãåíåçó
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áèîëîãè÷åñêèõ ïðåèìóùåñòâ, ïîñêîëüêó àíäðîãåíåòè÷å-
ñêîå ðàçâèòèå âñå æå âñåãäà ïðîèñõîäèò â ÿéöå, îòëîæåí-
íîì ñàìêîé èëè ãåðìàôðîäèòíîé îñîáüþ, è òðåáóåò çà-
òðàò íà ðàçâèòèå êàê ìóæñêîé, òàê è æåíñêîé ãîíàäû.

Êàê óæå îáñóæäàëîñü âûøå, Ìýéíàðä-Ñìèò
(Maynard-Smith, 1978; Ìýéíàðä-Ñìèò, 1981 è äðóãèå ðà-
áîòû) â ñâîå âðåìÿ îáðàòèë âíèìàíèå íà òàê íàçûâàåìîå
«äâóêðàòíîå ïðåèìóùåñòâî ïàðòåíîãåíåçà». Åãî íàáëþäå-
íèå çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî â îäíîïîëî-æåíñêîé ïîïóëÿ-
öèè âñå îñîáè (à íå ïîëîâèíà, êàê ýòî áûâàåò â ïîïóëÿöè-
ÿõ îáû÷íûõ äâóïîëûõ âèäîâ) îòêëàäûâàþò ÿéöà èëè îò-
ðîæäàþò äåòåíûøåé. Áëàãîäàðÿ ýòîìó ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêèé âèä ñïîñîáåí áîëåå ýôôåêòèâíî èñïîëüçîâàòü äîñòóï-
íûå ðåñóðñû ñðåäû îáèòàíèÿ, îí ðàçìíîæàåòñÿ áûñòðåå è
ïîëó÷àåò êîíêóðåíòíûå ïðåèìóùåñòâà. Ýêîëîãè÷åñêèå, åñ-
ëè òàê ìîæíî âûðàçèòüñÿ, ïðåèìóùåñòâà ïàðòåíîãåíåçà, à
òàêæå âûãîäû, êîòîðûå îí äàåò ïðè çàñåëåíèè ó÷àñòêîâ,
óäàëåííûõ îò îñíîâíîãî àðåàëà âèäà, ïîäðîáíî ðàññìàò-
ðèâàþòñÿ â ñïåöèàëüíîé ðàáîòå Ì. Ñ. Ãèëÿðîâà (1982). Âñå
îíè, áåç ñîìíåíèÿ, êàñàþòñÿ è àâòîãàìíîãî àíäðîãåíåçà.

Ñðàâíåíèå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ è ãèíîãåíåòè÷å-
ñêèõ ôîðì (ðàñ ëèáî âèäîâ) ñ àíäðîãåíåòè÷åñêèìè ïîçâî-
ëÿåò ñäåëàòü íåêîòîðûå, êàê ìíå êàæåòñÿ, ïîëåçíûå âûâî-
äû. Êëîíèðîâàíèå ïóòåì àíäðîãåíåçà íå èçáàâëÿåò îáñó-
æäàâøèõñÿ íàìè ãåðìàôðîäèòíûõ ìîëëþñêîâ îò íåêîòî-
ðûõ çàòðàò íà ïðîäóêöèþ ìóæñêèõ ãàìåò, êîòîðûå íå íóæ-
íû â ñëó÷àå ïàðòåíîãåíåçà è ãèíîãåíåçà. Êëîíàëüíûå ïî-
ïóëÿöèè Corbicula íå «ïàðàçèòèðóþò» íà áëèçêèõ âèäàõ è
íå èñïîëüçóþò ÷óæèõ ñàìöîâ, êàê òî äåëàþò ãèíîãåíåòè-
÷åñêèå æèâîðîäÿùèå ðûáêè. Ýòî äàåò îñíîâàíèå ïîëàãàòü,
÷òî ãëàâíîé ïðè÷èíîé ïåðåõîäà ê àíäðîãåíåçó áûëî ïðå-
âîñõîäñòâî è îäíîîáðàçèå êëîíàëüíîãî ïîòîìñòâà, à íå
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«ýêîíîìèÿ íà ñàìöàõ», íà êîòîðóþ îáðàùàåò âíèìàíèå
Ìýéíàðä-Ñìèò.  Ãå í å ò è ÷ å ñ ê è å  ï ð å è ì ó ù å ñ ò â à
ñ è ñ ò å ì û  ð à ç ì í î æ å í è ÿ  ãîðàçäî âàæíåå ñêîðîñòè
ðàçìíîæåíèÿ.

3.1.5. Ïîëèïëîèäèÿ

Ïàðòåíîãåíåç è ãèíîãåíåç, êàê ìû âèäåëè, äåëàþò
âîçìîæíûì ó æèâîòíûõ ðàçìíîæåíèå ïîÿâèâøåéñÿ ïîëè-
ïëîèäíîé îñîáè è ïîääåðæàíèå ïîëèïëîèäíîãî êëîíà. Ïå-
ðåõîä æå äâóïîëîãî âèäà íà ïîëèïëîèäíûé óðîâåíü � ÿâ-
ëåíèå äëÿ æèâîòíûõ êðàéíå ðåäêîå èëè êðàéíå ñëàáî èçó-
÷åííîå (ñì., îäíàêî, Àñòàóðîâ, 1969 è äð. ðàáîòû ýòîãî
àâòîðà, öèòèðîâàííûå íèæå).

Ñåðüåçíîå çàòðóäíåíèå äëÿ ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ
ïîëèïëîèäîâ ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïðîèçîøåäøåå óìíîæå-
íèå õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ îáû÷íî âëå÷åò çà ñîáîé ðàñ-
ñòðîéñòâî ìåéîçà. Íàïðèìåð, ó òðèïëîèäíûõ ñîðòîâ ãèà-
öèíòà (Hyacinthus orientalis, 3x=24) ïðè îñíîâíîì, ãàïëî-
èäíîì ÷èñëå õðîìîñîì 8, çåðíà ïûëüöû ìîãóò ñîäåðæàòü
ïî 8, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 15 èëè 16 õðîìîñîì. Ãàïëîèäíûå
è äèïëîèäíûå ïûëèíêè îêàçûâàþòñÿ ñàìûìè ðåäêèìè, à
áóëüøàÿ ÷àñòü ïûëüöû íåñåò ïî 11�12 õðîìîñîì (Dar-
lington, 1929; Dawson, 1962). Ïîíÿòíî, ÷òî îïûëåíèå òà-
êîé ïûëüöîé ïðèâåëî áû ê èçìåíåíèþ ÷èñëà õðîìîñîì ñ
êàæäûì ïîêîëåíèåì. Òî æå íåñ÷àñòüå íå ìèíóëî è òåòðà-
ïëîèäíûå ñîðòà* .

* Âîò ðÿä, ïîêàçûâàþùèé èçìåí÷èâîñòü ÷èñëà õðîìîñîì
â ïûëüöå òåòðàïëîèäíîãî ïîìèäîðà: 20, 21, 22, 23, 24, 25, 26,
27, 28 (Dawson, 1962). Ñîìàòè÷åñêîå ÷èñëî õðîìîñîì ó ýòîãî
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Ó àâòîïîëèïëîèäîâ, ò.å. ó îðãàíèçìîâ, â ÿäðå êîòî-
ðûõ îäèí è òîò æå ãàïëîèäíûé íàáîð ïðèñóòñòâóåò âî ìíî-
ãèõ (áîëåå ÷åì â äâóõ) êîïèÿõ, ïðè÷èíîé íàðóøåíèÿ ìåé-
îçà ñ÷èòàþò òî, ÷òî ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû íå îáðàçó-
þò, êàê ïîëîæåíî, ïàðû � áèâàëåíòû. Ãîìîëîãè ÷àñòî îáú-
åäèíÿþòñÿ â ìóëüòèâàëåíòû, ÷òî íàðóøàåò èõ ïðàâèëü-
íîå, ðàâíîå ðàñõîæäåíèå ê ïîëþñàì.

Õîòÿ íåêîòîðûå ïîëèïëîèäíûå ôîðìû ìîãëè, êîíå÷-
íî, âîçíèêíóòü ïóòåì ïðîñòîãî óäâîåíèÿ ÷èñëà õðîìîñîì
âî âðåìÿ ñîìàòè÷åñêîãî ðîñòà (â ìèòîçå) èëè ïðè íàðóøå-
íèÿõ ìåéîçà, ìíåíèå î ãèáðèäíîì ïðîèñõîæäåíèè áîëü-
øèíñòâà ïîëèïëîèäîâ äî ñèõ ïîð ïðåâàëèðóåò (Kawamura
& Nishioka, 1983; Whitham et al., 1991; Arnold, 1992, 1994;
Soltis & Soltis, 1993; Kobel et al., 1996).

Ó àëëîïîëèïëîèäîâ â ÿäðå çàêëþ÷åíû ãàïëîèäíûå
íàáîðû, ïðèíàäëåæàâøèå äâóì èëè äàæå íåñêîëüêèì, ðàç-
íûì âèäàì. Ïðåäñòàâëåíèå î ïîëèïëîèäíûõ ñîðòàõ, ðà-
ñàõ è âèäàõ êàê î ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè òÿíåòñÿ îò Ýðí-
ñòà, Âèíãå è Ã. Ä. Êàðïå÷åíêî (Ernst, 1918; Winge, 1917,
1924, 1932; Êàðïå÷åíêî, 1927, 1935; Harlan & De Wet,
1975). Îíî ïîäêðåïëÿåòñÿ áîëåå âñåãî òåì, ÷òî ïîäðîáíî
èçó÷åííûå êàðèîëîãè÷åñêè ïðèðîäíûå ïîëèïëîèäû ïî÷-
òè âñåãäà îêàçûâàþòñÿ àëëîïîëèïëîèäàìè (Clausen et al.,

ðàñòåíèÿ � 4x=48. Â íîðìàëüíûõ ãàìåòàõ äîëæíî áûòü, ñîîò-
âåòñòâåííî, ïî 24 õðîìîñîìû. Òàêèå ïûëüöåâûå çåðíà äîñòà-
òî÷íî ìíîãî÷èñëåííû, îíè ñîñòàâëÿþò 81% ïûëüöû, íî æèçíå-
ñïîñîáíûõ ãàìåò ãîðàçäî ìåíüøå � òîëüêî îêîëî 20%, ïîñêîëü-
êó ìíîãèå ïûëèíêè, âèäèìî, ñîäåðæàò íåñáàëàíñèðîâàííûé íà-
áîð: â ÷èñëå 24 õðîìîñîì íåêîòîðûå õðîìîñîìû ïðåäñòàâëåíû
òðåìÿ êîïèÿìè, à äðóãèå � îäíîé èëè âîâñå îòñóòñòâóþò.
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1945; Stebbins, 1947; Manton, 1950; Ãðàíò, 1984; Äàðåâ-
ñêèé, 1986; Dufresne & Hebert, 1994). Ñèìîí äàæå ñîîá-
ùàåò, ÷òî áîëüøèíñòâî îäíîïîëî-æåíñêèõ âèäîâ ïîçâî-
íî÷íûõ è áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, êîòîðûå èìåþò ãèá-
ðèäíîå ïðîèñõîæäåíèå, � ïîëèïëîèäû (Simon et al.,
2003). Ñîãëàñíî âû÷èñëåíèÿì Ýâàéñà è åãî êîëëåã, ñðåäè
îäíîïîëûõ âèäîâ ïîçâîíî÷íûõ äîëÿ ïîëèïëîèäîâ äîñòè-
ãàåò 64% (Avise et al., 1992; ñì. òàêæå Beçak & Kobashi,
2004; Áîðêèí è äð., 2004).

Ñ îäíîé ñòîðîíû, ó àâòîïîëèïëîèäîâ ïîëíîå ñõîä-
ñòâî ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ õðîìîñîì âåäåò ê îáðàçîâàíèþ
ìóëüòèâàëåíòîâ è íàðóøàåò óïîðÿäî÷åííîå ðàñõîæäåíèå
ãîìîëîãîâ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ó ãèáðèäíûõ ïîëèïëîèäîâ
ðàçëè÷èå ãåíîìîâ ïðåïÿòñòâóåò êîíúþãàöèè ñõîäíûõ, íî
ïîëó÷åííûõ îò ðàçíûõ âèäîâ (ãîìåîëîãè÷íûõ) õðîìîñîì
è òåïåðü óæå ïî ýòîé ïðè÷èíå íå ïîçâîëÿåò îñóùåñòâèòü
íîðìàëüíóþ ñåãðåãàöèþ. Ñèòóàöèÿ ñëîæíà, åå ðàññìîò-
ðåíèþ ïîñâÿùåí öåëûé ðÿä ñïåöèàëüíûõ ïóáëèêàöèé* .

* Ïðàâèëüíîå ðàñïðåäåëåíèå õðîìîñîì çàâèñèò îò ðÿäà óñ-
ëîâèé (Ñåìåíîâ, 1975): 1) îò òîãî, ñêîëüêî è êàêèõ ìóëüòèâà-
ëåíòîâ îáðàçîâàëîñü â ïåðèîä êîíúþãàöèè, 2) îò ÷àñòîòû è
ðàñïðåäåëåíèÿ õèàçì, 3) îò îðèåíòàöèè ìóëüòèâàëåíòîâ íà ýê-
âàòîðå âåðåòåíà äåëåíèÿ, 4) îò âëèÿíèÿ ãåòåðîõðîìàòèíà è ñâÿ-
çàííîãî ñ íèì íåãîìîëîãè÷íîãî ñïàðèâàíèÿ.

Îá îñîáåííîñòÿõ ìåéîçà è íàñëåäîâàíèè â ñêðåùèâàíè-
ÿõ ïîëèïëîèäîâ ñì. ðàáîòû Darlington, 1937, 1946; Morrison &
Raihathy, 1960; Dawson, 1962; Øêóòèíà, 1975. Òåîðåòè÷åñêîìó
ðàññìîòðåíèþ ðàçíûõ âàðèàíòîâ ñåãðåãàöèè è ðàñùåïëåíèÿ â
ìåéîçå àâòîïîëèïëîèäîâ ïîñâÿùåíà òàêæå áîëåå ïîçäíÿÿ ðàáî-
òà � Ronfort et al., 1998.
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Ðàññêàçûâàÿ î «ñèíòåçå» èñêóññòâåííîãî òåòðàïëî-
èäíîãî âèäà øåëêîïðÿäà èç äâóõ áëèçêèõ ôîðì, Bombyx
mori è B. mandarina (Lepidoptera, Bombycidae), Á. Ë. Àñòàó-
ðîâ (1971) ïðÿìî ññûëàåòñÿ íà óñïåõè, äîñòèãíóòûå â ðà-
áîòå ñ áîëåå óäîáíûìè äëÿ èçó÷åíèÿ è îáèëüíûìè â ïðè-
ðîäå ðàñòèòåëüíûìè ãèáðèäàìè. Êàê óæå ãîâîðèëîñü, äëÿ
îáúÿñíåíèÿ ñòåðèëüíîñòè äèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ (= àìôè-
ãàïëîèäîâ) îáû÷íî ïîä÷åðêèâàþò, ÷òî èõ ñõîäíûå (ãîìåî-
ëîãè÷íûå) õðîìîñîìû â ìåéîçå íå ñïàðèâàþòñÿ èç-çà íå-
ïîëíîé ãîìîëîãèè (Ãðàíò, 1984; Èíãå-Âå÷òîìîâ, 1989).
Âåðíûì ñïîñîáîì âîññòàíîâëåíèÿ ïëîäîâèòîñòè ñ÷èòà-
åòñÿ óäâîåíèå îáîèõ ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ. Áëàãîäàðÿ åìó
êàæäàÿ õðîìîñîìà ïîëó÷àåò âîçìîæíîñòü îáðàçîâûâàòü
áèâàëåíò ñî ñâîèì äóáëåì, è ìåéîç íîðìàëèçóåòñÿ.

Ïåðâîíà÷àëüíîå óìîçðèòåëüíîå îáîñíîâàíèå ýòîé
èäåè (Winge, 1917, 1924; Kihara & Ono, 1926) áûëî ïîä-
êðåïëåíî ñàìèì òå÷åíèåì ìåéîçà ó «ðàôàíîáðàññèêè», êî-
òîðîå îïèñàíî â êëàññè÷åñêîé ðàáîòå Ã. Ä. Êàðïå÷åíêî
(1927) î ãèáðèäèçàöèè îãîðîäíîé ÷åðíîé ðåäüêè ñ êà-
ïóñòîé (Raphanus sativus ´  Brassica oleracea). Äåâÿòü ðå-
äå÷íûõ è äåâÿòü êàïóñòíûõ õðîìîñîì íå êîíúþãèðóþò
äðóã ñ äðóãîì, è êîãäà îíè ðàñõîäÿòñÿ ê ïîëþñàì ïåðâîãî
ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, äî÷åðíèå ÿäðà ÷àùå âñåãî ïîëó-
÷àþò ðàçíûå õðîìîñîìíûå ÷èñëà. Â ðåçóëüòàòå ïî÷òè âñÿ
ïûëüöà îêàçûâàåòñÿ ñòåðèëüíîé. Ëèøü èíîãäà ñëó÷àåòñÿ,
÷òî 18 óíèâàëåíòíûõ õðîìîñîì íå ðàñïðåäåëÿþòñÿ ê ïî-
ëþñàì, à îñòàþòñÿ ëåæàòü âñå âìåñòå è âêëþ÷àþòñÿ îïÿòü
â îäíó ÿäåðíóþ îáîëî÷êó. Èç òàêèõ êëåòîê, ãäå âûïàëî
ïåðâîå ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå, ðàçâèâàþòñÿ (åñëè âòîðîå,
ýêâàöèîííîå, äåëåíèå ïðîéäåò íîðìàëüíî) äèïëîèäíûå
ïûëüöåâûå çåðíà, ñîäåðæàùèå ïî îäíîìó ïîëíîìó ãàïëî-
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èäíîìó íàáîðó ðåäüêè è êàïóñòû (ñì. ñõåìó, Êàðïå÷åíêî,
1927: ðèñ. 1 Á, ñ. 465). Ñëèÿíèå äèïëîèäíûõ ãàìåò ïðèâî-
äèò ê ïîÿâëåíèþ àëëîòåòðàïëîèäà, êîòîðûé îáëàäàåò íîð-
ìàëüíîé ïëîäîâèòîñòüþ, îïûëÿåòñÿ è ñòàáèëüíî âîñïðî-
èçâîäèò ñâîè ïðèçíàêè â ïîòîìñòâå.

Ñõåìà ýêñïåðèìåíòîâ, ïðîâåäåííûõ Àñòàóðîâûì íà
øåëêîïðÿäå, îòëè÷àåòñÿ òåì, ÷òî äîáàâëåíèå ê äèïëîèä-
íîìó íàáîðó õðîìîñîì Bombyx mori äâóõ ãàïëîèäíûõ íà-
áîðîâ Bombyx mandarina ïðîèçâîäèëîñü â äâà ýòàïà. Ñ ïî-
ìîùüþ èñêóññòâåííîãî òåìïåðàòóðíîãî ïàðòåíîãåíåçà
ñïåðâà áûëè ïîëó÷åíû òåòðàïëîèäíûå ñàìêè îäîìàøíåí-
íîãî òóòîâîãî øåëêîïðÿäà Bombyx mori.

Êàê óäàëîñü ïîêàçàòü, ñóáëåòàëüíîå íàãðåâàíèå íå-
îïëîäîòâîðåííûõ ÿèö â ãîðÿ÷åé âîäå (46°C) ðàçðóøàåò íè-
òè âåðåòåíà è ïîäàâëÿåò ïåðâîå, ðåäóêöèîííîå äåëåíèå
(Àñòàóðîâ, 1940, 1968). Ýòî ïîçâîëÿåò ÿéöó ñîõðàíèòü äè-
ïëîèäíûé íàáîð õðîìîñîì è îäíîâðåìåííî ñòèìóëèðóåò
äðîáëåíèå* . Îäíàêî íå ñîâñåì ïðàâèëüíûå êëåòî÷íûå

* Âîçäåéñòâèå âûñîêîé èëè àíîìàëüíî íèçêîé òåìïåðàòó-
ðû ïðèâîäèò ê ðàçðóøåíèþ âåðåòåíà äåëåíèÿ íå òîëüêî ó íå-
ñêîëüêèõ âèäîâ áàáî÷åê, íî è ó ìîðñêèõ çâåçä (Asterias forbesii),
êîëü÷àòûõ ÷åðâåé (Nereis limbata), îñåòðà è äðóãèõ æèâîòíûõ.
Ìíîãî÷èñëåííûå ñâèäåòåëüñòâà ýòîãî ñî ññûëêàìè íà îðèãè-
íàëüíûå ðàáîòû ñîáðàíû Á. Ë. Àñòàóðîâûì, 1968, ñ. 33; Ñ. Ã. Âà-
ñåöêèì, 1977, ñ. 159; Í. Á. ×åðôàñ, 1987, ñ. 325. Â. À. Ñòðóííè-
êîâó (1987) äàæå óäàëîñü â ìåéîçå øåëêîïðÿäà (ãäå ó ñàìîê íå
îñóùåñòâëÿåòñÿ êðîññèíãîâåð, à ïîòîìó ñåñòðèíñêèå è íåñåñò-
ðèíñêèå õðîìàòèäû íå îáìåíèâàþòñÿ ó÷àñòêàìè) ïóòåì ïðîãðåâà
èëè îõëàæäåíèÿ ïî âûáîðó óñòðàíÿòü ïåðâîå (ðåäóêöèîííîå)
èëè âòîðîå (ýêâàöèîííîå) äåëåíèå.
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äåëåíèÿ èíîãäà ïðèâîäÿò ê ñîìàòè÷åñêîé ïîëèïëîèäèçà-
öèè. Íåêîòîðûå êëåòêè ýìáðèîíà ñòàíîâÿòñÿ òåòðàïëîèä-
íûìè. Ðàçâèâøàÿñÿ èç íåãî «õèìåðíàÿ» (ìèêñîïëîèäíàÿ)
ñàìêà, íàðÿäó ñ äèïëîèäíûìè, îòêëàäûâàåò ãîðàçäî áî-
ëåå êðóïíûå òåòðàïëîèäíûå ÿéöà, êîòîðûå ïðè òåðìè÷å-
ñêîé ñòèìóëÿöèè äàþò íà÷àëî ïîëíîñòüþ òåòðàïëîèäíûì
áàáî÷êàì. Èõ-òî è ñêðåùèâàëè ñ äèïëîèäíûìè ñàìöàìè
äèêîãî øåëêîïðÿäà Bombyx mandarina.

Â ýòîì ñëó÷àå (ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ) â ÿéöàõ,
îòëîæåííûõ òåòðàïëîèäíûìè ñàìêàìè, ìîæåò ïðîõî-
äèòü íîðìàëüíûé ìåéîç ñ ðåäóêöèîííûì äåëåíèåì. Â
ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ äèïëîèäíîãî æåíñêîãî è ãàïëîèä-
íîãî ìóæñêîãî ïðîíóêëåóñà (2x mori + 1x mandarina) ïî-
ëó÷àåòñÿ òðèïëîèäíûé ãèáðèä (3x), êîòîðûé èìååò äâà
ãàïëîèäíûõ íàáîðà îäíîãî è îäèí � äðóãîãî âèäà. Òðè-
ïëîèäíûå ôîðìû îáëàäàþò îáû÷íîé äëÿ ãèáðèäîâ è
èñêóññòâåííûõ ïîëèïëîèäîâ ñòåðèëüíîñòüþ, îáúÿñíÿå-
ìîé íåïðàâèëüíûì ðàñõîæäåíèåì õðîìîñîì â ðåäóêöè-
îííîì äåëåíèè. Èõ ìîæíî ðàçìíîæàòü òîëüêî ñ ïîìî-
ùüþ èñêóññòâåííîãî ïàðòåíîãåíåçà. Íî â õîäå íåãî ñíî-
âà âîçìîæíà ñîìàòè÷åñêàÿ ïîëèïëîèäèçàöèÿ, íîâîå óä-
âîåíèå íàáîðà õðîìîñîì, ïîýòîìó âíîâü ïîÿâëÿþòñÿ
ìèêñîïëîèäíûå ñàìêè, ñîäåðæàùèå, íàðÿäó ñ òðèïëî-
èäíûìè, ãåêñàïëîèäíûå òêàíè. Â ñðåäíåì íåîïëîäîòâî-
ðåííûå ñàìêè èç òðèïëîèäíûõ êëîíîâ äàþò îêîëî 1%
ãåêñàïëîèäíûõ ÿèö.

Ãåêñàïëîèäíûå ÿéöåêëåòêè ïðîäåëûâàþò äâà äåëå-
íèÿ ñîçðåâàíèÿ è â ðåçóëüòàòå ðåäóêöèè ÷èñëà õðîìîñîì
îáðàçóþò òðèïëîèäíûé æåíñêèé ïðîíóêëåóñ. Ïîñëå ïî-
âòîðíîãî ñêðåùèâàíèÿ ñ Bombyx mandarina ãèáðèä ïîëó-
÷èë âòîðîé ãàïëîèäíûé íàáîð äèêîãî øåëêîïðÿäà è ïðè-
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îáðåë òàêèì ïóòåì, ïîäîáíî «ðàôàíîáðàññèêå», äâà íàáî-
ðà îäíîãî è äâà íàáîðà äðóãîãî âèäà: 2x mori è 2x
mandarina. Âñå åãî õðîìîñîìû èìåþò ãîìîëîãîâ, è ìåéîç
äîëæåí, êàçàëîñü áû, èäòè ãëàäêî. Òåì íå ìåíåå èç-çà
ñëèøêîì áîëüøîé ãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè èñõîäíûõ âè-
äîâ, Bombyx mori è B. mandarina, îí ïîêàçàë ïî÷òè òå æå
îòêëîíåíèÿ, ÷òî è ìåéîç àâòîïîëèïëîèäîâ. Òîëüêî ïîñðåä-
ñòâîì äëèòåëüíîãî îòáîðà ïëîäîâèòîñòü ãèáðèäíîãî òåò-
ðàïëîèäíîãî øåëêîïðÿäà óäàëîñü ïîâûñèòü «ïî÷òè äî
íîðìû» (Àñòàóðîâ, 1971).

Êîíñïåêòèâíî îïèñàííûå çäåñü êëàññè÷åñêèå îïû-
òû ïî «ñèíòåçó» äâóïîëûõ «ðàôàíîáðàññèêè» è òåòðàïëî-
èäíîãî øåëêîïðÿäà ïî ñâîåìó ïåðâîíà÷àëüíîìó çàìûñëó
áûëè íàöåëåíû íà ïðåîäîëåíèå ñòåðèëüíîñòè ãèáðèäîâ,
ò.å. íà âîññòàíîâëåíèå ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ. Â ýòîé ñâÿ-
çè ìîæåò ïîêàçàòüñÿ ñòðàííûì, ÷òî îíè óïîìèíàþòñÿ çäåñü
ïðè îáñóæäåíèè êëîíàëüíûõ âèäîâ. Èõ íå õîòåëîñü îáîé-
òè âíèìàíèåì ïî íåñêîëüêèì ïðè÷èíàì.

Êàê îòìå÷àë Á. Ë. Àñòàóðîâ (1968) è ìíîãèå äðó-
ãèå ãåíåòèêè, ýêñïåðèìåíòàëüíîå ïîëó÷åíèå àìôèäèï-
ëîèäîâ ïîäòâåðæäàåò âûñêàçàííûå ñòàðûìè àâòîðàìè
ðàçóìíûå äîãàäêè î ãèáðèäíîì ïðîèñõîæäåíèè îñíîâ-
íîé ìàññû ïðèðîäíûõ ïîëèïëîèäíûõ ôîðì (Ernst,
1918). Ïðè ìåæâèäîâîì ñêðåùèâàíèè ïåðâîå ãèáðèä-
íîå ïîêîëåíèå ïîêàçûâàåò ÿâíûå íàðóøåíèÿ ìåéîçà,
ïðîÿâëÿþùèåñÿ â ñêëîííîñòè ê íåðàâíîìó ðàñõîæäå-
íèþ õðîìîñîì. Òàê, ó êàïóñòíî-ðåäå÷íîãî ãèáðèäà
áóëüøàÿ ÷àñòü ïûëüöû èìåëà íåïîëíîå ëèáî èçáûòî÷íîå
êîëè÷åñòâî õðîìîñîì, ÷òî ïðèâîäèëî ê ïî÷òè ïîëíîé ñòå-
ðèëüíîñòè ðàñòåíèé. Â èõ ïîòîìñòâå âûæèâàëè òîëüêî îñî-
áè, ñëó÷àéíî ïîëó÷èâøèå äâà öåëûõ ãàïëîèäíûõ íàáîðà,
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à âûñîêàÿ ïëîäîâèòîñòü âîññòàíîâèëàñü ëèøü â òåòðà-
ïëîèäíûõ ëèíèÿõ, êîòîðûå ñìîãëè ñòàáèëüíî ïåðåäà-
âàòü ïî æåíñêîé è ìóæñêîé ëèíèè íàáîð è ðåäüêè, è
êàïóñòû. Ïðèìåðíî òîò æå ðåçóëüòàò íà îñíîâàíèè äðó-
ãîãî ìåõàíèçìà âîññòàíîâëåíèÿ ãàìåòîãåíåçà (ïîãåíîì-
íîãî ðàñõîæäåíèÿ îòöîâñêèõ è ìàòåðèíñêèõ õðîìîñîì)
íàáëþäàåòñÿ ïðè ãèáðèäîãåíåòè÷åñêîì ðàçìíîæåíèè
ëÿãóøåê è ðûá. Æèçíåñïîñîáíû ëèíèè, ïåðåäàþùèå â
êàæäîé ãàìåòå îäèí èëè äâà, íî âñåãäà ïîëíûõ, ãàïëî-
èäíûõ íàáîðà.

Íàëèöî ÿâíîå îãðàíè÷åíèå ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáè-
íàöèè. Íàáîð ëîêóñîâ è àëëåëåé, óíàñëåäîâàííûõ îò êàæ-
äîãî ðîäèòåëüñêîãî âèäà, ïåðåäàåòñÿ, íå ñìåøèâàÿñü ñ äðó-
ãèì, êàê èçîëèðîâàííàÿ ñîâîêóïíîñòü ãåíîâ. Ýòî âåðíî è
äëÿ äèïëîèäíûõ (ãèáðèäîãåíåòè÷åñêèå ðûáû, ëÿãóøêè),
è äëÿ ïîëèïëîèäíûõ (òðèïëîèäíûå îñîáè Rana esculenta),
è äàæå (!) äëÿ äâóïîëûõ òåòðàïëîèäíûõ ôîðì («ðàôàíîá-
ðàññèêà», øåëêîïðÿä; ñì., êðîìå òîãî, îáñóæäåíèå äâóïî-
ëûõ ïîëèïëîèäíûõ âèäîâ àôðèêàíñêèõ ëÿãóøåê è þæíî-
àìåðèêàíñêèõ ãðûçóíîâ â ãëàâå 4).

Ïîýòîìó íàäî ïîëàãàòü, ÷òî íàðóøåíèÿ ðåêîìáèíà-
öèè, êîòîðûå îáû÷íû ó ãèáðèäîâ, â áîëüøîé ñòåïåíè ñâîé-
ñòâåííû è ïîëèïëîèäàì ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Ó òåõ
è äðóãèõ îòêàç îò êðîññèíãîâåðà ìåæäó ãîìåîëîãè÷íûìè
õðîìîñîìàìè è îòñòóïëåíèÿ îò ñâîáîäíîé ñåãðåãàöèè �
ñëó÷àéíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ â ãàìåòû õðîìîñîì, ïîëó÷åí-
íûõ îò ðàçíûõ ïðåäêîâ, � ñëóæàò ñðåäñòâàìè âîññòà-
íîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè. Ïîëèïëîèäíûå æèâîòíûå è
ðàñòåíèÿ (à èìåííî ê ðàñòåíèÿì îòíîñèòñÿ îñíîâíàÿ ìàñ-
ñà ôàêòîâ, êàñàþùèõñÿ èçó÷åíèÿ ïîëèïëîèäèè), äàæå åñ-
ëè îíè ïðè ðàçìíîæåíèè íóæäàþòñÿ â ñïàðèâàíèè èëè
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îïûëåíèè, äàëåêî íå âñåãäà ïîêàçûâàþò ðàñùåïëåíèå â
ïîòîìñòâå.

È íàêîíåö, ÷òî îñîáåííî âàæíî â íàøåì îáñóæäå-
íèè, äàæå èñïðàâíî ðåêîìáèíèðóþùèå ïîëèïëîèäû ïðè
ëþáûõ ïîïóëÿöèîííûõ ñäâèãàõ (èçìåíåíèè ÷àñòîò ãåíîâ,
çàìåíå àëëåëåé) ò ð à í ñ ô î ð ì è ð ó þ ò ñ ÿ  â î  ì í î ã î
ð à ç  ì å ä ë å í í å å,  ÷åì äèïëîèäû. Äåëî â òîì, ÷òî ðàñ-
ùåïëåíèå ó ïîëèïëîèäîâ èäåò î÷åíü âÿëî, ïðîÿâëåíèå â ãî-
ìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè ðåäêèõ ðåöåññèâíûõ àëëåëåé ñòà-
íîâèòñÿ ãîðàçäî ìåíåå âåðîÿòíûì* . À âåäü ýòè àëëåëè è
îáåñïå÷èâàþò çàïàñ ïîëèìîðôèçìà, êîòîðûé ðåàëèçóåòñÿ
ïîïóëÿöèÿìè äëÿ ïðèñïîñîáëåíèÿ ê èçìåíèâøåéñÿ ñðåäå.
Ñëåäîâàòåëüíî, äàæå òå ïîëèïëîèäíûå ôîðìû, êîòîðûå ñî-
õðàíèëè ñïîñîáíîñòü ê ðåêîìáèíàöèè, íå ìîãóò íà ðàâíûõ
êîíêóðèðîâàòü ñ äèïëîèäàìè ïî ñêîðîñòè ýâîëþöèè ïîïó-
ëÿöèé. Êîãäà ìû íàõîäèì ïîëèïëîèäíûé ðÿä, âêëþ÷àþùèé
íåñêîëüêî âíóòðèâèäîâûõ ôîðì, ìû íå ìîæåì ñîìíåâàòü-
ñÿ, ÷òî âñå åãî âûñøèå ÷ëåíû, áåçóñëîâíî, ïðîèãðûâàþò
äèïëîèäíîìó ðîäñòâåííèêó â ñêîðîñòè ðåêîìáèíàöèè.
×òîáû ýôôåêòèâíî ñîçäàâàòü íîâûå ñî÷åòàíèÿ ïðèçíàêîâ

* Äëÿ íåñöåïëåííûõ, ëåæàùèõ â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ ãå-
íîâ ðàñùåïëåíèå âî âòîðîì ïîêîëåíèè ìîíîãèáðèäíîãî ñêðå-
ùèâàíèÿ AAaa ́  AAaa áóäåò ïðîèñõîäèòü â ñîîòíîøåíèè 35 : 1
(êàê ýòî èìååò ìåñòî ó òåòðàïëîèäíîé ðàñû äóðìàíà Datura
stramonium; Ëîáàøåâ, 1967, ñ. 356), à íå 3 : 1, êàê ïîëîæåíî äëÿ
äèïëîèäîâ. Â ñëó÷àå ñöåïëåííûõ ãåíîâ, ñ ó÷åòîì êðîññèíãîâå-
ðà ìåæäó âîñüìüþ õðîìàòèäàìè ÷åòûðåõ ãîìîëîãè÷íûõ õðî-
ìîñîì òåòðàïëîèäà, ðàñ÷åò ñèëüíî óñëîæíÿåòñÿ, íî âåðîÿòíîñòü
âûùåïëåíèÿ ðåöåññèâíîé ãîìîçèãîòû ïî-ïðåæíåìó îñòàåòñÿ
íèçêîé (ñì. Èíãå-Âå÷òîìîâ, 1989, ñ. 359).
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(îñîáåííî ïðè èñïîëüçîâàíèè ãîìîçèãîòíûõ ðåöåññèâíûõ
àëëåëåé), íåîáõîäèìî ðàçðóøèòü ïðåæíèå ãåòåðîçèãîòíûå
ñî÷åòàíèÿ, ò.å. â õîäå ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé ñïóñòèòüñÿ íà
ãàïëîèäíûé óðîâåíü. Ýòî óäàåòñÿ äèïëîèäíûì ôîðìàì, à
òåòðàïëîèäàì è, òåì áîëåå, âûñîêèì ïîëèïëîèäàì çäåñü ñ
íèìè íåëüçÿ ñîñòÿçàòüñÿ.

Åñëè òàê, òî ìû âïðàâå ñ÷èòàòü ïîëèïëîèäèþ îä-
íèì èç ñïîñîáîâ êîíñåðâàöèè ãåíîòèïà, ïîçâîëÿþùèì ñî-
õðàíèòü ñëó÷àéíî âîçíèêøåå âûãîäíîå ñî÷åòàíèå ïðèçíà-
êîâ â íåèçìåííîì âèäå èëè â î÷åíü ìåäëåííî ìåíÿþùåì-
ñÿ ñîñòîÿíèè. Åñëè æå, çàíÿâ áîëåå îñòîðîæíóþ ïîçèöèþ,
ìû çàõîòèì ðàññìàòðèâàòü âûñîêîïîëèïëîèäíûå âèäû (õî-
òÿ áû ñ ÷åòíûì ÷èñëîì ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ) êàê ðåêîì-
áèíèðóþùèå ôîðìû, ìíîæåñòâåííîñòü èõ õðîìîñîì âñå
æå áóäåò äîâîëüíî òðåâîæíûì, äîñòîéíûì âíèìàíèÿ èñ-
ñëåäîâàòåëåé ñèìïòîìîì îòêàçà îò íîðìàëüíîé ïîëîâîé
ðåêîìáèíàöèè.

3.1.6. Àïîìèêñèñ ðàñòåíèé

«Àïîìèêñèñ ìîæíî îïðåäåëèòü êàê çàìåíó ïîëîâî-
ãî âîñïðîèçâåäåíèÿ (àìôèìèêñèñà) âíåïîëîâûì ïðîöåññîì,
ïðè êîòîðîì íå ïðîèñõîäèò ñëèÿíèÿ ÿäåð» (Winkler, 1908,
1934; öèò. èç Ìàãåøâàðè, 1954, ñ. 302).

Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü àìôèìèêñèñó, êîòîðûé îáîçíà-
÷àåò îáîþäíîå ñìåøåíèå, îáúåäèíåíèå, ñëîâî «àïîìèêñèñ»
îáîçíà÷àåò ðàçìíîæåíèå â îáõîä, ïîìèìî ñìåøåíèÿ, ò.å.
áåç ñëèÿíèÿ æåíñêîãî è ìóæñêîãî íà÷àë. Ñëåäóÿ òàêîìó îï-
ðåäåëåíèþ, ìíîãèå èññëåäîâàòåëè ïîíèìàëè òåðìèí «àïî-
ìèêñèñ» øèðîêî, îáîçíà÷àÿ èì âñå ôîðìû ðàçìíîæåíèÿ,
ïðè êîòîðûõ óñòðàíåíà ãåíåòè÷åñêàÿ ðåêîìáèíàöèÿ, â òîì
÷èñëå ñîìàòè÷åñêîå, èëè âåãåòàòèâíîå, ðàçìíîæåíèå, ïðî-
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òåêàþùåå ïðè ó÷àñòèè ïî÷åê, ãåììóë, ôðóñòóë, ñòðîáèë, ñòå-
ëþùèõñÿ ïîáåãîâ, «óñîâ», ëóêîâèö è äðóãèõ ïîäîáíûõ îá-
ðàçîâàíèé, ñâîéñòâåííûõ ãóáêàì, êèøå÷íîïîëîñòíûì, äðó-
ãèì áåñïîçâîíî÷íûì æèâîòíûì, à òàêæå ðàñòåíèÿì. Ïðè
áîëåå óçêîì ïîíèìàíèè ìíîãèå çîîëîãè è äàæå áîòàíèêè
(Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1964; Ãðàíò, 1984) îòíîñèëè ê àïî-
ìèêñèñó òîëüêî òå ñïîñîáû ðàçìíîæåíèÿ, êîòîðûå ïðîèñ-
õîäÿò ïðè ó÷àñòèè ÿèö è ñåìÿí, ò.å. èñïîëüçóþò ìåõàíèç-
ìû, ïåðâîíà÷àëüíî ïðåäíàçíà÷åííûå äëÿ ïîëîâîãî ïðîöåñ-
ñà, íî âòîðè÷íî èñêàæåííûå. Ñþäà ñëåäîâàëî áû îòíåñòè
áîëüøóþ ÷àñòü óïîìèíàâøèõñÿ âûøå ÿâëåíèé, ñâÿçàííûõ
ñ ïàðòåíîãåíåçîì, ãèíîãåíåçîì, àíäðîãåíåçîì. Òåì íå ìå-
íåå â ðóññêîé ëèòåðàòóðå òåðìèí «àïîìèêñèñ» îáû÷íî ïðè-
ìåíÿþò òîëüêî ê ðàñòåíèÿì, õîòÿ â çàïàäíûõ çîîëîãè÷åñêèõ
ïóáëèêàöèÿõ ëåãêî ìîæíî âñòðåòèòü óïîìèíàíèå àïîìèê-
ñèñà ó äàôíèé è äðóãèõ æèâîòíûõ.

Ïîëíîöåííûé çàðîäûø â ñåìåíàõ ðàñòåíèÿ ìîæåò
ðàçâèâàòüñÿ èç íåîïëîäîòâîðåííîé, íî è íå ïðåòåðïåâ-
øåé ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ, äèïëîèäíîé èëè ïîëèïëî-
èäíîé ÿéöåêëåòêè (ïàðòåíîãåíåç). Íà÷àëî åìó èíîãäà
ìîæåò äàòü è êàêàÿ-íèáóäü äðóãàÿ êëåòêà èëè ÿäðî çàðî-
äûøåâîãî ìåøêà � îäíà èëè îáå ñèíåðãèäû, ðåæå àíòè-
ïîäû (àïîãàìèÿ). Îí òàêæå ìîæåò ñôîðìèðîâàòüñÿ èç
ñîìàòè÷åñêîé êëåòêè ñåìÿçà÷àòêà (àäâåíòèâíàÿ ýìáðèî-
íèÿ). Îáðàçîâàíèå àïîìèêòè÷åñêèõ ñåìÿí ìîæåò ïðîõî-
äèòü áåç îïûëåíèÿ (àãàìîñïåðìèÿ) èëè æå ñ îïûëåíè-
åì (ïñåâäîãàìèÿ)* . Ïîíÿòíî, ÷òî ëþáîé èç íàçâàííûõ

* Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå èìååò ìåñòî ïîëíàÿ àíàëîãèÿ ñ ãè-
íîãåíåçîì æèâîòíûõ.
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âàðèàíòîâ ðàçâèòèÿ, çà èñêëþ÷åíèåì ãàïëîèäíîãî àíä-
ðîãåíåçà, îáåñïå÷èâàåò òî÷íîå âîñïðîèçâåäåíèå â ïîòîì-
ñòâå ãåíîòèïà ìàòåðèíñêîãî ðàñòåíèÿ, áóäü îíî äèïëî-
èäíûì èëè ïîëèïëîèäíûì. Â ýòîì ñìûñëå àïîìèêñèñ
ìîæíî îõàðàêòåðèçîâàòü êàê «áåñïîëîå ðàçìíîæåíèå ñå-
ìåíàìè» (Ãðàíò, 1984).

Îòíîñèòåëüíî ðîëè àïîìèêñèñà â âîçíèêíîâåíèè
ïîëèïëîèäíûõ ôîðì èíòåðåñíîå çàìå÷àíèå ñäåëàíî
Â. Â. Ïåòðîâñêèì è Ï. Ã. Æóêîâîé (1983). Ïîñêîëüêó
ãëàâíûì, åñëè íå åäèíñòâåííûì, ìåõàíèçìîì, êîíòðî-
ëèðóþùèì è ïîääåðæèâàþùèì îäíîîáðàçèå âèäîâîãî
íàáîðà õðîìîñîì, ñëóæèò ïîòðåáíîñòü â áîëüøîì ñõîä-
ñòâå âçàèìîäåéñòâóþùèõ ïðè ïîëîâîì ðàçìíîæåíèè ãà-
ïëîèäíûõ íàáîðîâ, àïîìèêòè÷åñêèå îðãàíèçìû â îòëè-
÷èå îò ñâîèõ äâóïîëûõ ñîðîäè÷åé íå èñïûòûâàþò ïðî-
âåðêè íà àíåóïëîèäèþ. Â ðåçóëüòàòå âîçíèêøèå èç-çà
îøèáîê ïðè êëåòî÷íûõ äåëåíèÿõ ïîëèïëîèäíûå îñîáè
áåçáîëåçíåííî ìîãóò òåðÿòü èëè ïðèîáðåòàòü íåñêîëü-
êî äîïîëíèòåëüíûõ õðîìîñîì. Òàê, ïî îöåíêå íàçâàí-
íûõ àâòîðîâ âî ôëîðå î. Âðàíãåëÿ áîëåå ÷åì ó 30 âèäîâ
îòìå÷åíû ïîëèïëîèäíûå êàðèîëîãè÷åñêèå ðàñû ñ íåñáà-
ëàíñèðîâàííûìè õðîìîñîìíûìè íàáîðàìè, èñêëþ÷àþ-
ùèìè óñïåøíîå ïðîòåêàíèå ìåéîçà, íî òîëüêî äëÿ 11 èç
îáñóæäàåìûõ âèäîâ, áåçóñëîâíî, èçâåñòíî âåãåòàòèâíîå
ðàçìíîæåíèå. Ñïîñîá ðåïðîäóêöèè îñòàëüíûõ ðàñ ñ íå-
ñáàëàíñèðîâàííûìè õðîìîñîìíûìè íàáîðàìè íåèç-
âåñòåí, ïîýòîìó Â. Â. Ïåòðîâñêèé è Ï. Ã. Æóêîâà ïîëà-
ãàþò, ÷òî ìíîãèå ïîëèïëîèäíûå ðàñû, âîçíèêíóâ íà îñò-
ðîâå, âåðîÿòíî, çàêðåïèëèñü áëàãîäàðÿ àïîìèêòè÷åñêîé
ðåïðîäóêöèè.

Îá àðêòè÷åñêîé îâñÿíèöå è ëàï÷àòêå Â. Þ. Ðàçæè-
âèí (1984) ñîîáùàåò, ÷òî îíè íå òîëüêî èìåþò ðàñû ñ
íåñáàëàíñèðîâàííûì ÷èñëîì õðîìîñîì, òðèïëîèäû è
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ãåïòàïëîèäû (Festuca vivipara, Poaceae � 3x, 4x, 6x, 7x,
9x; ñîìàòè÷åñêèå õðîìîñîìíûå ÷èñëà 21, 28, 42, 49, 63;
ãàïëîèäíîå ÷èñëî x=7. Potentilla hyparctica (Rosaceae) �
6x, 7x; ñîìàòè÷åñêèå õðîìîñîìíûå ÷èñëà 42 è 49; x=7.),
íî è îïðåäåëåííî ðàçìíîæàþòñÿ àïîìèêòè÷åñêè*.

3.1.7. Ïàðòåíîãåíåç, èíäóöèðîâàííûé áàêòåðèÿìè

Â íåñêîëüêèõ ãðóïïàõ íàñåêîìûõ ïåðåõîä îò äâó-
ïîëîãî ê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîìó ðàçìíîæåíèþ ìîæåò
áûòü âûçâàí ïðèñóòñòâèåì â òåëå ïàðàçèòè÷åñêèõ èëè,
ñêîðåå, ñèìáèîòè÷åñêèõ áàêòåðèé (Plantard et al., 1998).
Ó äðîçîôèëû, íåñêîëüêèõ âèäîâ êîëëåìáîë (îòð. Col-
lembola, Isotomidae, Onychiuridae), ó ìíîãèõ ïåðåïîí-
÷àòîêðûëûõ (Hymenoptera: Aphelinidae, Encyrtidae,
Pteromalidae, Signiphoridae, Torymidae, Trichogram-
matidae, Cynipidae, Eucoilidae, Platygastridae, Sce-
lionidae), ó íåêîòîðûõ æóêîâ (Coleoptera, Curculionidae
� Aramigus, Cathormiocerus, íî íå Otiorhynchus), ñå-
íîåäîâ (Psocoptera, Liposcelididae, Trogiidae) è òðèïñîâ
(Thysanoptera, Aeolothripidae, Thripidae) íàáëþäàåòñÿ
ñèìáèîç ñ ïðîòåîáàêòåðèÿìè ðîäà Wolbachia. Ýòà æå
áàêòåðèÿ âûçûâàåò ïàðòåíîãåíåç ó íåñêîëüêèõ âèäîâ
ïàóêîîáðàçíûõ (Arachnida, îòð. Prostigmata, Tetra-
nychidae) .  Òîëüêî ó æóêîâ ñåìåéñòâà Scolytidae
(Xyleborus ferrugineus) â ýòîé ðîëè âûñòóïàþò áàêòå-
ðèè ðîäà Staphylococcus, à ó òðåõ âèäîâ íåìàòîä

* Êàêèì ìåòîäîì äîêàçàíî, ÷òî ðàçâèòèå âñåãäà èäåò àïî-
ìèêòè÷åñêè (÷åðåç ñåìåíà èëè áåç íèõ), â ýòîé ðàáîòå íå óêàçû-
âàåòñÿ. Âîçìîæíî, ðå÷ü èäåò ïðîñòî î øèðîêî èçâåñòíîé ñïî-
ñîáíîñòè ýòèõ ðàñòåíèé ê âåãåòàòèâíîìó ðàçìíîæåíèþ.
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(Nematoda, Dorylaimida, Longidoridae) � òðè âèäîñïå-
öèôè÷íûõ ïàðàçèòà ðîäà Xiphinematobacter. Áîãàòûé îá-
çîð íàáëþäåíèé ïî ýòîìó âîïðîñó ïîìåùåí â ðàáîòå
Êîéâèñòî è Áðýã (Koivisto & Braig, 2003).

Áàêòåðèè, îòíîñèìûå ê ãðóïïå «Cytophaga�Flexi-
bacter�Bacterioides», ïðèñóòñòâèå êîòîðûõ îáóñëàâëèâà-
åò ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå íåêîòîðûõ ïàðàçè-
òè÷åñêèõ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ, èíîãäà âëèÿåò äàæå íà âû-
áîð õîçÿèíà, íà êîòîðîì îíè ïàðàçèòèðóþò (Zchori-
Fein et al., 2001; Koivisto & Braig, 2003).

Âîçìîæíî, ÷òî ìåõàíèçì ïåðåõîäà îáû÷íîãî äâóïî-
ëîãî âèäà ïîä âîçäåéñòâèåì ñèìáèîòè÷åñêèõ áàêòåðèé ê
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîìó ðàçìíîæåíèþ âåñüìà ïðîñò. Êîãäà
ïðèñóòñòâèå áàêòåðèé íàðóøàåò ìåéîòè÷åñêèå äåëåíèÿ,
ñïåðìàòîãåíåç ïðîäîëæàòüñÿ íå ìîæåò, è ñàìöû îñòàþòñÿ
ñòåðèëüíûìè. Íî æåíñêèé ãàìåòîãåíåç ìåíåå óÿçâèì. Ìåé-
îòè÷åñêèå äåëåíèÿ ó áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ çàêàí÷èâà-
þòñÿ óæå â ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàâøåìñÿ ÿéöå (ñì. ðàç-
äåë 2.4 â ãë. 2), ïîýòîìó ðàññòðîéñòâî ìåéîçà âî ìíîãèõ
ñëó÷àÿõ íå ìåøàåò îêîí÷àíèþ îîãåíåçà. Áîëåå òîãî, óñò-
ðàíåíèå ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ ïîçâîëÿåò ñîõðàíèòü â ÿé-
öå ñîìàòè÷åñêîå ÷èñëî õðîìîñîì è îñòàíîâèòü ðåêîìáè-
íàöèþ (â òîì ÷èñëå ðàñùåïëåíèå ïî ïîëó), ïîýòîìó âñå
ïîòîìñòâî ñàìêè, çàðàæåííîé áàêòåðèÿìè, áóäåò îäíîïî-
ëî-æåíñêèì.

Èíòåðåñíî, ÷òî â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ íåêîòîðûå
îäíîïîëî-æåíñêèå ðàñû íàñåêîìûõ óäàëîñü «èçëå÷èòü» îò
ïàðòåíîãåíåçà è âåðíóòü ê äâóïîëîìó ðàçìíîæåíèþ ñ ïî-
ìîùüþ àíòèáèîòèêîâ èëè ñîäåðæàíèÿ ïðè âûñîêîé òåì-
ïåðàòóðå, ïàãóáíîé äëÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ áàêòåðèé (Simon
et al., 2003).
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3.1.8. Äðóãèå ìåõàíèçìû îãðàíè÷åíèÿ è îñòàíîâêè
ðåêîìáèíàöèè

Ïîìèìî îáñóæäàâøèõñÿ â ýòîì ðàçäåëå ìåõàíèç-
ìîâ îñòàíîâêè ðåêîìáèíàöèè (ïàðòåíîãåíåç, ãèíîãåíåç
è ïð.), ìîæíî óïîìÿíóòü åùå íåñêîëüêî ÷àñòíûõ ãåíåòè-
÷åñêèõ ïðèñïîñîáëåíèé, êîòîðûå îãðàíè÷èâàþò èëè (â
ñî÷åòàíèè äðóã ñ äðóãîì) ïîëíîñòüþ ïðåêðàùàþò ðåêîì-
áèíàöèþ. Èíîãäà îíè âñòðå÷àþòñÿ ó ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêèõ, àïîìèêòè÷åñêèõ èëè ñàìîîïëîäîòâîðÿþùèõñÿ
ôîðì è ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ñòóïåíè ïåðåõîäà ê
êëîíèðîâàíèþ èëè êàê ñëåäû áûëîãî êëîíèðîâàíèÿ. Îä-
íèì èç òàêèõ «ïðèñïîñîáëåíèé» ìîæíî ïðèçíàòü ñîêðà-
ùåíèå ÷èñëà õðîìîñîì.

Íàëè÷èå ìíîæåñòâåííûõ õðîìîñîì (à ó ïîäàâëÿþ-
ùåãî áîëüøèíñòâà ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ äèïëîèä-
íûé íàáîð ñîäåðæèò îò 7 äî 50 õðîìîñîì) è ñâîáîäíîé ñåã-
ðåãàöèè (íåçàâèñèìîãî ðàñïðåäåëåíèÿ õðîìîñîì, ïîëó÷åí-
íûõ îò äâóõ ðîäèòåëåé) ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ãåíû, ëîêàëè-
çîâàííûå â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ, íàñëåäóþòñÿ íåçàâèñèìî,
à ãåíû, ëåæàùèå áëèçêî â îäíîé õðîìîñîìå è ðåäêî ðàçëó-
÷àåìûå êðîññèíãîâåðîì, îáðàçóþò ãðóïïó ñöåïëåíèÿ. Â íå-
êîòîðûõ ñëó÷àÿõ (õîòÿ äàëåêî íå âñåãäà) â íåå îáúåäèíÿþò-
ñÿ ôóíêöèîíàëüíî ñâÿçàííûå ãåíû, áëàãîäàðÿ ÷åìó ïðèçíà-
êè, áåñïîëåçíûå ïîðîçíü, íî öåííûå â ñîâîêóïíîñòè, ïåðå-
äàþòñÿ åäèíûì ïàêåòîì (Õåñèí, 1984). Ñëèÿíèå õðîìîñîì
è óìåíüøåíèå èõ ÷èñëà âåäåò ê ñíèæåíèþ ðîëè ñâîáîäíîé
ñåãðåãàöèè â ïðîöåññàõ ïåðåìåøèâàíèÿ âèäîâîãî ãåíîìà.

Èòàê, ïðåîáðàçîâàíèÿ êàðèîòèïà ìîãóò ïîêàçûâàòü
òåíäåíöèþ ê ñëèÿíèþ õðîìîñîì (White, 1973, 1978). Íà
ïðîòèâîïîëîæíóþ òåíäåíöèþ â èçìåíåíèè õðîìîñîìíûõ
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íàáîðîâ óêàçûâàþò ñòîðîííèêè ãèïîòåçû «ìèíèìàëüíî-
ãî âçàèìîäåéñòâèÿ» (Imai et al., 1986). Ñîãëàñíî èõ ìíå-
íèþ, ðàçâèòèå èäåò â ñòîðîíó óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà õðîìî-
ñîì, êîòîðîå îáåñïå÷èâàåò áîëåå ñâîáîäíîå, íåçàâèñèìîå
íàñëåäîâàíèå ïðèçíàêîâ. Ó àâñòðàëèéñêîãî áóëüäîæüåãî
ìóðàâüÿ Myrmecia piliventris (Hymenoptera: Formicidae;
Imai & Taylor, 1986) ãàïëîèäíûé íàáîð âêëþ÷àåò âñåãî äâå
õðîìîñîìû. Òî æå íàáëþäàåòñÿ ó Haplopappus gracilis èç
ñëîæíîöâåòíûõ (Asteraceae; Æóêîâñêèé, 1971), ñðåäè çëà-
êîâ ó Colpodium versicolor (Poaceae; Ñîêîëîâñêàÿ è Ïðî-
áàòîâà, 1977) è Zingeria biebersteiniana*  (Öâåëåâ è Áîë-
õîâñêèõ, 1965; Öâåëåâ è Æóêîâà, 1974).

Ïðåäåëüíûé ñëó÷àé � êîãäà âåñü ãàïëîèäíûé íà-
áîð ñëèëñÿ â îäíó õðîìîñîìó � ìû íàáëþäàåì íà ïðè-
ìåðå êðóãëûõ ÷åðâåé, â ÷àñòíîñòè ëîøàäèíîé àñêàðèäû
(Nematoda, Ascaridida, Ascarididae, Parascaris equorum è
P. univalens: Âîðîíöîâ, 1966à; Goday, Pimpinelli, 1986;
Gonzalez-Garcia et al., 1995), è îäíîé èç êàðèîìîðô àâ-
ñòðàëèéñêîãî áóëüäîæüåãî ìóðàâüÿ Myrmecia pilosula
(Hymenoptera, Formicidae; Crosland & Crozier, 1986;
Imai et al., 1988, 1990; Imai & Taylor, 1989). Êîìïëåêñ èç
øåñòè ìîðôîëîãè÷åñêè î÷åíü áëèçêèõ, íî ðàçëè÷àþùèõ-
ñÿ êàðèîëîãè÷åñêè âèäîâ-äâîéíèêîâ Myrmecia «pilosula»
âêëþ÷àåò ôîðìû ñ 2n = 2 (M. croslandi), 4, 8, 9, 10, 15 è
17�32 (Imai et al., 1990; Crozier et al., 1995). Õîòÿ ó áóëü-
äîæüèõ ìóðàâüåâ âñòðå÷àþòñÿ, êàê âèäèì, êðàòíûå õðî-
ìîñîìíûå ÷èñëà, èññëåäîâàòåëè íà îñíîâàíèè äåòàëüíî-

* Ïî ìíåíèþ À. Ê. Ñêâîðöîâà, 1974, ýòî � íàèáîëåå ñïå-
öèàëèçèðîâàííûé âèä ðîäà.
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ãî àíàëèçà ñ÷èòàþò ýòî íå ïîñëåäñòâèåì ïîëèïëîèäèçà-
öèè, à ðåçóëüòàòîì ïåðåñòðîåê, ñëèÿíèÿ èëè ðàçäåëåíèÿ
õðîìîñîì.

Äàæå ïðè ìèíèìàëüíîì ÷èñëå õðîìîñîì ìåæäó ãî-
ìîëîãàìè åäèíñòâåííîé ïàðû â ïðèíöèïå âîçìîæíû êðîñ-
ñîâåðíûå îáìåíû, è, áóäó÷è ìíîãî÷èñëåííûìè, îíè ìîã-
ëè áû îáåñïå÷èòü ðåêîìáèíàöèþ. Òàêèì îáðàçîì, îáðà-
çîâàíèå êðóïíûõ õðîìîñîì, êîòîðûå ñëóæàò ìîðôîëîãè-
÷åñêèì âîïëîùåíèåì ãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï ñöåïëåíèÿ, èìå-
åò çíà÷åíèå òîëüêî â îòñóòñòâèå êðîññèíãîâåðà. Îí íàõî-
äèòñÿ ïîä ãåíåòè÷åñêèì êîíòðîëåì è â ðÿäå ñëó÷àåâ áû-
âàåò ïîäàâëåí (ñì. Æó÷åíêî è Êîðîëü, 1985, ðàçäåë «Ãåíå-
òè÷åñêèé êîíòðîëü ÷àñòîòû è ðàñïðåäåëåíèÿ êðîññîâåð-
íûõ îáìåíîâ»). Êîãäà áëàãîïðèÿòíûì îêàçûâàåòñÿ óñòðà-
íåíèå ðåêîìáèíàöèè, êðîññèíãîâåð ìîæåò áûòü ñîâåðøåí-
íî ïðåêðàùåí, ÷òî, âåðîÿòíî, è ïðîèñõîäèò ó àñêàðèä è
áóëüäîæüèõ ìóðàâüåâ. Â äðóãèõ ãðóïïàõ íàáëþäàåòñÿ åãî
«ëîêàëèçàöèÿ», ò.å. îãðàíè÷åíèå òîëüêî íåêîòîðûìè ó÷à-
ñòêàìè õðîìîñîì. Ïîëíîå èëè ÷àñòè÷íîå ïîäàâëåíèå êðîñ-
ñèíãîâåðà ìîæíî ñ÷èòàòü âàæíûì ìåõàíèçìîì îãðàíè÷å-
íèÿ ðåêîìáèíàöèè. *

Òàêàÿ æå ôàêòè÷åñêè ïîëíàÿ îñòàíîâêà ðåêîìáèíàöèè,
ðàçîì èñêëþ÷àþùàÿ è êðîññèíãîâåð è ñâîáîäíóþ ñåãðå-
ãàöèþ, íàáëþäàåòñÿ ïðè òàê íàçûâàåìîé ïåðìàíåíòíîé

* Îá «àõèàçìàòè÷åñêèõ» âèäàõ èëè ðàñàõ ðàñòåíèé è íàñå-
êîìûõ ïèñàëè Äàðëèíãòîí, Äîâñîí, Ãðàíò è ìíîãèå äðóãèå àâ-
òîðû (Darlington, 1946, 1958; Dawson, 1962; Ãðàíò, 1984). Îò-
ñóòñòâèå â ìåéîçå âèäèìûõ ïîä ìèêðîñêîïîì õèàçì, ò.å. ïåðå-
êðåñòîâ ìåæäó ãîìîëîãè÷íûìè õðîìîñîìàìè, ñ÷èòàåòñÿ ïðè-
çíàêîì ïðåêðàùåíèÿ ãåíåòè÷åñêîãî êðîññèíãîâåðà. Â îòíîøå-
íèè àñêàðèäû è ìóðàâüÿ òàêèõ ñâåäåíèé, ðàçóìååòñÿ, íåò.
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ãåòåðîçèãîòíîñòè ïî òðàíñëîêàöèÿì* . Ýòî ÿâëåíèå
âïåðâûå áûëî îïèñàíî ó îñëèííèêà, Oenothera, Êëèëýí-
äîì (Cleland, 1923, 1972) è Ðåííåðîì (Renner, 1925); îíî
ïîäðîáíî ðàññìàòðèâàåòñÿ Ãðàíòîì (1984). Ïðåäñòàâè-
òåëè ýòîãî ðîäà � ìíîãîëåòíèå è îäíîëåòíèå âûñîêî-
ðîñëûå òðàâû, ÷àñòî ñîðíûå, ñ æåëòûìè, ðàñïóñêàþùè-
ìèñÿ âå÷åðîì öâåòêàìè. Âñå îíè äèïëîèäíû è èìåþò â
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ 14 õðîìîñîì. Âî âðåìÿ ïåðâîãî
äåëåíèÿ ìåéîçà âñå èëè íåêîòîðûå õðîìîñîìû îñëèííè-
êà îáðàçóþò êîëüöî. Èõ âçàèìíîå ðàñïîëîæåíèå ÿâíî óêà-
çûâàåò íà íàëè÷èå â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ ãîìîëîãè÷íûõ,
ïðèòÿãèâàþùèõñÿ ó÷àñòêîâ (ðèñ. 13). Ó áîëüøèíñòâà
«ìèêðîâèäîâ», íàñåëÿþùèõ öåíòðàëüíóþ è âîñòî÷íóþ
÷àñòü ÑØÀ, ïðèíàäëåæàùèõ ê ãðóïïå Oenothera biennis,
â êîëüöî âûñòðàèâàþòñÿ âñå 14 õðîìîñîì. Ó ðÿäà ôîðì,
ïðè÷èñëÿåìûõ ê Oe. lamarckiana, 12 õðîìîñîì îáðàçó-
þò êîëüöî; òîëüêî îäíà ïàðà ãîìîëîãîâ îáúåäèíÿåòñÿ â
íîðìàëüíûé áèâàëåíò è ðàñõîäèòñÿ ê ïîëþñàì âåðåòåíà
íåçàâèñèìî îò âõîäÿùåé â êîëüöî îñíîâíîé ÷àñòè ãåíîìà.
Â ïîïóëÿöèè èç Íüþ-Ìåêñèêî, êîòîðóþ îïèñàëè ïîä èìå-
íåì Oe. irrigua, íî òàêæå îòíîñÿò ê ãðóïïå Oe. lamarckiana,
ïîñòîÿííî îáðàçóåòñÿ êîëüöî èç 8 õðîìîñîì è 3 íåçàâèñè-
ìî ðàñïðåäåëÿþùèõñÿ áèâàëåíòà (Cleland, 1972).

Ó òåõ ðàñòåíèé, ãäå òðàíñëîêàöèÿìè çàòðîíóòû âñå
14 õðîìîñîì, í å ò  í è  î ä í î é  í à ñ ò î ÿ ù å é  ï à ð û
ã î ì î ë î ã îâ,  íî âñå õðîìîñîìû âìåñòå ñîäåðæàò äâîé-

* Èíîãäà ýòî ÿâëåíèå íàçûâàþò «ïîñòîÿííîé ãåòåðîçèãîò-
íîñòüþ ïî òðàíñëîêàöèîííûì êîìïëåêñàì, ïîääåðæèâàåìîé
ñèñòåìîé áàëàíñèðîâàííûõ ëåòàëåé» (Êàéäàíîâ, 1996).
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íîé íàáîð ãîìîëîãè÷íûõ ó÷àñòêîâ îò A äî P. Ïðè÷åì òîëü-
êî îäèí åäèíñòâåííûé âàðèàíò ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì
ñïîñîáåí äàòü ïîëíîöåííûå ãàìåòû: âåðõíèé íà íàøåé
ñõåìå ðÿä õðîìîñîì äîëæåí îòîéòè ê îäíîìó ïîëþñó âå-
ðåòåíà, íèæíèé � ê äðóãîìó. Ëþáîå èíîå ðàñïðåäåëåíèå
õðîìîñîì ïðèâåäåò ê ãèáåëè ïîòîìñòâà èç-çà òîãî, ÷òî íå-
êîòîðûå ó÷àñòêè áóäóò ïðåäñòàâëåíû äâóìÿ êîïèÿìè, äðó-
ãèå áóäóò ïîòåðÿíû ñîâñåì.

Ïîñêîëüêó ñåìåíà îñëèííèêà çàâÿçûâàþòñÿ ïîñëå
îïëîäîòâîðåíèÿ, ó îáðàçóþùèõ êîëüöà ôîðì (à ýòè ôîð-
ìû ñêëîííû ê ñàìîîïûëåíèþ) ïîëîâèíà çàâÿçè ïîëó÷àåò
ïîëíîñòüþ ãîìîçèãîòíîå ñî÷åòàíèå õðîìîñîì, äðóãàÿ ïî-
ëîâèíà ïîëó÷àåò äâà ðàçíûõ ãàïëîèäíûõ íàáîðà, âñå õðî-
ìîñîìû â êîòîðûõ ðàçëè÷àþòñÿ òðàíñëîêàöèÿìè. Ãîìî-
çèãîòû ïîãèáàþò* , à ãåòåðîçèãîòíàÿ çàâÿçü ðàçâèâàåòñÿ

* Ñèñòåìà ñáàëàíñèðîâàííûõ ëåòàëåé ïðèâîäèò ïðè ñàìî-
îïëîäîòâîðåíèè ê óñòðàíåíèþ ãîìîçèãîò áëàãîäàðÿ ãèáåëè ïî-
ëîâèíû çàâÿçàâøèõñÿ ñåìÿí («çèãîòíûå» ëåòàëè, ñâîéñòâåííûå
åâðîïåéñêîé Oenothera lamarckiana) èëè ïîëîâèíû ïûëüöû («ãà-

Ðèñ. 13. Ðàñïîëîæåíèå 14 õðîìîñîì Oenothera, âûñòðîèâøèõñÿ â
ìåòàôàçå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà â äâà óïîðÿäî÷åííûõ ðÿäà, êîòî-
ðûå ñîîòâåòñòâóþò äâóì êîìïëåìåíòàðíûì, îòëè÷àþùèìñÿ òðàíñ-
ëîêàöèÿìè ãàïëîèäíûì íàáîðàì. Âçàèìíîå ðàñïîëîæåíèå õðîìîñîì
îïðåäåëÿåòñÿ ëîêàëèçàöèåé ãîìîëîãè÷íûõ ó÷àñòêîâ, ïîìå÷åííûõ
îäèíàêîâûìè áóêâàìè. (Ñõåìàòèçèðîâàíî, èç Äàðëèíãòîíà:

Darlington, 1946, p. 90, fig. 20)
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íîðìàëüíî. Áëàãîäàðÿ ýòîìó ãåòåðîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå ïå-
ðåäàåòñÿ îò îäíîãî ïîëîâîãî ïîêîëåíèÿ ñëåäóþùåìó* .

Êàðòèíû ìåéîçà ïîäîáíûå òîìó, ÷òî íàáëþäàåòñÿ ó
Oenothera, âîçìîæíî, óêàçûâàþùèå íà òîëüêî ÷òî êðàòêî
îïèñàííóþ «ïîñòîÿííóþ ñòðóêòóðíóþ ãåòåðîçèãîòíîñòü»,
Â. Ñ. Êèðïè÷íèêîâ (1987) îïèñûâàåò äëÿ ðûáû èç ñåìåéñòâà
ãîíîñòîìàòèä (Gonostoma bathyphilum, Gonostomatidae). Ó íåå
îáíàðóæåíî âñåãî 12 êðóïíûõ õðîìîñîì (Post, 1974); îäíàêî
ó äðóãîãî âèäà òîãî æå ðîäà (G. elongatum) íàáîð ñîñòîèò èç
48 õðîìîñîì. Ñóäÿ ïî íàëè÷èþ â ìåéîçå G. bathyphilum êîëü-
öà è ïî óìåíüøåííîìó ÷èñëó õðîìîñîì (12 � ñàìîå ìàëîå
íàéäåííîå ó ðûá äèïëîèäíîé ÷èñëî), äâà ãàïëîèäíûõ íàáî-
ðà ýòîãî âèäà íå èäåíòè÷íû. Îíè ñôîðìèðîâàëèñü â ðåçóëü-
òàòå õðîìîñîìíûõ ñëèÿíèé è ñîäåðæàò ãîìîëîãè÷íûå ó÷àñò-

ìåòîôèòíûå» ëåòàëè, õàðàêòåðíûå äëÿ ìèêðîâèäîâ ýíîòåðû, íà-
ñåëÿþùèõ öåíòðàëüíûå è âîñòî÷íûå îáëàñòè Ñåâåðíîé Àìåðè-
êè). Ïîäðîáíåå ñì. ó Ãðàíòà, 1984, ñ. 364�367.

* Îñîáåííîãî âíèìàíèÿ çàñëóæèâàåò çàìå÷àíèå Ãðàíòà
(1984, ñ. 379), ñäåëàííîå ïðè îáñóæäåíèè äàííûõ (Levin 1975)
î ãåòåðîçèãîòíîñòè ïî ôåðìåíòíûì ëîêóñàì â ðÿäå ïîïóëÿöèé
ãðóïïû Oenothera biennis: «Óòâåðæäàëîñü, ÷òî ãåííàÿ ãåòå-
ðîçèãîòíîñòü (ó ýòèõ ðàñòåíèé � Ñ. Ã.) íèæå, ÷åì ìîæíî áû-
ëî áû îæèäàòü äëÿ ïåðìàíåíòíûõ ãåòåðîçèãîò. Âîçìîæíî, îä-
íàêî, ÷òî ôóíêöèÿ ãåíåòè÷åñêîé ñèñòåìû Oenothera ñîñòîèò
íå â ïîääåðæàíèè âûñîêèõ óðîâíåé ãåòåðîçèãîòíîñòè, à â òîì,
÷òîáû îáåñïå÷èòü ðåïëèêàöèþ î ï ð å ä å ë å í í î é  ã å ò å ð î -
ç è ã î ò í î é  êîì á è í à ö è è  ã å í î â». Ðàçâèâàÿ ìûñëü Ãðàí-
òà, îñòàåòñÿ ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ãåíåòè÷åñêàÿ ñèñòåìà Oenothera
íàïðàâëåíà äàæå íå íà ïîääåðæàíèå ãåòåðîçèãîòíîñòè, à èìåí-
íî íà ñîõðàíåíèå îïðåäåëåííîé êîìáèíàöèè ãåíîâ, èíûìè ñëî-
âàìè � íà  î ñ ò à í î â ê ó  ð å ê î ì á è í à ö è è.
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êè, ñïàðèâàþùèåñÿ â ìåéîçå, íî ñëèâøèåñÿ ïðè óêðóïíåíèè
õðîìîñîì â ðàçíûõ ñî÷åòàíèÿõ. Íàäî äóìàòü, ÷òî óäèâèòåëü-
íîå ñõîäñòâî âåñüìà íåîáû÷íûõ öèòîãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèç-
ìîâ, íàðóøàþùèõ íåçàâèñèìîå ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì â ìåé-
îçå ñòåïíîé òðàâû è ìîðñêîé ðûáû, íå ñëó÷àéíî. Ìîæíî äà-
æå ïðåäïîëàãàòü, ÷òî è òàì è çäåñü îíî ñëóæèò îäíîé è òîé
æå öåëè � êîíñåðâàöèè îäíàæäû ñëîæèâøåãîñÿ âûãîäíîãî
ñî÷åòàíèÿ ãåíîâ. Ïðàâäà, äîêàçàòü ýòî ñ ïðèìåíåíèåì ãåíå-
òè÷åñêèõ ìàðêåðîâ äëÿ ãëóáîêîâîäíîé ðûáû, êàê óæå ñäåëà-
íî â îòíîøåíèè îñëèííèêà, áûëî áû çàòðóäíèòåëüíî.

Ïðåäñòàâëåííûé çäåñü îáçîð ìåõàíèçìîâ îñòàíîâ-
êè è îãðàíè÷åíèÿ ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè, äîñòàòî÷-
íî èçó÷åííûõ ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè, äàëåêî íå èñ÷åð-
ïûâàåò ðàçíîîáðàçèÿ ñðåäñòâ, ê êîòîðûì ïðèáåãàþò æè-
âîòíûå è ðàñòåíèÿ äëÿ çàêðåïëåíèÿ â åñòåñòâåííûõ ïî-
ïóëÿöèÿõ ñàìûõ óäà÷íûõ ñî÷åòàíèé ãåíîâ. Ãëàâíàÿ öåëü
åãî â òîì, ÷òîáû ïîêàçàòü íàñêîëüêî íåîæèäàííûìè ìî-
ãóò áûòü èíîé ðàç ýòè ñðåäñòâà. Îñîáåííî òðóäíî îáíà-
ðóæèòü â ïðèðîäå òå ìåõàíèçìû, êîòîðûå íå âåäóò ê ïîë-
íîé ãåíåòè÷åñêîé èäåíòè÷íîñòè ïîòîìñòâà, íàïðèìåð
ãèáðèäîãåíåç æèâîðîäÿùèõ ðûáîê èëè ëÿãóøåê. Ãèáðè-
äîãåíåç çàùèùàåò îò ðåêîìáèíàöèè òîëüêî îäèí ãàïëî-
èäíûé õðîìîñîìíûé íàáîð. Ãåòåðîçèãîòíîñòü ïî òðàíñ-
ëîêàöèÿì ñîçäàåò áîëåå ïðèõîòëèâóþ êàðòèíó. Îíà ìî-
æåò èñêëþ÷àòü èç ãåíåòè÷åñêèõ îáìåíîâ âñå (Oenothera
biennis) èëè òîëüêî íåêîòîðûå ïàðû ãîìîëîãè÷íûõ õðî-
ìîñîì (Oenothera irrigua), ñîõðàíÿÿ â îñòàëüíûõ ïàðàõ
íîðìàëüíóþ ðåêîìáèíàöèþ.

Èíâåðñèè èëè äðóãèå ñðåäñòâà ïðåêðàùåíèÿ êðîñ-
ñèíãîâåðà ñïîñîáíû êîíñåðâèðîâàòü îòäåëüíûå ó÷àñò-
êè õðîìîñîì. Íà ýòî îáðàùàëè âíèìàíèå Äàðëèíãòîí,
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Ñòåááèíñ, Êàðñîí è äðóãèå ãåíåòèêè (Darlington, 1939;
Stebbins, 1950; Carson, 1957, 1975; Grant, 1958, 1966). Ïîç-
æå îãðîìíûé ìàòåðèàë îá îãðàíè÷åíèè êðîññèíãîâåðà áûë
ñîáðàí À. À. Æó÷åíêî è À. Á. Êîðîëåì (1985). Êîãäà çà-
êðûòûå äëÿ êðîññèíãîâåðà ó÷àñòêè ìàëû, à ÷èñëî èõ âå-
ëèêî, çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ãåíîìà ìîæåò îêàçàòüñÿ çàùè-
ùåííîé îò ðåêîìáèíàöèè, íî îñòàëüíûå ãåíû ïðè ñêðå-
ùèâàíèÿõ ïðîäîëæàþò ìåíäåëèðîâàòü.  Â ýòîì ñëó÷àå îò-
ëè÷èòü òàêîé (ïî ñóùåñòâó ïîëóêëîíàëüíûé) âèä îò âè-
äîâ ñ ïîëíîöåííîé, íåíàðóøåííîé ïîëîâîé ðåêîìáèíà-
öèåé î÷åíü òðóäíî.

Âàæíî ó÷åñòü, ÷òî ñ òå÷åíèåì âðåìåíè ëþáûå íå
çàòðàãèâàåìûå ðåêîìáèíàöèåé êëîíèðóåìûå ó÷àñòêè ãå-
íîìà (áóäü òî õðîìîñîìû èëè öåëûå ãàïëîèäíûå õðîìî-
ñîìíûå íàáîðû) íåèçáåæíî óíèôèöèðóþòñÿ ïî ñîñòàâó
ëîêóñîâ è àëëåëåé. Ïðè÷èíîé òàêîé óíèôèêàöèè, ò.å. ïî-
ñòåïåííîãî îáåäíåíèÿ ðàçíîîáðàçèÿ àëëåëåé, ìîæåò áûòü
êîíêóðåíöèÿ. Âûæèâàþò è ðàçìíîæàþòñÿ ïðåèìóùåñò-
âåííî îñîáè-íîñèòåëè íåìíîãèõ çàêëþ÷åííûõ â íåêîòî-
ðûõ êëîíèðóåìûõ ó÷àñòêàõ ÄÍÊ ñàìûõ áëàãîïðèÿòíûõ
ñî÷åòàíèé ãåíîâ, è ñ êàæäûì ïîêîëåíèåì ïîïóëÿöèÿ
ñîõðàíÿåò âñå ìåíüøåå ÷èñëî âàðèàíòîâ êàæäîãî òàêî-
ãî ó÷àñòêà. Íî äàæå â îòñóòñòâèå ÿâíîãî ñåëåêòèâíîãî
ïðåèìóùåñòâà îäíèõ ãåíîòèïîâ ïåðåä äðóãèìè â ñèëó
ñëó÷àéíûõ óòðàò (ïîä äåéñòâèåì îäíèõ òîëüêî ãåíåòè-
êî-àâòîìàòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ) èç íåñêîëüêèõ èìåâøèõ-
ñÿ â ïîïóëÿöèè âàðèàíòîâ êàæäîãî íåðåêîìáèíèðóþùå-
ãî ó÷àñòêà ñîõðàíèòñÿ òîëüêî îäèí.  Ãå í û ,  ë å æ à ù è å
â  ç à ù è ù å í í û õ  î ò  ð å ê î ì á è í à ö è è  ó ÷ à ñ ò ê à õ
Ä Í Ê ,  ñ ò à í î â ÿ ò ñ ÿ  îä è í à ê îâ û ì è  ó  â ñ å õ  î ñ î -
á å é  â è ä à.
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3.2. Ðàñïðåäåëåíèå ïîëèïëîèäîâ è äðóãèõ êëîíèðóþ-
ùèõñÿ ôîðì ïî âåòâÿì ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà
æèâîòíûõ è ðàñòåíèé

Êàê ñâèäåòåëüñòâóåò ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå
óæå îáñóæäàâøèõñÿ íàìè æèâîòíûõ è ðàñòåíèé, åñòåñò-
âåííûå êëîíèðóþùèåñÿ ôîðìû (ò.å. ðàçìíîæàþùèåñÿ â
ïðèðîäå áåç ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè íåáîëüøèå ëî-
êàëüíûå ïîïóëÿöèè äâóïîëûõ âèäîâ, ãåîãðàôè÷åñêèå ðà-
ñû, çàíèìàþùèå îáøèðíûé àðåàë, èëè öåëûå êëîíàëüíûå
âèäû) âñòðå÷àþòñÿ â ñàìûõ ðàçíûõ ãðóïïàõ, îäíàêî ïîëó-
÷èòü âåðíîå ïðåäñòàâëåíèå îá èõ ðàñïðåäåëåíèè ïî ôè-
ëîãåíåòè÷åñêèì âåòâÿì æèâîòíîãî è ðàñòèòåëüíîãî öàðñòâ
íåïðîñòî. Äåëî â òîì, ÷òî ñèñòåìàòèêè ÷àùå âñåãî íå èìå-
þò äîñòîâåðíîé èíôîðìàöèè î ñïîñîáàõ ðàçìíîæåíèÿ
îïèñûâàåìûõ èìè âèäîâ è óñëîâíî ñ÷èòàþò áîëüøèíñòâî
âèäîâ äâóïîëûìè, ðåêîìáèíèðóþùèìè. Áåñïå÷íîå óáåæ-
äåíèå â òîì, ÷òî îáû÷íûå âèäû ðàçìíîæàþòñÿ «îáû÷íûì
ïîëîâûì ïóòåì» ïîêîèòñÿ íà íåçíàíèè. Äîñòàòî÷íî âñïîì-
íèòü, ÷òî ïðèìåðíî 50 ëåò íàçàä çîîëîãè íå ïîäîçðåâàëè
íè îá îäíîïîëûõ ãèíîãåíåòè÷åñêèõ ïîïóëÿöèÿõ îáûêíî-
âåííîãî â Åâðîïå ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ, íè î ãèáðèäîãåíåçå
ëÿãóøåê, íè î ïàðòåíîãåíåçå ÿùåðèö, à âåäü ýòè æèâîò-
íûå èçâåñòíû íàóêå óæå î÷åíü äàâíî.

Ïðîùå âñåãî, êàçàëîñü áû, îáíàðóæèòü êëîíèðîâà-
íèå, åñëè îáðàòèòü âíèìàíèå íà îäíîïîëûå âèäû, ò.å. íà
òå, êîòîðûå îïèñàíû ïî áîëüøèì ñåðèÿì êîëëåêöèîííûõ
ýêçåìïëÿðîâ è ïðåäñòàâëåíû òîëüêî ñàìêàìè. Íà ïåðâûé
âçãëÿä, âñå òàêèå âèäû ìîæíî áåçîãîâîðî÷íî ñ÷èòàòü êëî-
íàëüíûìè. Îòñóòñòâèå ñàìöîâ, äåéñòâèòåëüíî, ñëóæèò
ïðîñòûì, íàèáîëåå äîñòóïíûì, íî (!) ñîâñåì íå íàäåæíûì
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ñèìïòîìîì ïàðòåíîãåíåçà. Âåäü ï÷åëû, òëè è äàôíèè ïðåä-
ñòàâëåíû â ïîëåâûõ ñáîðàõ ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî ñàìêà-
ìè, è ýòî âîâñå íå äîêàçûâàåò, ÷òî â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöè-
ÿõ íå íàáëþäàåòñÿ ñïàðèâàíèé è íå èäåò ðåêîìáèíàöèÿ.

Åùå òðóäíåå çàïîäîçðèòü è âûÿâèòü ãèíîãåíåç. Â
õîäå íåãî ñàìêè ñïàðèâàþòñÿ ñ ñàìöàìè è äàþò ïîòîì-
ñòâî, íå îáíàðóæèâàþùåå ñòåðèëüíîñòè, êîòîðàÿ îáû÷-
íî ñîïðîâîæäàåò ãèáðèäèçàöèþ ìåæäó õîðîøèìè âèäà-
ìè, ïîýòîìó äîâîëüíî åñòåñòâåííî ïîëàãàòü, ÷òî èäåò
ñêðåùèâàíèå îñîáåé îäíîãî âèäà. Â ñëó÷àå ãèáðèäîãå-
íåçà êàðòèíà îñëîæíåíà åùå áîëüøå: ïîòîìñòâî äåìîí-
ñòðèðóåò íàñëåäîâàíèå êàê ìàòåðèíñêèõ, òàê è îòöîâñêèõ
ïðèçíàêîâ, õîòÿ íå ïåðåäàåò îòöîâñêèå ãåíû ñëåäóþùå-
ìó ïîêîëåíèþ.

Âåñüìà ðàñïðîñòðàíåíî ñðåäè ðàñòåíèé è êèøå÷íî-
ïîëîñòíûõ æèâîòíûõ êëîíèðîâàíèå ñ ïîìîùüþ òàê íà-
çûâàåìîãî âåãåòàòèâíîãî, èëè ñîìàòè÷åñêîãî ðàçìíîæå-
íèÿ. Îíî ñòîëü øèðîêî èçâåñòíî, ÷òî ðåäêî ïðèâëåêàåò
âíèìàíèå. Ìåæäó òåì, Ãðàíò (1984) óáåäèòåëüíî ïîêàçàë,
÷òî âî ìíîãèõ ãðóïïàõ ðàñòåíèé îíî ðåçêî ïðåîáëàäàåò
íàä ïîëîâûì ðàçìíîæåíèåì ïî âêëàäó â âîññòàíîâëåíèå
ïîïóëÿöèé ïî ìåðå ñòàðåíèÿ è ãèáåëè îñîáåé. Òî æå, áåç
ñîìíåíèÿ, ìîæíî ñêàçàòü îá àêòèíèÿõ è î ñòðîÿùèõ ðèôû
êîðàëëîâûõ ïîëèïàõ. Ðàçâèòèå ìîëîäûõ êîëîíèé èç îáëî-
ìàííûõ øòîðìàìè êîðàëëîâûõ âåòâåé äîïîëíÿåòñÿ ó ìíî-
ãèõ Anthozoa âûìåòûâàíèåì ãåíåòè÷åñêè èäåíòè÷íûõ, ïî-
âèäèìîìó, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ, ëè÷èíîê (Jokiel et al.,
1983; Stoddart, 1983; Willis , Ayre, 1985; Fautin, 1997). Ýòî
ÿâëåíèå ïî ñâîèì ãåíåòè÷åñêèì ïîñëåäñòâèÿì âïîëíå ïî-
äîáíî âåãåòàòèâíîìó ðàçìíîæåíèþ. Âîçìîæíî, îíî íå ìå-
íåå ðàñïðîñòðàíåíî, òîëüêî âûÿâèòü åãî òàê æå òðóäíî,
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êàê òðóäíî äîêàçàòü àïîìèêòè÷åñêîå ïðîèñõîæäåíèå ñå-
ìÿí ó äèïëîèäíûõ âèäîâ ðàñòåíèé.

Ëèøü îäèí ïðèçíàê, ñâèäåòåëüñòâóþùèé î âåñüìà
âåðîÿòíîé îñòàíîâêå ðåêîìáèíàöèè, � ïåðåõîä â ïîëè-
ïëîèäíîå ñîñòîÿíèå � ìîæåò áûòü çàìå÷åí ñðàâíèòåëü-
íî ëåãêî. Ïðàâäà, áóëüøàÿ ÷àñòü äàííûõ îá îáíàðóæåíèè
ïîëèïëîèäîâ îñíîâàíà íå íà êðîïîòëèâîì èññëåäîâàíèè
ïîïóëÿöèé, à íà àíàëèçå íåáîëüøèõ ôðàãìåíòîâ òêàíè, âçÿ-
òûõ ó íåìíîãèõ îñîáåé (îáû÷íî � êîðíåâûõ âîëîñêîâ îò
ïðîðîùåííûõ ñåìÿí èëè ëóêîâèö). Ïîëèïëîèäèÿ ïðèâëå-
êàòåëüíà äëÿ íàøåãî îáñóæäåíèÿ òåì, ÷òî äîâîëüíî õîðî-
øî èçó÷åíà. Áëàãîäàðÿ åé ìû ìîæåì ïîëó÷èòü íå î÷åíü
íàäåæíûé, çàòî îáèëüíûé ìàòåðèàë ïî ãåîãðàôè÷åñêîìó
ðàñïðîñòðàíåíèþ êëîíàëüíûõ âèäîâ è âíóòðèâèäîâûõ
ôîðì. Ãëàâíîå âîçðàæåíèå ïðîòèâ èñïîëüçîâàíèÿ ïîëè-
ïëîèäèè â êà÷åñòâå äèàãíîñòè÷åñêîãî ïðèçíàêà òàêèõ
ôîðì ñîñòîèò â òîì, ÷òî íå âñå ïîëèïëîèäû ñîâåðøåííî
óòðàòèëè ñïîñîáíîñòü ê ðåêîìáèíàöèè.

Åñëè îáðàòèòü âíèìàíèå íà íåèçìåííî âûñîêóþ ãå-
òåðîçèãîòíîñòü ïðèðîäíûõ ïîëèïëîèäîâ, ëåãêî ïîíÿòü, ÷òî
èõ ïðåèìóùåñòâà ñîñòîÿò â ñïîñîáíîñòè óäåðæèâàòü, ñî-
õðàíÿòü ñëîæèâøèåñÿ óäà÷íûå ñî÷åòàíèÿ ïðèçíàêîâ. Îíè
âûæèâàþò è óñïåøíî êîíêóðèðóþò ñ äèïëîèäàìè áëàãî-
äàðÿ ñâîåìó êîíñåðâàòèçìó, ìàëîé ïîäâèæíîñòè ãåíîòè-
ïè÷åñêîãî ñîñòàâà ïîïóëÿöèé. Ó÷èòûâàÿ ýòî, à òàêæå îò-
ìå÷åííóþ Á. Ë. Àñòàóðîâûì (1969, 1971) «ìíîãîçíà÷è-
òåëüíóþ ñâÿçü» ïîëèïëîèäèè ñ ïàðòåíîãåíåçîì, ìû ìî-
æåì èñïîëüçîâàòü ïîëèïëîèäíûå ðÿäû, âñòðå÷àþùèåñÿ â
ðàçðîçíåííûõ ãðóïïàõ, ÷òîáû ïðîñëåäèòü øèðîòó òàêñî-
íîìè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ êëîíàëüíûõ ôîðì ñðåäè
æèâîòíûõ (òàáë. 2).
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Turbellaria ,
Tricladida  � 2x, 3x, ãèíîãåíåç è ñîìàòè÷åñêîå êëîíèðîâàíèå (Dahm, 1958; Pala et al., 1982); ïàðòåíîãåíåç

(Pongratz et al., 1998)
Dendrocoelum � àâòîïîëèïëîèäèÿ; D. infernale � 4x=32 (Äppli, 1952; Benazzi, 1949, 1957)

Rotifera,
Bdelloida � îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç ó âñåõ ïðåäñòàâèòåëåé (Pagani et al., 1991, 1993; Ìàðêåâè÷, 1993; Mark-Welch &

Meselson, 1998)
Nemertea (=Nemertini),

Hoplonemertea: Carcinonemertes — ïàðòåíîãåíåç (Roe, 1986)
Oligochaeta, Naidomorpha,

Tubificidae:  Tubifex tubifex — ïàðòåíîãåíåç (Paoletti, 1989)
Enchytraeidae: Lumbricillus — ãèíîãåíåç, ïîëèïëîèäèÿ (Christiansen & O’Connor, 1958; Coates, 1995)
Lumbricidae  — 2x, 3x, 10x, ïàðòåíîãåíåç (Muldal, 1952; Omodeo, 1952)

Mollusca,
Gastropoda:

Planorbidae: Bulinus — 2x, 4x, 8x (Goldman et al., 1983, 1984), àëëîïîëèïëîèäû Bulinus truncatus-tropicus —2x=36,
4x=72, 6x =108, 8x (144 õðîìîñîìû), ìíîãî÷èñëåííûå «áèîòèïû» ñ ëîêóñàìè, ôèêñèðîâàííûìè â
ãåòåðîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè (Brown & Wright, 1972; Patterson & Burch, 1978)

Benedictiidae: Benedictia — 2x, 3x, 4x, ïàðòåíîãåíåç (Ïîáåðåæíûé et al., 1988; Ñèòíèêîâà et al., 1991)
Thiaridae:  Thiara (=Melanoides) tuberculatus, M. lineatus — ïàðòåíîãåíåç (Jacob, 1957)

Bivalvia,
Corbiculidae: Corbicula — 2x, 3x, àìåéîòè÷åñêèé àíäðîãåíåç â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ (Okamato & Arimoto, 1986;

Komaru et al., 1997; Komaru & Konishi, 1999)1

Erycinacea: Lasaea —2x(?) è 3x, 5x, 6x (Crisp et al., 1983; Crisp & Standen, 1988; Thiriot-Quiévreux et al., 1988, 1989),
ó âûíàøèâàþùèõ ìîëîäü ãåðìàôðîäèòíûõ ôîðì ïîêàçàíà ïñåâäîãàìèÿ, ò. å. ãèíîãåíåç,
ïðîòåêàþùèé ñ èñïîëüçîâàíèåì ñîáñòâåííûõ ñïåðìèåâ (O’Foighil & Thiriot-Quiévreux, 1991)

Echinodermata, Asteroidea,
Ophidiasteridae: Ophidiaster granifer — ïàðòåíîãåíåç (Yamaguchi & Lucas, 1984)



Crustacea,
Daphniiformes,

Daphniidae: Daphnia — 2x, 4x, òèïè÷åí öèêëè÷åñêèé ïàðòåíîãåíåç, íî â òåòðàïëîèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ ñàìöû íåèçâåñòíû
(Beaton & Hebert, 1988); Daphnia pulex � 6x (Ãîðëîâ, 1991, â îáñóæäåíèè, áåç ññûëêè íà
èñòî÷íèê)

Branchiopoda,
Artemiidae:  Artemia � 2x, 4x, 6x, 10x îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç â ïîëèïëîèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ (Ìèòðîôàíîâ è äð.,

1982; Browne, 1992)
Notostraca,

Triopsidae: Triops cancriformis � âåñüìà îáû÷íû îäíîïîëî-æåíñêèå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ïîïóëÿöèè, óðîâåíü
ïëîèäíîñòè íåèçâåñòåí (Zaffagnini & Trentini, 1980)

Anostraca,
Branchinectidae: Branchinecta � 4x (12 õðîìîñîì) è Streptocephalus torvicornis � 6x (18 õðîìîñîì; Àñòàóðîâ,

19692)
Chirocephalidae: Chirocephala � 4x (12 õðîìîñîì; Àñòàóðîâ, 19693)

Amphipoda,
Haustoriidae: Pontoporeia — ïîëèïëîèäèÿ (Salemaa, 1984; Salemaa & Heino, 1990)
Corophiidae: íåêîòîðûå âèäû Corophium è Ischyrocerus ïðåäñòàâëåíû òîëüêî îäíîïîëî-æåíñêèìè ïîïóëÿöèÿìè

(Ãóðüÿíîâà, 1951)
Isopoda,

Trichoniscidae: Trichoniscus elizabethae � 2x, 3x, îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç â òðèïëîèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ (Vandel,
1934, 1940); Trichoniscus pusillus pusillus � 2x, 3x, ìíîãîêðàòíîå âîçíèêíîâåíèå òðèïëîèäíûõ
êëîíîâ (Theisen et al., 1995)

Myriapoda ,
Diplopoda,

Blaniulidae: Nemasoma varicorne è äðóãèå ïðåäñòàâèòåëè 9 ðîäîâ � ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå âèäû è âíóòðèâèäîâûå
ðàñû (Enghoff, 1976, 1994)

Chilopoda,
Henicopidae: Lamyctes coeculus � ïàðòåíîãåíåç (Enghoff, 1975)

Tardigrada:  Macrobiotus pseudohufelandi — 2x, 3x, 4x (Bertolani et al., 1988)
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Arachnida,
Scorpiones: Tityus serrulatus, T. colombianus —ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ðàñû è âèäû (Matthiesen, 1962; Lourenço,

1991; Lourenço & Cuellar, 1994); Liochelis australasiae — îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç (Makioka
& Koike, 1984)

Acari,
Laelapidae: Geolaelaps oreithyiae — îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç (Evans & Oliver, 1989)

Insecta: ïîëèïëîèäèÿ è îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç (ó äèïëîèäíûõ è ïîëèïëîèäíûõ ôîðì) âî ìíîãèõ îòðÿäàõ (Lokki &
 Saura, 1980):

Blattoidea,
Blattidae: Pyconoscelus surinamensis — 2x, 3x,îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç (Parker et al., 1977)

Diptera,
Chamaemyiidae, Chironomidae, Simuliidae è äð. ñåìåéñòâà (Stalker, 1956 a, 1956 b; Suomalainen, et al., 1976)

Coleoptera — îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç â 3 ñåìåéñòâàõ (Suomalainen, et al., 1976)
Curculionidae — ïîëèïëîèäèÿ, 2x, 3x, 4x, 5x, 6x è îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç (Suomalainen, 1940 a, 1948; ; Saura

et al., 1993; Êîðîòÿåâ, 2000)
Hymenoptera (Suomalainen, et al., 1976)
Orthoptera (White et al., 1977; White, 1980; Denis et al., 1981; White et Contreras, 1981, 1982)
Homoptera,

Psyllidae — 3x (Nokkala et al., 2008)
Phasmatodea,

Bacillidae — 2x, 3x (Bullini, 1994)
Lepidoptera — 2x, 4x (Suomalainen et al., 1976)
Dermaptera — ïîëèïëîèäèÿ (Bauer, 1947)
Psoceptera — îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç ó 28 âèäîâ è âíóòðèâèäîâûõ ôîðì èç 13 ñåìåéñòâ (Mockford, 1971)

Ðåæå ó íàñåêîìûõ âñòðå÷àåòñÿ ãèíîãåíåç:
Coleoptera,

Ptinidae: Ptinus � òðèïëîèäíàÿ îäíîïîëî-æåíñêàÿ ðàñà (èñïîëüçóþùàÿ ñàìöîâ äèïëîèäíîé ôîðìû Ptinus clavipes;
Sanderson, 1960)



Pisces: ïîëèïëîèäû ñðåäè îñåòðîâûõ (Acipenseridae), ëîñîñåâûõ (Salmonidae), êàðïîâûõ (Cyprinidae) è äð.4

Cobitidae � 2x, 3x, 4x; ãèíîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû ïîëèïëîèäíû (Sofrad�ija & Berberoviè, 1978; Âàñèëüåâ,
1985; Âàñèëüåâ è äð., 1993; Vasil'ev et al., 1989; Êèðïè÷íèêîâ, 1987; Âàñèëüåâà, 1999;
Murakami et al., 2001; Ëåáåäåâà, 2007)

Cyprinidae � 2x, 3x, 4x, 6x è Poeciliidae � 2x, 3x; íåçàâèñèìàÿ ïîëèïëîèäèçàöèÿ â íåñêîëüêèõ ïîäñåìåéñòâàõ è ðî-
äàõ; ïîëèïëîèäíûå ðÿäû èç âíóòðèâèäîâûõ ôîðì ; ðàçìíîæåíèå ïóòåì ãèíîãåíåçà è
ãèáðèäîãåíåçà (=êðåäèòîãåíåçà) (Âàñèëüåâ, 1985; Collares-Pereira, 1985; Êèðïè÷íèêîâ, 1987;
Áèðøòåéí, 1987; Alves et al., 1999; Seehausen, 2004)

Atherinidae � 2x; 3x, ïðåèìóùåñòâåííî äèïëîèäíûé îäíîïîëî-æåíñêèé âèä Menidia clarkhubbsi, âîçíèêøèé â ðå-
çóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè äâóõ ñèìïàòðè÷åñêèõ äâóïîëûõ âèäîâ M. beryllina è M. peninsula (Echelle
& Mosier, 1981, 1982; Echelle et al., 1983).

Gonostomatidae: Gonostoma bathyphilum � ïåðìàíåíòíàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü ïî òðàíñëîêàöèÿì (Post, 1974; Êèðïè÷-
íèêîâ, 1987)

Amphibia — 2x, 3x, 4x, 8x, 12x (Áîðêèí è Äàðåâñêèé, 1980; Kobel, Loumont and Tinsley, 1996)
Urodela,

Ambystomatidae â ðîäå Ambystoma — 2x, 3x, 5x, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå è ãèíîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû (Uzzell,
1963, 1970; Uzzell & Goldblatt, 1967; Macgregor & Uzzell, 1964; Downs, 1978); òðèïëîèäû îïèñàíû
êàê ñàìîñòîÿòåëüíûå âèäû

Salamandridae: Triturus — ãèáðèäîãåíåç (Fuhn et al., 1975)
Anura  � 2x, 3x, 4x; äèïëîèäíûå è òðèïëîèäíûå ãèíîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû, îïèñàííûå â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíûõ âè-

äîâ; òðèïëîèäíûå è òåòðàïëîèäíûå äâóïîëûå âèäû â 5 èëè 6 ñåìåéñòâàõ (Äàðåâñêèé, 1986)
Ceratophrydidae — 2x, 4x, (?8x) (Beçak et al., 1966, 1967 a, 1967 b): Odontophrynus cultripes — 2x (22

õðîìîñîìû); Odontophrynus americanus — 4x (44 õðîìîñîìû); Ceratophrys dorsata — 8x (104
õðîìîñîìû)

Pipidae: Xenopus — 2x (20 õðîìîñîì), 4x (36 è 40 õðîìîñîì), 8x (72 õðîìîñîìû), 12x (108 õðîìîñîì); ïîëè-
ïëîèäíûå äâóïîëûå ïîäâèäû è âèäû (Kobel, Loumont and Tinsley, 1996)

Bufonidae: Bufo — 3x è 4x; ïîëèïëîèäíûå äâóïîëûå âèäû (Borkin et al., 1986; Stock et al., 1999, 2001; Áîðêèí è äð., 2004)
Reptilia, Sauria � 2x, 3x; ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå îäíîïîëûå ôîðìû â 4 ñåìåéñòâàõ, îáû÷íî èíòåðïðåòèðóþòñÿ êàê

ñàìîñòîÿòåëüíûå âèäû (Darevsky, 1992; Darevsky & Kupriyanova, 1993; Ryabinina et al., 1999;
Äàðåâñêèé  è Äàíèåëÿí, 2001).
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Ï ð è ì å ÷ à í è å. Â òàáëèöó íå âêëþ÷åíû ìíîãî÷èñëåííûå ãðóïïû îäíîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ, ãäå êëîíèðîâàíèå ïóòåì
äåëåíèÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê îáùåèçâåñòíî, à ïîëèïëîèäèÿ âåñüìà îáû÷íà. Èñêëþ÷åíû òàêæå êèøå÷íîïîëîñòíûå (Cnidaria),
ìøàíêè (Bryozoa) è äàæå îáîëî÷íèêè (Tunicata), êðàéíå ñêëîííûå ê ïî÷êîâàíèþ. Ãëàâíîå âíèìàíèå óäåëÿëîñü «âûñøèì»
æèâîòíûì, ñîõðàíèâøèì ðàçìíîæåíèå ñ ïîìîùüþ ãîíàä è ãàìåò, íî ëèøèâøèìñÿ ïîëíîöåííîé ðåêîìáèíàöèè. Ïîìèìî
ïîëèïëîèäîâ, ñþäà ïîïàëè òàêæå íåñêîëüêî äèïëîèäíûõ ôîðì èëè ôîðì íåèçâåñòíîé ïëîèäíîñòè, î êîòîðûõ, îäíàêî, èçâåñòíî,
÷òî îíè ðàçìíîæàþòñÿ áåç ðåêîìáèíàöèè � ïàðòåíîãåíåçîì èëè èíûì ñïîñîáîì.

1 Ýòî ïåðâûé õîðîøî èçó÷åííûé ñëó÷àé, êîãäà àíäðîãåíåç ñëóæèò ñïîñîáîì åñòåñòâåííîãî âîñïðîèçâîäñòâà ïîïóëÿöèè
æèâîòíûõ. Â äèïëîèäíûõ è òðèïëîèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ Corbicula leana è C. fluminea ðàçâèòèå ìîëîäè ïðîèñõîäèò áåç ó÷àñòèÿ
æåíñêîãî ïðîíóêëåóñà, ñ èñïîëüçîâàíèåì ñîìàòè÷åñêîãî íàáîðà õðîìîñîì, âíîñèìîãî â ÿéöî íåðåäóöèðîâàííûì (äèïëîèäíûì
èëè òðèïëîèäíûì) ñïåðìèåì.

2 Â îáñóæäåíèè, áåç ññûëêè íà èñòî÷íèê.
3 Â îáñóæäåíèè, áåç ññûëêè íà èñòî÷íèê.
4 Ïðîèñõîæäåíèå îñåòðîâ, ëîñîñåé è âåñëîíîñîâ (Polyodontidae) ñâÿçûâàþò ñ äðåâíåé ïîëèïëîèäèçàöèåé, è âñå èõ

ïðåäñòàâèòåëè ñ÷èòàþòñÿ ïîëèïëîèäàìè (Ohno et al., 1969; Îíî, 1973; Dingercus & Howell, 1976; Âàñèëüåâ, 1985; Êèðïè÷íèêîâ,
1987; Áèðøòåéí, 1987). Íî äëèòåëüíàÿ ýâîëþöèÿ ýòèõ ãðóïï â öåëîì ìîãëà ïðîõîäèòü òîëüêî ïðè ó÷àñòèè ðåêîìáèíàöèè, è èõ
ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâèòåëè ñîõðàíèëè ïîëîâîå ðàçìíîæåíèå. Íàïðîòèâ òîãî, ñðåäè êàðïîâûõ (Cyprinidae), ïåöèëèä (Poeciliidae)
è ùèïîâîê (Cobitidae) ïîëèïëîèäû, âåðîÿòíî, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñàìûå ìîëîäûå ôîðìû. Îíè ñîñóùåñòâóþò ñ äèïëîèäàìè, âî
ìíîãèõ ñëó÷àÿõ óòðàòèëè ñïîñîáíîñòü ê ðåêîìáèíàöèè è ðàçìíîæàþòñÿ ãèíîãåíåçîì (Âàñèëüåâ, 1985; Êèðïè÷íèêîâ, 1987;
Áèðøòåéí, 1987; Ëåáåäåâà, 2007).
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Èòàê, ìû âèäåëè, ÷òî êëîíèðóþùèåñÿ ôîðìû âñòðå-
÷àþòñÿ â ñàìûõ ðàçíûõ ÷àñòÿõ æèâîòíîãî öàðñòâà. Èçó÷å-
íû îíè äàëåêî íå ðàâíîìåðíî, íå ïîëíî è îäíîñòîðîííå.
Ðàçáèðàÿ áîëüøèíñòâî ãðóïï æèâîòíûõ, ìîæíî ñêàçàòü,
÷òî î ñóùåñòâîâàíèè ó íèõ äèïëîèäíûõ êëîíàëüíûõ âè-
äîâ èëè ðàñ, èñïîëüçóþùèõ ðàçëè÷íûå ìåõàíèçìû îñòà-
íîâêè ðåêîìáèíàöèè, íàì èçâåñòíî ëèøü ïî íåìíîãèì
ïðèìåðàì; è òîëüêî ïîëèïëîèäèÿ � íåâåðíàÿ, íî è íå
âïîëíå ñëó÷àéíàÿ ñïóòíèöà îòêàçà îò íîðìàëüíîãî äâóïî-
ëîãî ðàçìíîæåíèÿ � èçó÷åíà óæå äîâîëüíî õîðîøî. Ñóäÿ
ïî åå òàêñîíîìè÷åñêîìó ðàñïðîñòðàíåíèþ íåðåêîìáèíè-
ðóþùèå âèäû è ôîðìû âñòðå÷àþòñÿ ó ñàìûõ ðàçíûõ æè-
âîòíûõ: íå òîëüêî ó íèçêîîðãàíèçîâàííûõ, íî è ñðåäè ïî-
çâîíî÷íûõ. Òî æå íàõîäèì ñðåäè ðàñòåíèé.

Ó âîäîðîñëåé ïîëèïëîèäíûå ôîðìû, êîíå÷íî,
âñòðå÷àþòñÿ � ñ íèõ-òî, ñ ðîäà Spirogyra, è íà÷àëîñü â
ñâîå âðåìÿ èçó÷åíèå ïîëèïëîèäèè (Gerassimoff, 1891;
Gerassimow, 1902), íî ñâåäåíèé î íèõ äî ñèõ ïîð ìàëî. Ó
ãðèáîâ, êðîìå äðîææåé, ïîëèïëîèäèÿ, ïî-âèäèìîìó, ðåä-
êà (Stebbins, 1950; Èíãå-Âå÷òîìîâ, 1989); ó ìõîâ � âåñü-
ìà îáû÷íà, ó õâîéíûõ ïîëèïëîèäíûå âèäû ñîñòàâëÿþò
òîëüêî 1.5 % (Ãðàíò, 1984).

Çàòî ïî÷òè âñå ïàïîðîòíèêîîáðàçíûå (ïàïîðîòíè-
êè, ïëàóíû è õâîùè) � 95% ïî íàáëþäåíèÿì Ãðàíòà, îñ-
íîâàííûì íà äàííûõ Ìýíòîí è Ëåâå ñ ñîàâòîðàìè
(Manton, 1950; Löve et al., 1977) � â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ïîëèïëîèäíû* . Íî èìåííî çäåñü ìû âñòðå÷àåì ÿâëåíèå,

* Â ñâîèõ âû÷èñëåíèÿõ Ãðàíò (1984, ñ. 288) èñïîëüçîâàë
äàííûå î 103 âèäàõ è êàðèîìîðôàõ ïàïîðîòíèêîîáðàçíûõ
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çàñòàâëÿþùåå ñ îñòîðîæíîñòüþ ñìîòðåòü íà ïîëèïëîè-
äèþ êàê íà «ñèìïòîì» îñòàíîâêè ðåêîìáèíàöèè. Äåëî â
òîì, ÷òî ñðåäè ñîáñòâåííî ïàïîðîòíèêîâ, êîòîðûå ÷èñ-
ëåííî ïðåîáëàäàþò â ýòîé ãðóïïå, ïî÷òè íåò âèäîâ ñ íå-
áîëüøèìè îñíîâíûìè ÷èñëàìè õðîìîñîì è, âîçìîæíî,
ñîâñåì íå ñîõðàíèëîñü ïåðâè÷íûõ äèïëîèäîâ. Ýòî îçíà-
÷àåò, ÷òî â ñâîåé ýâîëþöèè ïàïîðîòíèêè, ïîäîáíî îñåò-
ðàì è âåñëîíîñàì (Acipenseridae, Polyodontidae; Acipen-
seriformes: Ohno et al., 1969; Dingercus & Howell, 1976;
Áèðøòåéí, 1987; Âàñèëüåâ è äð., 1980), ïðîøëè ýòàï ïî-
ëèïëîèäèçàöèè è ðàçâèâàëèñü äàëåå íà áàçå ïîëèïëîèä-
íîãî õðîìîñîìíîãî íàáîðà. Èõ óñïåøíàÿ äèâåðãåíöèÿ êàê
ýâîëþöèÿ ëþáîé êðóïíîé òàêñîíîìè÷åñêîé ãðóïïû, íà-
äî ïîëàãàòü, íå ìîãëà ïðîèñõîäèòü áåç ïîëîâîé ðåêîìáè-
íàöèè, è ó âèäîâ, ñòîÿâøèõ â îñíîâàíèè ôèëîãåíåòè÷å-
ñêîãî äðåâà ïàïîðîòíèêîâ, îíà áûëà ñîõðàíåíà. Íà åå íà-
ëè÷èå (èëè, ïî êðàéíåé ìåðå, íà íàëè÷èå â ìåéîçå ìíî-
ãèõ ñîâðåìåííûõ ïàïîðîòíèêîâ ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ)
óêàçûâàåò òî, ÷òî ìíîãèå âèäû äàþò ãèáðèäû, íå ïîâû-
øàÿ óðîâíÿ ïëîèäíîñòè (Manton, 1950).

Ïîäîáíî íèçøèì ñîñóäèñòûì ðàñòåíèÿì, öâåòêîâûå
äåìîíñòðèðóþò ìíîãî ïðèìåðîâ êðàñèâûõ ïîëèïëîèäíûõ
ðÿäîâ (Áîëõîâñêèõ è äð., 1969), íî â îòëè÷èå îò òîãî, ÷òî
íàáëþäàëîñü ó ïàïîðîòíèêîâ, íà÷àëüíûå ñòóïåíè ïîëè-
ïëîèäíîãî ðÿäà êàðèîëîãàìè èíòåðïðåòèðóþòñÿ (ïî ÷èñ-
ëó è ïî ìîðôîëîãèè õðîìîñîì) êàê äèïëîèäíîå ñîñòîÿ-
íèå. Âåñü ðÿä íåðåäêî âêëþ÷àåò íå òîëüêî ÷åòíûõ ïîëè-

(Pteridophyta), ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî óðîâíþ ïëîèäíîñòè. Òîëüêî
5 èç íèõ, âêëþ÷àÿ 3 ôîðìû Selaginella, îí îòíåñ ê ïåðâè÷íûì
äèïëîèäàì.
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ïëîèäîâ, íî è íå÷åòíûå óðîâíè ïëîèäíîñòè: Opun-
tia brasiliensis (Cactacea) � 2x (22 õðîìîñîìû); O. mona-
cantha � 3x; O. opuntia � 4x; O. fragilis � 6x; O. glomerata
� 8x; O. cylindrica � 10x; O. rubescens � 2x è 12x (ó ðàç-
íûõ ðàñ � 22 ëèáî 132 õðîìîñîìû). Áîëåå òîãî, êîíå÷-
íûå åãî ñòóïåíè ÷àñòî ïðåäñòàâëåíû õðîìîñîìíûìè ÷èñ-
ëàìè, êîòîðûå ìîãóò áûòü ïîëó÷åíû óäâîåíèåì èëè ñëî-
æåíèåì ñîìàòè÷åñêèõ õðîìîñîìíûõ ÷èñåë ïðåäûäóùèõ
ñòóïåíåé. (Ðå÷ü èäåò îá îáúåäèíåíèè äâóõ íåðåäóöèðî-
âàííûõ õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ, êîòîðûå ïîïàëè â ãàìåòè-
÷åñêèå ÿäðà, ìèíóÿ ðåäóêöèîííîå äåëåíèå* .)

Ñîãëàñíî îöåíêàì ðàçíûõ àâòîðîâ, ðåçþìèðîâàí-
íûì Ãðàíòîì (1984), è ïî åãî ñîáñòâåííûì âû÷èñëåíèÿì
ñðåäè ãîñïîäñòâóþùèõ â íàçåìíîé ôëîðå öâåòêîâûõ
ðàñòåíèé, êîòîðûõ íà ïëàíåòå îêîëî 200 òûñ. âèäîâ, äîëÿ
ïîëèïëîèäîâ ñîñòàâëÿåò îò 30�35% äî 52%. Ïî áîëåå
ïîçäíèì, ìîæåò áûòü, áîëåå òî÷íûì èëè ïðîñòî êàòåãî-
ðè÷íûì îöåíêàì, ïîëèïëîèäû ñîñòàâëÿþò 70 èëè 80%
âñåõ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (King, 1993; Soltis & Soltis, 1993;
Kondrashov, 1997). Ïðàâäà, â äðóãèõ ãðóïïàõ ðàñòåíèé
ñêëàäûâàåòñÿ èíàÿ êàðòèíà.

Òåïåðü, ïîñëå áåãëîãî îáçîðà òàêñîíîìè÷åñêîãî
ðàñïðåäåëåíèÿ êëîíèðóþùèõñÿ âèäîâ è ôîðì (à òàêæå
«ïîëóêëîíàëüíûõ» è ïîëèïëîèäíûõ âèäîâ è ôîðì, êîòî-
ðûå áëèçêè ê íèì ïî êîíñåðâàòèâíûì ãåíåòè÷åñêèì ïî-
ñëåäñòâèÿì ñâîåé ñòðàòåãèè ðàçìíîæåíèÿ) ñëåäîâàëî áû,
íàêîíåö, îáðàòèòüñÿ ê âîïðîñó î ÷èñëå êëîíàëüíûõ âèäîâ.

* Ïîìèìî èãðû ÷èñåë, íà ýòî â íåêîòîðûõ ðîäàõ ÿñíî óêà-
çûâàþò àðåàëû áëèçêèõ ïîëèïëîèäíûõ ôîðì; ñì. ðàñïðîñòðà-
íåíèå ñåâåðîàìåðèêàíñêèõ ôîðì Triglochin maritima (ðèñ. 14 â
ðàçäåëå 3.3).
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Ìíîãî ëè èõ? Äà, ìíîãî, íî íå ìíîãîãî ñòîèò òàêîé îòâåò.
Îòêðûâàÿ ãëàâó î âåäóùåé ðîëè ïîëèïëîèäèè â âîçíèê-
íîâåíèè âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ðàñòåíèé, Ãðàíò ñðàçó ñòà-
âèò áîëåå îòäàëåííûé, íî è áîëåå ñîäåðæàòåëüíûé äëÿ íå-
ãî âîïðîñ: «Â ÷åì ïðè÷èíà òàêîãî óñïåõà ïîëèïëîèäíîãî
ñîñòîÿíèÿ â ýâîëþöèè ðàñòåíèé?» (Ãðàíò, 1984, ñ. 276). Ìû
óæå ðàññìîòðåëè íåêîòîðûå ñâîéñòâà êëîíàëüíûõ ôîðì, è
îíè âî ìíîãîì ñõîäíû ñ ïðåèìóùåñòâàìè ïîëèïëîèäîâ, èñ-
ñëåäóåìûìè Ãðàíòîì. Ïîïûòàåìñÿ æå íàéòè õîòÿ áû ñà-
ìûå ïðîñòûå îòëè÷èÿ â âûáîðå ðåïðîäóêòèâíîé ñòðàòåãèè,
êîòîðûå ïîêàçûâàþò âûñøèå æèâîòíûå ïî ñðàâíåíèþ ñ íà-
çåìíûìè ñîñóäèñòûìè ðàñòåíèÿìè.

Æèâîòíûå ñ èõ áîëåå ìåëêèìè è òðóäíåå íàáëþäàå-
ìûìè õðîìîñîìàìè èññëåäîâàíû ãîðàçäî ñëàáåå, íî ñðå-
äè íèõ ïîëèïëîèäèÿ, êàê îêàçàëîñü, ðàñïðîñòðàíåíà âåñü-
ìà øèðîêî � îò ïðîñòåéøèõ äî ðåïòèëèé. Òîëüêî ïòèöû
íå ïðèáåãàþò â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ ê ýòîìó ïðîñòîìó
ìåõàíèçìó îñòàíîâêè ðåêîìáèíàöèè, õîòÿ è çäåñü èçâåñò-
íû ðåäêèå òðèïëîèäíûå ýêçåìïëÿðû êóðèöû, æèçíåñïî-
ñîáíûå, äîñòèãøèå âçðîñëîãî ñîñòîÿíèÿ, íî ñòåðèëüíûå
(Ohno et al., 1963).

È âñå æå äîëÿ ïîëèïëîèäîâ â æèâîòíîì öàðñòâå êó-
äà ìåíüøå. Ïðè÷èíà, ìíå êàæåòñÿ, ñîñòîèò â òîì, ÷òî
ðàñòåíèÿ ëåãêî îáðàùàþòñÿ ê ïðèìèòèâíûì ñðåäñòâàì
êëîíèðîâàíèÿ, âêëþ÷àÿ ïîëèïëîèäèþ, à âûñøèå æèâîò-
íûå � íåò. Âåðîÿòíî, öåííîñòü îñîáè êàê íîñèòåëÿ èíäè-
âèäóàëüíîãî ñî÷åòàíèÿ ãåíîâ â ïîïóëÿöèÿõ âûñøèõ, êðóï-
íûõ æèâîòíûõ âûøå. Ñëîæíî óñòðîåííûå æèâîòíûå �
ïðåæäå âñåãî çâåðè è ïòèöû � íå ìîãóò ïîæåðòâîâàòü óíè-
êàëüíîñòüþ ãåíîòèïà. Âåäü îñîáåé ìàëî, è, åñëè çíà÷è-
òåëüíàÿ èõ ÷àñòü îáðàòèòñÿ â ãåíåòè÷åñêèõ áëèçíåöîâ, ìíî-
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ãèå ðåäêèå àëëåëè èñ÷åçíóò. Â ýòîì ñìûñëå î÷åíü «íåîñòî-
ðîæíî» ïîñòóïàþò äîëãîíîñèêè, êîãäà ïîçâîëÿþò ñêëîí-
íûì ê ýêñïàíñèè ïîëèïëîèäíûì êëîíàì âûòåñíèòü â ðå-
ôóãèóìû äâóïîëóþ äèïëîèäíóþ ðàñó. Ñîêðàùåíèå åå
àðåàëà (è ÷èñëåííîñòè!) âåäåò ê ñîêðàùåíèþ ïîëèìîðôèç-
ìà âñåãî âèäà è ê óìåíüøåíèþ ðàçíîîáðàçèÿ ïðîèñõîäÿ-
ùèõ îò íåå íîâûõ êëîíîâ.

3.3. Ãåîãðàôèÿ ïîëèïëîèäîâ

Ïåðâûå ðàáîòû â ýòîé îáëàñòè ïðèíàäëåæàò, âåðî-
ÿòíî, Âàíäåëþ (Vandel, 1922, 1926, 1927, 1928, 1931, 1934,
1940). Îí îáíàðóæèë, ÷òî äâóïîëàÿ ðàñà åâðîïåéñêîé ìîê-
ðèöû Trichoniscus elizabethae (Crustacea, Isopoda,
Oniscidea, Trichoniscidae), äëÿ êîòîðîé 2x = 16, îáèòàåò â
Ñðåäèçåìíîìîðñêîé îáëàñòè, à òðèïëîèäíàÿ ïàðòåíîãåíå-
òè÷åñêàÿ (3x = 24) � â ñåâåðíîé è ñðåäíåé Åâðîïå.

Ïîçæå èçó÷åíèåì àðåàëîâ äèïëîèäíûõ è ïîëèïëî-
èäíûõ ôîðì çàíèìàëèñü ïðåèìóùåñòâåííî áîòàíèêè. Áëà-
ãîäàðÿ ïðîñòîòå îáðàáîòêè ïðåïàðàòîâ è ïîäñ÷åòà õðîìî-
ñîì ó ðàñòåíèé, ñ èõ áîëåå êðóïíûìè êëåòêàìè è ÿäðàìè,
áîòàíèêàìè áûñòðî áûë íàêîïëåí ìàòåðèàë, ïîçâîëèâøèé
ñäåëàòü âàæíûå îáîáùåíèÿ. Ìíîãèå âûñêàçàííûå èìè
ìíåíèÿ òåïåðü óæå çàáûòû, äðóãèå � ïî ñåé äåíü îñòà-
þòñÿ ïðåäìåòîì äèñêóññèè* .

* Çäåñü ìîæíî áûëî áû ñîñëàòüñÿ íà î÷åíü áîëüøîå ÷èñ-
ëî èññëåäîâàíèé, ïîñâÿùåííûõ ìíîãî÷èñëåííûì ðîäàì ñîñó-
äèñòûõ ðàñòåíèé. Ñîäåðæàòåëüíûå îáçîðû ôàêòè÷åñêîãî ìà-
òåðèàëà è âûäâèíóòûõ ãèïîòåç îïóáëèêîâàíû Ñòåááèíñîì
(Stebbins, 1947, 1950, 1980), Ãóñòàôññîíîì (Gustafsson, 1948),
Ëåâå (Löve & Löve, 1949, 1957), Ìýíòîíîì (Manton, 1950),
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Õàãåðóï îáíàðóæèë íà Ôàðåðñêèõ îñòðîâàõ òåòðà-
ïëîèäíóþ ôîðìó  ïóñòîé òóíäðîâîé ÿãîäû âîðîíèêè
(Empetrum hermaphroditum, Empetraceae; 52 õðîìîñîìû).
Ýòî ãåðìàôðîäèòíîå ðàñòåíèå âåñüìà áëèçêî ê ðàçäåëü-
íîïîëîé äèïëîèäíîé âîðîíèêå, Empetrum nigrum (26 õðî-
ìîñîì), íî ïðèóðî÷åíî ê ñåâåðíîé ÷àñòè àðåàëà (Hagerup,
1927). Ñðåäè âåðåñêîâûõ ðàñòåíèé (ïîðÿäîê Ericales) Õà-
ãåðóï íàøåë ÷åòûðå ïàðû áëèçêèõ âèäîâ, â êàæäîé ïàðå
âèä ñ áîëåå ñåâåðíûì ðàñïðîñòðàíåíèåì èìåë âäâîå
áîëüøåå ÷èñëî õðîìîñîì (Hagerup, 1928). Òàê ïîÿâèëàñü
ãèïîòåçà î ñâÿçè ïîëèïëîèäèè ñ  ã å î ã ð à ô è ÷ å ñ ê î é
ø è ð î ò î é. Åå â äàëüíåéøåì ïîääåðæèâàëè ìíîãèå èñ-
ñëåäîâàòåëè, îñîáåííî Òûøëåð è Ëåâå (Tischler, 1935,
1955; Flovik, 1938, 1940; Löve, 1953; Löve & Löve, 1949,
1957)* .

Ïåðâîíà÷àëüíî ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî ñàìî óäâîåíèå
õðîìîñîì äîñòàâëÿåò ïîëèïëîèäó íîâûå ñâîéñòâà è äàåò
âîçìîæíîñòü «îâëàäåòü íîâûì àðåàëîì», íåäîñòóïíûì
äèïëîèäíîé ôîðìå. Ïîëèïëîèäû ðàññìàòðèâàëèñü êàê
«áîëåå ñòîéêèå ê ñóðîâûì êëèìàòè÷åñêèì óñëîâèÿì»
(Münzing, 1936; Löve, 1944). Õîëîä íàçûâàëè äàæå â êà÷å-

Ë. Ï. Áðåñëàâåö (1963), Äæîíñîíîì ñ ñîàâòîðàìè (Johnson et al.,
1965), Ýðåíäîðôåðîì (Ehrendorfer, 1965, 1980), Õàíåëüòîì (Hanelt,
1966), À. Ï. Ñîêîëîâñêîé (1982) è, êîíå÷íî, Ãðàíòîì (1984).

* Êðàòêèé îáçîð òðàäèöèîííûõ âçãëÿäîâ ïî ñòàðîé ïðîáëå-
ìå «ãåîãðàôè÷åñêîãî ïàðòåíîãåíåçà» è íîâóþ, îðèãèíàëüíóþ
ãèïîòåçó, îáúÿñíÿþùóþ ïðåîáëàäàíèå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî
ðàçìíîæåíèÿ â óñëîâèÿõ, ãäå ëîêàëüíûå ïîïóëÿöèè îñîáåííî
ðåçêî èçîëèðîâàíû äðóã îò äðóãà, ìîæíî íàéòè â íåäàâíî âû-
øåäøåé ðàáîòå � Haag & Ebert, 2004.
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ñòâå ôàêòîðà, âûçûâàþùåãî ïåðåõîä ìíîãèõ ñåâåðíûõ
ðàñòåíèé â ïîëèïëîèäíîå ñîñòîÿíèå* .

Ïîçäíåå âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé ïåðåøëî ñ ìåõà-
íèçìà âîçíèêíîâåíèÿ ïîëèïëîèäíûõ îñîáåé íà ïðè÷èíû
ïðåèìóùåñòâåííîãî âûæèâàíèÿ ïîëèïëîèäîâ â íåêîòîðûõ
îñîáåííûõ óñëîâèÿõ. Ðàçíûå àâòîðû èõ òàêæå ïîíèìàëè
ïî-ðàçíîìó. Îáû÷íûé ëóãîâîé çëàê ëèñîõâîñò, Alopecurus,
ðàñïðîñòðàíåí ãëàâíûì îáðàçîì â ðàéîíàõ ñ õîëîäíûì è
óìåðåííûì êëèìàòîì (Ñòðåëêîâà, 1938; Ñîêîëîâñêàÿ,
1982). Ðîä âêëþ÷àåò îêîëî 50 âèäîâ, õðîìîñîìíûå ÷èñëà
âàðüèðóþò ó íèõ â øèðîêèõ ïðåäåëàõ � îò 14 äî 120. Ïðè-
÷åì äèïëîèäû ïî âû÷èñëåíèÿì À. Ï. Ñîêîëîâñêîé ñîñòàâ-
ëÿþò òîëüêî 28.5%, òåòðàïëîèäû � 30%, à ôîðìû ãåêñà-,
îêòî- è äåêàïëîèäíîãî óðîâíÿ � 45%. Âñå ãîðíûå âèäû
ïîëèïëîèäíû. Íà ýòîì îñíîâàíèè, à òàêæå ïî ðåçóëüòà-
òàì ñðàâíåíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ èññëåäîâàòå-
ëè ñ÷èòàþò ãîðíûå âèäû áîëåå ìîëîäûìè è ñâÿçûâàþò èõ
ïðîèñõîæäåíèå ñ ãèáðèäèçàöèåé (àëëîïîëèïëîèäèåé) è ñ
ì è ã ð à ö è å é  â  ã î ð û, à òàêæå â àðêòè÷åñêèå øèðîòû
(Ñòðåëêîâà, 1938; Strelkova, 1938; Öâåëåâ, 1972; Ñîêîëîâ-
ñêàÿ, 1982).

Ãóñòàôññîí îòñòàèâàë ìûñëü î òîì, ÷òî ïîëèïëîè-
äèÿ ÷àùå âñòðå÷àåòñÿ ó ìíîãîëåòíèõ òðàâÿíèñòûõ ðàñòå-
íèé, à ýòà æèçíåííàÿ ôîðìà ëåãêî ðàçìíîæàåòñÿ âåãåòàòèâ-
íûì ïóòåì è î÷åíü îáû÷íà â àðêòè÷åñêèõ è ãîðíûõ ôëîðàõ.
Ïîýòîìó îí óñìàòðèâàë êîððåëÿöèþ ìåæäó ïîëèïëîèäèåé

* Òåðìè÷åñêèé øîê, äåéñòâèòåëüíî, ìîæåò ïðèâîäèòü ê íà-
ðóøåíèþ ìåéîçà è ïîâûøåíèþ ïëîèäíîñòè (ñì. ïðèìå÷àíèÿ ê
ñ. 55 è 95).
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è æ è ç í å í í î é  ô î ð ì î é, à ñâÿçü ñ øèðîòîé ìåñòíîñòè
è âûñîòîé íàä óðîâíåì ìîðÿ ñ÷èòàë ïîâåðõíîñòíîé. Ïî
ìíåíèþ Ãóñòàôññîíà îíà âòîðè÷íà è îáúÿñíÿåòñÿ ëèøü
ïðåîáëàäàíèåì ìíîãîëåòíèõ òðàâ íà ñåâåðå è â àëüïèé-
ñêîì ïîÿñå ãîð (Gustafsson, 1946, 1947a, 1947b).

Èíîãäà äëÿ îáúÿñíåíèÿ àðåàëîâ ïîëèïëîèäíûõ
ðàñòåíèé ïðèâëåêàëèñü äàæå ëèðè÷åñêèå ìîòèâû. Øèìî-
òîìàè, ìíîãî ëåò ïîñâÿòèâøèé íàáëþäåíèþ õðèçàíòåì
(ðîä Chrisanthemum), ïîëàãàë, ÷òî âûñîêîõðîìîñîìíûå
ôîðìû ðàñòóò ëèøü â çàñîëåííûõ ïåñêàõ íà ìîðñêîì áå-
ðåãó (Shimotomai, 1938). Îäíàêî óæå â 1944 ã., êîãäà îñ-
íîâíûå èäåè, âûäâèíóòûå äëÿ îáúÿñíåíèÿ ãåîãðàôè÷åñêî-
ãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïîëèïëîèäîâ, åùå íå óòðàòèëè ñâîåé
íîâèçíû, Êýéí ñôîðìóëèðîâàë ïðàâèëî, ïîçâîëÿþùåå èõ
îáúåäèíèòü è ïðèìèðèòü, êàæåòñÿ, ê âçàèìíîìó îáîãàùå-
íèþ. Ïî ìíåíèþ Êýéíà «â ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ,
ñî÷åòàþùèõ äèïëîèäíûå è ïîëèïëîèäíûå âèäû, ï î ë è -
ï ë î è ä û  ñ ò ð å ì ÿ ò ñ ÿ  ê  ï ð å î á ë à ä à í è þ  â  ð à é -
î í à õ ,  êî ò î ð û å  í å ä à â í î  ï î ä â å ð ã ë è ñ ü  ç í à ÷ è -
ò åë ü í û ì  ê ë è ì à ò è ÷ å ñ ê è ì  è ë è  è í û ì  è ç ì å -
í å í è ÿ ì  ñ ð å ä û»  (Cain, 1944, p. 431).

Â òå æå è â áîëåå ïîçäíèå ãîäû, áåç çàìåòíîãî èäåé-
íîãî äàâëåíèÿ ñî ñòîðîíû áèîãåîãðàôîâ-áîòàíèêîâ, ïî-
ÿâëÿëèñü ñòàòüè îá îáíàðóæåíèè ïîëèïëîèäíûõ ôîðì èëè
âèäîâ æèâîòíûõ è èõ áîëåå þæíûõ äèïëîèäíûõ ðîäñò-
âåííèêîâ. Îíè êàñàëèñü óæå îáñóæäàâøèõñÿ íàìè æóêîâ-
äîëãîíîñèêîâ (Suomalainen, 1940a, 1948), êóçíå÷èêîâ ðî-
äà Saga (Orthoptera, Tettigoniidae; Goldschmidt, 1946), ðà-
êîîáðàçíûõ ðîäà Pontoporeia (Amphipoda, Haustoriidae;
Salemaa & Heino, 1990) è äðóãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ïîÿâè-
ëèñü è íîâûå ìåòîäû. Ñ ïîìîùüþ ôîòîìåòðè÷åñêîãî èçó-
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÷åíèÿ ïëîèäíîñòè íà Daphnia pulex áûëè ïîëó÷åíû èíòå-
ðåñíûå äàííûå î ïðåîáëàäàíèè äèïëîèäîâ â óìåðåííûõ
øèðîòàõ, à òåòðàïëîèäîâ � â âûñîêèõ øèðîòàõ Àðêòèêè
(Beaton & Hebert, 1988). Ïóòåì ñðàâíåíèÿ àëëåëüíîãî íà-
ïîëíåíèÿ íåñêîëüêèõ ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ, ïðàâäà, íå
î÷åíü ìíîãî÷èñëåííûõ (èññëåäîâàíî 8 àëëîçèìîâ), áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî íà îãðîìíûõ ïðîñòðàíñòâàõ Êàíàäñêîãî àðê-
òè÷åñêîãî àðõèïåëàãà êëîíàëüíîå ðàçíîîáðàçèå äàôíèé
ðåçêî ïîíèæåíî � íà íåêîòîðûõ îñòðîâàõ îáíàðóæåíî âñå-
ãî îò 2 äî 6 êëîíîâ (Weider & Hobæk, 2003: tabl. 1, p. 465).
Ëåã÷å âñåãî òàêîå îáåäíåíèå ãåíîòèïîâ îáúÿñíèòü ïîñòî-
ÿííûì ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì ðàçìíîæåíèåì òåòðàïëîèä-
íûõ äàôíèé, êîòîðûå ñîâñåì íå äàþò ñàìöîâ.

Êðîìå òîãî, áûëî ïîäìå÷åíî, ÷òî íå òîëüêî ïîëè-
ïëîèäíûå, íî è äèïëîèäíûå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ðàñû
ïðèóðî÷åíû ê ñåâåðíîé ÷àñòè âèäîâîãî àðåàëà. Ïðèìåðîì
òîìó ìîæåò ñëóæèòü ïàëî÷íèê � ïðÿìîêðûëîå íàñåêî-
ìîå. Âî Ôðàíöèè Bacillus rossius (Phasmatodea, Bacillidae)
ïðåäñòàâëåí ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè ïîïóëÿöèÿìè, à â ñå-
âåðíîé Àôðèêå � äâóïîëûìè (Pijnacker, 1969; Ìýéíàðä-
Ñìèò, 1981).

Àâòîðû ìíîãèõ áîëåå ïîçäíèõ ðàáîò, ïîñâÿùåí-
íûõ ñàìûì ðàçíûì ãðóïïàì æèâîòíûõ, îò ìíîãîíîæåê è
òèõîõîäîê äî ìîðñêèõ çâåçä, ñêîðïèîíîâ è ÿùåðèö
(Myriapoda, Tardigrada, Asteroidea, Scorpiones, Sauria;
ññûëêè íà ðàáîòû ñì. â òàáë. 2, ðàçäåë 3.2), õàðàêòåðè-
çîâàëè ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèõ âèäîâ, äèïëîèäíûõ è ïîëèïëîèäíûõ êàê «îñòðîâ-
íîå», à íå «ýêñòðåìàëüíîå» (ñì., íàïðèìåð, Cuellar, 1994).
Íóæíî ñîãëàñèòüñÿ ñ òåì, ÷òî íà êðàþ àðåàëà ïëîòíîñòü
ïîïóëÿöèé îáû÷íî ïîíèæåíà, è íåìíîãèå îñîáè



134 Ã Ë À Â À  3

ðàçäåëüíîïîëûõ âèäîâ, óíåñåííûå âåòðîì èëè âîëíàìè äà-
ëåêî çà ïðåäåëû ñâîåãî îáû÷íîãî îáèòàíèÿ, â ïðèãîäíûõ
äëÿ íèõ ìåñòàõ íå îñòàâÿò ïîòîìñòâà, ïîñêîëüêó íå ñìîãóò
íàéòè äðóã äðóãà è çà êðàòêîå âðåìÿ ñâîåé æèçíè íå äîæ-
äóòñÿ ñëåäóþùåé âîëíû ìèãðàíòîâ. Êàê ñïðàâåäëèâî çà-
ìå÷àåò Êåëëàð, ïðè çàñåëåíèè ïåùåð, ïðóäîâ è îñòðîâîâ
îäíà ïàðòåíîãåíåòè÷åñêàÿ ñàìêà âåðîÿòíåå ñòàíåò îñíî-
âàòåëüíèöåé íîâîé ïîïóëÿöèè, ÷åì íåìíîãî÷èñëåííûå îñî-
áè äâóïîëîãî, íå ñêëîííîãî ê ñàìîîïëîäîòâîðåíèþ âèäà.
Â ýòîì ðàññóæäåíèè íà ïåðâîå ìåñòî ïîñòàâëåí óñïåõ ðàç-
ìíîæåíèÿ, à íå êà÷åñòâåííûå ãåíåòè÷åñêèå îòëè÷èÿ ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêîãî ïîòîìñòâà. Ìåæäó òåì, ðàçíûå êëîíû
ìîãóò çàõâàòûâàòü ðàçíûå ïî óñëîâèÿì ó÷àñòêè, îáåñïå-
÷èâàÿ ðàñøèðåíèå ïðåäåëîâ íå òîëüêî ãåîãðàôè÷åñêîãî,
íî è ýêîëîãè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäà.

Íå âûçûâàâøàÿ ñîìíåíèé ñïîñîáíîñòü î÷åíü ìíî-
ãèõ ðàñòåíèé ê âåãåòàòèâíîìó ðàçìíîæåíèþ è äëèòåëüíî-
ìó ïîääåðæàíèþ ïîïóëÿöèé, ïîçâîëèëà áîòàíèêàì íå çà-
äåðæèâàòüñÿ íà îáñóæäåíèè ïðåèìóùåñòâ, êîòîðûìè îá-
ëàäàþò íåðåêîìáèíèðóþùèå ôîðìû ïðè ðàññåëåíèè. Èìè
ðàíüøå áûëè ñîáðàíû ñâåäåíèÿ î òàêñîíîìè÷åñêîì è ãåî-
ãðàôè÷åñêîì ðàñïðåäåëåíèè ïîëèïëîèäîâ, ÷òî ïîçâîëèëî
Êýéíó (Cain, 1944) ñâÿçàòü ïðîöåññ ïîëèïëîèäèçàöèè âî
ìíîãèõ ðîäàõ ñ èñòîðèåé ôëîðû è ñ èñòîðèåé êëèìàòà.

Ñòðàííîå ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëè-
ïëîèäîâ ïðåäñòàâëÿåòñÿ èíòåðåñíûì íå òîëüêî ñàìî ïî
ñåáå, íî è â ñâÿçè ñ òåìîé íàøåãî îáñóæäåíèÿ � êëîíè-
ðîâàíèåì. Îñîáåííî ïðèâëåêàòåëüíû äëÿ àíàëèçà, êîíå÷-
íî, îáøèðíûå ïîëèïëîèäíûå ðÿäû, ñîñòàâëåííûå âíóò-
ðèâèäîâûìè ôîðìàìè èëè âèäàìè îäíîãî ðîäà, êîòîðûå
òåïåðü õîðîøî èçâåñòíû ñðåäè ìíîãèõ öâåòêîâûõ ðàñòå-
íèé. Áîëüøèå ÷èñëà õðîìîñîì ó âûñîêîïîëèïëîèäíûõ âè-
äîâ è ðàñ ñ îãîâîðêàìè, ïðèíÿòûìè â ïðåäûäóùåì ðàçäå-



135ÅÑÒÅÑÒÂÅÍÍÛÅ ÊËÎÍÈÐÓÞÙÈÅÑß ÐÀÑÛ È ÂÈÄÛ�

ëå, ìîãóò ñëóæèòü äîâîëüíî íàäåæíûì ïðèçíàêîì îñòà-
íîâêè ðåêîìáèíàöèè. Êðàòíûå ñîîòíîøåíèÿ õðîìîñîìíûõ
÷èñåë ó áëèçêèõ âèäîâ, ÷àñòî ñâèäåòåëüñòâóþùèå î òåñ-
íîì ðîäñòâå, èíîãäà ìîãóò ãîâîðèòü è î ïðååìñòâåííîñòè
ôîðì, ïîçâîëÿþò îáíàðóæèòü ïðåäêîâóþ è ïðîèçâîäíóþ
ôîðìû, à àðåàëû (ïî êðàéíåé ìåðå â íåêîòîðûõ, ñ÷àñòëè-
âûõ äëÿ èññëåäîâàòåëÿ ñëó÷àÿõ) óêàçûâàþò íàïðàâëåíèå
ýêñïàíñèè. Êàê ëþáîé áèîãåîãðàôè÷åñêèé àíàëèç, ïðîâî-
äèìûé íà äîñòàòî÷íî áîãàòîì ìàòåðèàëå, ãåîãðàôèÿ ïî-
ëèïëîèäîâ ïîçâîëÿåò ïåðåéòè îò ïëîñêîãî ïðîñòðàíñòâåí-
íîãî îïèñàíèÿ ê èçó÷åíèþ èñòîðèè, äàåò âîçìîæíîñòü óâè-
äåòü ðàçâèòèå òàêñîíà* .

Ïðåêðàñíûé ïðèìåð ïîëèïëîèäíîãî ðÿäà ïðåäîñòàâ-
ëÿåò íàñåëÿþùèé ìîðñêèå ïîáåðåæüÿ è ñîëîí÷àêè çàñóø-
ëèâûõ êîíòèíåíòàëüíûõ îáëàñòåé Åâðîïû, Àçèè è Ñåâåð-
íîé Àìåðèêè òðèóñòðåííèê, Triglochin maritima, èç ñåìåé-
ñòâà ñèòíèêîâèäíûõ (Juncaceae). Ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè ýòî-
ãî ãàëîôèòà â îáðàçöàõ èç ðàçíûõ ïîïóëÿöèé èìåþò õðî-
ìîñîìíûå ÷èñëà îò 12 äî 144. Òàêèì îáðàçîì ïîëèïëîèä-
íûé ðÿä âêëþ÷àåò âîñåìü ñòóïåíåé: 2x=12 (äèïëîèäíîå
÷èñëî), 4x, 5x, 6x, 8x, 16x, 20x è 24x (144 õðîìîñîìû).
Â. È. Áûñòðîâà è Í. À. Ìèíÿåâ (1969) âñëåä çà Áóõåíàó
(Buchenau, 1903, öèò. ïî Áûñòðîâîé è Ìèíÿåâó, 1969),
Á. À. Ôåä÷åíêî (1934) è Ãóëüòåíîì (Hultén, 1962, öèò. ïî
Áûñòðîâîé è Ìèíÿåâó, 1969) îáúåäèíÿþò äèïëîèäíóþ è
âñå ïîëèïëîèäíûå ðàñû ýòîãî ðàñòåíèÿ â îäèí âèä.

* Ñì. ðàáîòó Á. À. Êîðîòÿåâà îá èñïîëüçîâàíèè àðåàëîâ äâó-
ïîëûõ è ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì æóêîâ-äîëãîíîñèêîâ äëÿ ðå-
êîíñòðóêöèè ïóòåé ðàññåëåíèÿ è èñòî÷íèêîâ îáîãàùåíèÿ ôàó-
íû (Korotyaev, 1996).
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Â òî æå âðåìÿ Ë¸âå (Löve & Löve, 1958a, 1958b) ðàç-
äåëÿþò òðèóñòðåííèê íà ðÿä ñàìîñòîÿòåëüíûõ âèäîâ. Îíè
îòíîñÿò 48-õðîìîñîìíóþ ðàñó òèõîîêåàíñêîãî ïîáåðåæüÿ
Ñåâåðíîé Àìåðèêè ê Triglochin concinna, 96-õðîìîñîìíóþ
ðàñó, õàðàêòåðíóþ äëÿ ñîëîí÷àêîâ ñóõîé, êîíòèíåíòàëü-
íîé ÷àñòè Ñåâåðíîé Àìåðèêè, ê � T. debilis, 96-õðîìî-
ñîìíóþ ðàñó àòëàíòè÷åñêîãî ïîáåðåæüÿ Êàíàäû � ê
T. gaspensis, ïðîèçðàñòàþùóþ â ßïîíèè è ñåâåðî-âîñòî÷-
íîì Êèòàå 120-õðîìîñîìíóþ ðàñó �  ê T. asiatica, ðàñïðî-
ñòðàíåííóþ â âîñòî÷íîé ÷àñòè Ñåâåðíîé Àìåðèêè 144-
õðîìîñîìíóþ ðàñó � ê T. elata.

Èñïîëüçóÿ îäíî èëè ìíîãèå âèäîâûå íàçâàíèÿ,
ñèñòåìàòèêè íå ñîìíåâàþòñÿ â òîì, ÷òî îáñóæäàåìûå ôîð-
ìû ñâÿçàíû òåñíûì ðîäñòâîì. Íà êàðòå (ðèñ. 14) ïîêàçàí
àðåàë Triglochin maritima. Äèïëîèäíûå ðàñòåíèÿ, ñ 12 õðî-
ìîñîìàìè, èçâåñòíû òîëüêî èç öåíòðàëüíîé Ðóìûíèè. Òåò-
ðàïëîèäû (4x=24) îòìå÷åíû â Ðóìûíèè è Ïîëüøå. Çäåñü
æå, â öåíòðàëüíîé Åâðîïå, îáíàðóæåíà ïåíòàïëîèäíàÿ ðà-
ñà (5x=30). Â Èñïàíèè íàéäåíû ãåêñàïëîèäû (6x=36). Êàê
âèäèì, ïåðå÷èñëåííûå ñðàâíèòåëüíî íèçêèå óðîâíè ïëî-
èäíîñòè èìåþò îãðàíè÷åííîå ðàñïðîñòðàíåíèå. Ñëåäóþ-
ùàÿ ñòóïåíü ïîëèïëîèäíîãî ðÿäà � îêòîïëîèäû (8x=48),
íàïðîòèâ, ðàññåëèëèñü ïî Åâðîïå, ïðîíèêëè â Èñëàíäèþ,
âñòðå÷àþòñÿ íà Àëòàå, â Ñðåäíåé Àçèè è Ñèáèðè, äîñòèã-
ëè ßïîíèè è òèõîîêåàíñêîãî ïîáåðåæüÿ Àìåðèêè. Åùå
áîëüøèé óðîâåíü ïëîèäíîñòè îòìå÷åí íà Äàëüíåì Âîñòî-
êå è â ßïîíèè.

Íå ñõåìàòè÷íî ñòðîãàÿ, íî âñå æå îò÷åòëèâàÿ êàð-
òèíà íàðàñòàíèÿ ïëîèäíîñòè ïðè ïðîäâèæåíèè èç Åâðî-
ïû íà âîñòîê êàæåòñÿ óáåäèòåëüíûì ïîäòâåðæäåíèåì ìî-
ëîäîñòè âîñòî÷íûõ ôîðì è áîëüøåé äðåâíîñòè çàïàäíûõ,
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åâðîïåéñêèõ. Îíà õîðîøî ñîãëàñóåòñÿ ñ ïðîñòåéøèì èç
âîçìîæíûõ ïðåäïîëîæåíèåì, ÷òî äèïëîèäíàÿ ðàñà ïðè
íàðóøåíèÿõ ìåéîçà è óñïåøíîì îïûëåíèè ïîðîæäàåò
òðèïëîèäíûå è òåòðàïëîèäíûå ðàñû, à òå, ñêðåùèâàÿñü
ìåæäó ñîáîé èëè ñ äèïëîèäîì, ñîçäàþò âñå íàáëþäàå-
ìîå ðàçíîîáðàçèå êàðèîòèïîâ. Êîíå÷íî, ìûñëèìî è îá-
ðàòíîå òå÷åíèå ïðîöåññà � ñíèæåíèå óðîâíÿ ïëîèäíî-
ñòè (êàê èçâåñòíî, ïîëèïëîèäíûå ôîðìû ñïîñîáíû áåç-
áîëåçíåííî òåðÿòü ÷àñòü õðîìîñîì), íî òîãäà êàðèîëî-
ãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ äîëæíû áûòü îäèíàêîâî âèäíû â ðàç-
íûõ ÷àñòÿõ àðåàëà, à íå òîëüêî â Åâðîïå, ãäå ñîõðàíèëñÿ
äèïëîèä è ñëåäû åãî ñêðåùèâàíèé � íå÷åòíûå ïîëè-
ïëîèäû (5x).

Ðèñ. 14. Ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå Triglochin maritima. Öèô-
ðû, êîòîðûìè ïîìå÷åíû ìåñòà îáíàðóæåíèÿ ýòîãî âèäà, ñîîòâåò-
ñòâóþò âûÿâëåííîìó òàì ñîìàòè÷åñêîìó ÷èñëó õðîìîñîì. (Ïî Áû-
ñòðîâîé è Ìèíÿåâó, 1969, ñ äîïîëíåíèÿìè ïî Ñîêîëîâñêîé, 1982)
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 Î ìåéîçå Triglochin maritima ìû íè÷åãî íå çíàåì, îäíàêî
ñàìè ÷èñëà õðîìîñîì, ïî âñåé âèäèìîñòè, óêàçûâàþò íà
òî, ÷òî âûñîêîïîëèïëîèäíûå ðàñû ñïîñîáíû ëèøü ê ñëî-
æåíèþ ñâîèõ õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ. Åñëè òàê, òî îíè ìî-
ãóò îáúåäèíèòü ñâîéñòâåííûå ðàçíûì ëèíèÿì ïîëåçíûå
ïðèçíàêè, íî íå ìîãóò èçáàâèòüñÿ îò âðåäíûõ.

Ñàìàÿ áîãàòàÿ õðîìîñîìàìè, 144- õðîìîñîìíàÿ ðà-
ñà, ñêîðåå âñåãî ìîãëà âîçíèêíóòü ïóòåì ñêðåùèâàíèÿ 48-
 õðîìîñîìíîé è 96- õðîìîñîìíîé. Òîëüêî îíè è ñîñåäñò-
âóþò ñ íåé â Ñåâåðíîé Àìåðèêå.

Ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå äîëãîíîñèêîâ íà
ñåâåðå êîíòèíåíòàëüíîé Åâðîïû è â Ñêàíäèíàâèè àâòî-
ðû, èçó÷àâøèå èõ, îïðåäåëåííî ñâÿçûâàþò ñ îòñòóïëåíè-
åì ëåäíèêîâ. Ñîâðåìåííûå àðåàëû ïîëèïëîèäíûõ êàðèî-
ìîðô Triglochin maritima, î÷åâèäíî, òàêæå óêàçûâàþò íà
ïåðåæèòóþ ïî ìåðå ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà ýêñïàíñèþ èç
öåíòðàëüíîé Åâðîïû íà ñåâåð è âîñòîê, äî ×óêîòêè è Ñå-
âåðíîé Àìåðèêè. Íî îñîáåííî íàãëÿäíû ñîâñåì íåäàâ-
íèå èçìåíåíèÿ, ïðîèçîøåäøèå çà èñòîðè÷åñêèé ïåðèîä.
Ìíîãèå âèäû è ðîäû ðàñòåíèé, èìåâøèå îãðàíè÷åííûé
àðåàë, ïîä âëèÿíèåì ïåðåñåëåíèÿ ëþäåé, îñâîåíèÿ è
ðàñïàøêè çåìåëü ïðèîáðåëè î÷åíü øèðîêîå ðàñïðîñòðà-
íåíèå. Ïðè÷åì, åñëè äèïëîèäíûå � íàäî ïîëàãàòü, áî-
ëåå äðåâíèå êàðèîìîðôû � â îñíîâíîì ïðèäåðæèâàþò-
ñÿ åñòåñòâåííûõ ëàíäøàôòîâ, òî ïîëèïëîèäû òåõ æå
ðàñòåíèé âñëåä çà ëþäüìè ðàññåëèëèñü êóäà ñèëüíåå. Ñðå-
äè íèõ � ñàìûå îáû÷íûå âèäû, ñòàâøèå íà âîçäåëûâàå-
ìûõ ïîëÿõ ñîðíÿêàìè: ïàñòóøüÿ ñóìêà (Capsella
bursapastoris), ÷åðíûé ïàñëåí (Solanum nigrum), ñïîðûø
(Polygonum aviculare), çâåçä÷àòêà (Stellaria media), æó-
ðàâåëüíèê (Erodium cicastum), äûìÿíêà (Fumaria
officinalis) (Tischler, 1946).
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Ñîîáùåñòâà æèâîòíûõ â ýòîì îòíîøåíèè åùå ñëà-
áî èçó÷åíû, çàòî äàííûå îá ó÷àñòèè êëîíàëüíûõ � ôîðì
â ðåãèîíàëüíûõ ôëîðàõ ãîðàçäî áîëåå äîñòóïíû, áëàãî-
äàðÿ îáøèðíîé ëèòåðàòóðå, ïîñâÿùåííîé ïîëèïëîèäèè
ðàñòåíèé. Ñîáðàííûå ìíîãèìè àâòîðàìè, ýòè ìàòåðèà-
ëû êîðîòêî ðåôåðèðîâàíû À. Ï. Ñîêîëîâñêîé (1982). Â
ðÿäå ðàáîò (Favarger & Contandriopoulos, 1961; Favarger,
1964, 1969; Larsen, 1958, 1960; Stebbins & Major, 1965;
Stebbins, 1971, 1980) áûëî ïîêàçàíî, ÷òî êîëè÷åñòâî ïî-
ëèïëîèäîâ â òîé èëè èíîé ôëîðå çàâèñèò îò ïðèñóòñòâèÿ
ýíäåìè÷íûõ ýëåìåíòîâ. Â ñîñòàâ ñîâðåìåííûõ ãåîãðà-
ôè÷åñêèõ àññîöèàöèé ðàñòåíèé âõîäÿò ïàëåîýíäåìèêè,
òàêñîíû äðåâíèå, ñîêðàùàþùèå àðåàë, è íåîýíäåìèêè
(Favarger, 1964). Åùå Å. Â. Âóëüô (1937) ïîëàãàë, ÷òî ïà-
ëåîýíäåìèêè, êàê ïðàâèëî, äèïëîèäíû, à íåîýíäåìèêè,
êîíå÷íî, ìîãóò áûòü äèïëîèäàìè, íî â îñíîâíîì îíè �
ïîëèïëîèäû.

Ðàçâèâàÿ ýòó èäåþ, Ëàðñåí êàðèîëîãè÷åñêè èññëå-
äîâàë 136 âèäîâ ôëîðû Êàíàðñêèõ îñòðîâîâ, êîòîðóþ
ñ÷èòàþò áîãàòîé ýíäåìè÷íûìè âèäàìè, ïðè÷åì íåîýí-
äåìèêè ñîñòàâëÿþò â íåé áîëåå òðåòè. Îí óñòàíîâèë
(Larsen, 1958, 1960), ÷òî ñðåäè ýíäåìèêîâ òîëüêî 23% ñî-
ñòàâëÿëè ïîëèïëîèäû; ñëåäîâàòåëüíî, áîëüøèíñòâî ïðè-
íàäëåæèò ê ïàëåîýíäåìèêàì. Ðèçå (Reese, 1957) íà îñ-
íîâàíèè èçó÷åíèÿ 150 âèäîâ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé ôëîðû
ñåâåðíîé Ñàõàðû, áîãàòîé «ðåëèêòîâûìè ýëåìåíòàìè»,
òàêæå ïðèâîäèò äîâîëüíî íèçêèé ïðîöåíò ïîëèïëîèäîâ,
íå ïðåâûøàþùèé 37. Â ïóñòûíå Êàðàêóìû, äëÿ êîòîðîé
«õàðàêòåðåí çíà÷èòåëüíûé ýíäåìèçì» (Ñîêîëîâñêàÿ,
1982, ñ. 15), íàéäåíî 37.5% ïîëèïëîèäîâ. Â òî æå âðåìÿ
äëÿ ôëîðû Àðêòèêè õàðàêòåðíà ñîâñåì èíàÿ òåíäåíöèÿ:
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çäåñü íàáëþäàåòñÿ ïîëíîå îòñóòñòâèå ðåëèêòîâîãî ýíäå-
ìèçìà (Æóêîâà è Òèõîíîâà, 1973; Ñîêîëîâñêàÿ, 1982)* .

Ïàëåîýíäåìèêè, èëè ðåëèêòû ïðåæíèõ ôëîð, ïåðå-
æèâøèå êëèìàòè÷åñêèå ðåâîëþöèè â óåäèíåííûõ îàçè-
ñàõ ïóñòûíè èëè â ðîâíîì êëèìàòå îêåàíè÷åñêèõ îñòðî-
âîâ, êîíå÷íî, íå ïîäâåðãàëèñü ñòîëü æåñòîêèì èñïûòàíè-
ÿì, êàê ìíîãîñòðàäàëüíàÿ ÷åòâåðòè÷íàÿ ôëîðà ñåâåðíîé
Åâðîïû. Èõ ñîëèäíûé â ìàñøòàáàõ ãåîëîãè÷åñêîãî âðå-
ìåíè âîçðàñò ñâèäåòåëüñòâóåò îá óìåíèè ïðèñïîñàáëèâàòü-
ñÿ è, âåñüìà âåðîÿòíî, ñâÿçàí ñî ñïîñîáíîñòüþ ê «íîðìàëü-
íîé» ýâîëþöèè äèïëîèäíîãî âèäà, ìåäëåííîé, íî ïîëíî-
öåííîé, îñóùåñòâëÿþùåéñÿ íà áàçå áîãàòîãî ïîëèìîðôèç-
ìà è èñïðàâíîé ïîëîâîé ðåêîìáèíàöèè, îòòîãî áîëüøèí-
ñòâî èç íèõ � äèïëîèäû.

3.4. Ýâîëþöèîííûé ïîòåíöèàë «õîðîøåãî» âèäà
â ñðàâíåíèè ñ «óäà÷íûì» êëîíîì

«Ýâîëþöèîííûé ïîòåíöèàë îðãàíèçìà çàâèñèò îò
òîãî, ñêîëü áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå êîìáèíàöèé ãåíîâ îí
ñïîñîáåí ïðîèçâîäèòü» (Dobzhansky, 1951, p. 259)** . Âìå-

* Äîëÿ «íåîïîëèïëîèäîâ» (âêëþ÷àÿ ïîëèïëîèäíûå ðàñû
äèïëîèäíûõ âèäîâ) � íàïðîòèâ, î÷åíü âûñîêà. Òàê óòâåðæäà-
þò Â. Â. Ïåòðîâñêèé è Ï. Ã. Æóêîâà (1983) íà îñíîâàíèè àíà-
ëèçà ôëîðû ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé î. Âðàíãåëÿ. Îíè ñâÿçûâàþò
ïîÿâëåíèå ìíîãî÷èñëåííûõ ïîëèïëîèäíûõ ôîðì «ñ êðóïíûìè
êëèìàòè÷åñêèìè ôëóêòóàöèÿìè, èìåâøèìè ìåñòî â ÷åòâåðòè÷-
íîå âðåìÿ â ñåâåðíîé ÷àñòè Áåðèíãèéñêîé ñóøè».

** Òî÷íàÿ öèòàòà çâó÷èò òàê: «The evolutionary potentialities
of an organism depend upon how great a variety of gene
combinations it is capable of producing.»
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ñòå ñ òåì óñòðàíåíèå ïðîöåññîâ, îòâåòñòâåííûõ çà ñîçäà-
íèå íîâûõ ñî÷åòàíèé ãåíîâ, êàê ìû âèäåëè, äîñòèãàåòñÿ
î÷åíü ëåãêî. Ìåéîç íå òîëüêî ñëîæåí è óÿçâèì, îí è ïëà-
ñòè÷åí. Áëàãîäàðÿ ýòîìó îòêëîíåíèÿ îò íîðìàëüíîãî õîäà
ìåéîçà èíîãäà ïðèâîäÿò ê ïîëíîìó ðàññòðîéñòâó ãàìåòî-
ãåíåçà è ñòåðèëüíîñòè îñîáåé, èíîãäà � ê óñïåøíîìó çà-
âåðøåíèþ ãàìåòîãåíåçà è ñîõðàíåíèþ â ðàçâèâàþùåìñÿ
ÿéöå ñîìàòè÷åñêîãî íàáîðà õðîìîñîì. Â ñëó÷àå òàêîãî
«óðåãóëèðîâàííîãî» ãàìåòîãåíåçà ñòàíîâèòñÿ âîçìîæíûì
ðàçìíîæåíèå áåç ðåêîìáèíàöèè.

×àùå ìû âñòðå÷àåì îñòàíîâêó ðåêîìáèíàöèè â ðå-
ãèîíàõ, ïðåòåðïåâøèõ ðåçêèå èçìåíåíèÿ êëèìàòà, ó âè-
äîâ, êîòîðûå ñìîãëè áûñòðî ïðèñïîñîáèòüñÿ ê íîâûì óñ-
ëîâèÿì. Êàê ëþáîå ãðóáîå, ýêñòðåííîå ðåøåíèå îñòðîé
ïðîáëåìû òàêàÿ îñòàíîâêà âëå÷åò çà ñîáîé êàòàñòðîôè÷å-
ñêèå ïîñëåäñòâèÿ. Æèâîé, ñïîñîáíûé ê àäàïòàöèè, îáëà-
äàþùèé åäèíûì ãåíîôîíäîì, îòçûâ÷èâûé íà óìåðåííîå
äàâëåíèå îòáîðà, ïîëèìîðôíûé âèä ïðåâðàùàåòñÿ â ñêî-
ïèùå ïîëíîñòüþ èçîëèðîâàííûõ, íå ñïîñîáíûõ ê èçìå-
íåíèþ ãåíîòèïà, êîíêóðèðóþùèõ è âûòåñíÿþùèõ äðóã
äðóãà êëîíîâ.

Áîëüøàÿ ÷àñòü ýòèõ êëîíîâ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè áåñ-
ñëåäíî âûìèðàåò, è òîëüêî íåìíîãèå, èëè äàæå îäèí êëîí,
îêàçûâàåòñÿ ñïîñîáíûì âûòåñíèòü ðîäèòåëüñêóþ äâóïî-
ëóþ ôîðìó â ðåôóãèóìû, çàõâàòèòü, à èíîãäà è çíà÷èòåëü-
íî ðàñøèðèòü óæå îñâîåííûé åþ àðåàë. Ãåíåòè÷åñêîå ðàç-
íîîáðàçèå ïðè ýòîì ïàäàåò. Òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðà-
çèå â õîäå òàêîãî çàìåùåíèÿ, ôîðìàëüíî ðàññóæäàÿ, ñî-
õðàíÿåòñÿ (åñëè âèä çàìåñòèòñÿ îäíèì êëîíîì) èëè óâå-
ëè÷èâàåòñÿ, êîãäà íà ìåñòå îäíîãî âèäà âûæèâàåò íåñêîëü-
êî êëîíîâ, ò.å. íåñêîëüêî äèñêðåòíûõ ôîðì.
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Ñòðàííûì è äàæå èçëèøíèì êàæåòñÿ ïî÷òè ðèòî-
ðè÷åñêèé âîïðîñ Ìýéíàðäà-Ñìèòà (1971b): îò÷åãî ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêàÿ ôîðìà íå âñåãäà ñîâåðøåííî âûòåñíÿ-
åò äâóïîëîãî ïðåäêà? Åñëè áû îíà âñåãäà, â ëþáûõ óñëî-
âèÿõ, èìåëà ñåëåêòèâíîå ïðåèìóùåñòâî, âûòåñíåíèå áû-
ëî áû íåèçáåæíî. Çàäóìàåìñÿ îäíàêî íàä òåì, ÷òî êîãäà
äâóïîëûé âèä áûâàë ïîëíîñòüþ âûòåñíåí îäíèì èç ïî-
ðîæäåííûõ èì óäà÷íûõ êëîíîâ, ìû íå èìååì ìàòåðèàëà
äëÿ ó÷åíîé äèñêóññèè. Âñëåä çà äâóïîëûì âèäîì, õðà-
íèâøèì àëëåëüíîå ðàçíîîáðàçèå è ïîñòîÿííî ïîðîæäàâ-
øèì íà áàçå ðåêîìáèíàöèè ïûøíûé áóêåò ñîâåðøåííûõ,
ïðèñïîñîáëåííûõ, íî íå ñïîñîáíûõ ê äàëüíåéøèì èçìå-
íåíèÿì êëîíîâ, äîëæåí áûë âûìåðåòü è ïîñëåäíèé, ñà-
ìûé óäà÷íûé è âñå æ êîíñòàíòíûé è ïîòîìó êîðîòêî æè-
âóùèé êëîí.

Êëîíàëüíûå ôîðìû áëàãîäàðÿ âûñîêîé ãåòåðîçèãîò-
íîñòè (ëèáî áëàãîäàðÿ íàëè÷èþ ñîîòâåòñòâóþùèõ óñëî-
âèÿì ãîìîçèãîòíûõ, íî íåïðåìåííî íàñëåäóåìûõ ñëèòíî
ñî÷åòàíèé ãåíîâ) ÷àñòî îêàçûâàþòñÿ áîëåå æèçíåñïîñîá-
íûìè. Êîãäà îíè ïîëó÷àþò ïðåèìóùåñòâà â îñâîåíèè ñâî-
áîäíûõ, åùå íåçàñåëåííûõ ó÷àñòêîâ, ìîæíî ãîâîðèòü î
òîì, ÷òî êëîíèðîâàíèå îáåñïå÷èâàåò «áèîëîãè÷åñêèé ïðî-
ãðåññ» (â ïîíèìàíèè À. Í. Ñåâåðöîâà, 1934). Îäíàêî ïðè
äàëüíåéøåì èçìåíåíèè óñëîâèé êëîíàëüíûå ïîïóëÿöèè
ñàìè ïî ñåáå íå â ñîñòîÿíèè âîçðîäèòü óòðà÷åííûé ïîëè-
ìîðôèçì. Ñòàðûå êëîíû âûìèðàþò, è èõ ìåñòî äîëæíû
çàíÿòü äðóãèå, áîëåå ïîäõîäÿùèå ê íàñòóïèâøèì óñëîâè-
ÿì. Ãëàâíûì æå èñòî÷íèêîì íîâûõ êëîíîâ, ïîìèìî íåêî-
òîðîãî âêëàäà, âíîñèìîãî ìóòèðîâàíèåì, ñëóæàò ñîõðà-
íèâøèåñÿ äâóïîëûå ïîïóëÿöèè, ñïîñîáíûå ïóòåì ðåêîì-
áèíàöèè áûñòðî ñîçäàòü áîãàòûé ñïåêòð èçìåí÷èâîñòè çà
ñ÷åò ñâåæèõ ñî÷åòàíèé àëëåëåé.
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Èíûìè ñëîâàìè ýòî ìîæíî ñêàçàòü òàê. Âèäû æè-
âóò äîëãî è, êàê èçâåñòíî, ìåäëåííî èçìåíÿþòñÿ. Îíè ïðè-
ñïîñîáëåíû ê øèðîêîìó ñïåêòðó óñëîâèé è ìîãóò âûíå-
ñòè çíà÷èòåëüíûå ïåðåìåíû êëèìàòà. Íî è ç - ç à  ï î ë è -
ì î ð ô è ç ì à  â è ä à  â ñ å ãä à  ë è ø ü  í å á î ë ü ø à ÿ
÷ à ñ ò ü  å ã î  î ñ î á å é  ä å é ñ ò â è ò å ë ü í î  ï ð è ñ ï î -
ñ î á ë å í à  õî ð î ø î.  ×òî æå êàñàåòñÿ êëîíîâ, ïîðîæäàå-
ìûõ âèäîì, òî îíè èç-çà ãåíîòèïè÷åñêîãî îäíîîáðàçèÿ ñâî-
èõ îñîáåé èìåþò íè÷òîæíûé (â ñðàâíåíèè ñ ïðåäêîâûìè,
äâóïîëûìè) ïîïóëÿöèÿìè ýâîëþöèîííûé ïîòåíöèàë. Çà-
òî ó ä à ÷ í û å  ê ë î í û  ö å ë è ê î ì  ñ î ñ ò î ÿ ò  è ç
ý ë è ò í û õ ,  í à è á î ë å å  ï ð è ñ ï î ñ î áë å í í û õ  ê  ò å -
ê ó ù è ì  ó ñ ë îâ è ÿ ì  î ñ î á å é.  Îíè-òî è ïðîöâåòàþò
íà áîëüøåé ÷àñòè àðåàëà, à äâóïîëûå ïîïóëÿöèè, íåñìîò-
ðÿ íà ñâîè íåñîèçìåðèìî áóëüøèå ýâîëþöèîííûå âîçìîæ-
íîñòè, ïðîçÿáàþò â ðåôóãèóìàõ.

Â ìåñòàõ, ïîäâåðãàâøèõñÿ îëåäåíåíèÿì è ïîòåïëå-
íèÿì, çàñóõàì è ïðåîáðàçîâàòåëüíîé äåÿòåëüíîñòè ÷åëî-
âåêà, âåçäå, ãäå èçó÷àåìàÿ íàìè ôëîðà è ôàóíà íåñåò íà
ñåáå ÿâíûé îòïå÷àòîê ïåðåæèòûõ êàòàêëèçìîâ, çíà÷èòåëü-
íàÿ ÷àñòü ðàñòåíèé è æèâîòíûõ ïðåäñòàâëåíà êëîíàëüíû-
ìè ôîðìàìè. Â ãðóïïàõ, ñïîñîáíûõ ê ðàçìíîæåíèþ áåç
ðåêîìáèíàöèè, áûñòðîå íàðàùèâàíèå ÷èñëà «âèäîâ» ïðî-
èñõîäèò çà ñ÷åò âûáðîñà íà íåçàñåëåííûå òåððèòîðèè èëè
â íåçàíÿòûå ýêîëîãè÷åñêèå íèøè íîâûõ, ÷àùå âñåãî âû-
ñîêîãåòåðîçèãîòíûõ, ñïîñîáíûõ ê ýêñïàíñèè êëîíîâ.

Íàïðîòèâ, ïðèñïîñîáëåíèå äâóïîëîãî âèäà ïðîèñ-
õîäèò ïóòåì ïîñòîÿííîé ïåðåðàáîòêè áîãàòûõ, ïîëèìîðô-
íûõ ïîïóëÿöèé, ãåíîòèïè÷åñêè íå îäíîðîäíûõ ïî ìîð-
ôîëîãè÷åñêèì, áèîõèìè÷åñêèì è äðóãèì ïðèçíàêàì. Âå-
ðîÿòíî, îíà òðåáóåò ãîðàçäî áîëüøåãî âðåìåíè è íå âñåãäà
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ïîñïåâàåò çà èçìåíåíèÿìè ñðåäû. Òîëüêî ïî îêîí÷àíèè
ëàíäøàôòíî-ãåîãðàôè÷åñêèõ ïåðåâîðîòîâ, êîãäà ôèçè÷å-
ñêèå óñëîâèÿ ñòàáèëèçèðóþòñÿ, «êëîíàëüíûå âèäû» � ýòè
áëåäíûå äóáëè âèäîâ, óòðàòèâøèå ïîëèìîðôèçì, ñîñòîÿ-
ùèå èç îäíîîáðàçíûõ îñîáåé, äðóæíî ïëîäÿùèõñÿ è ïî-
ãèáàþùèõ â óçêîì èíòåðâàëå óñëîâèé � ïîñòåïåííî âû-
òåñíÿþòñÿ «îáû÷íûìè» äâóïîëûìè âèäàìè. Óáåäèòüñÿ â
òîì ïîçâîëÿåò ñðàâíåíèå ìîëîäûõ ôëîð è ôàóí ñ áîëåå
çðåëûìè, îêàòàííûìè âðåìåíåì, óñòîÿâøèìèñÿ (ñì. âû-
øå, ðàçäåë 3.1.5). Äîëÿ êëîíàëüíûõ âèäîâ â óñòîÿâøèõñÿ
ñîîáùåñòâàõ ïîñòåïåííî ñíèæàåòñÿ.

Ñèñòåìàòèêàì íåò áîëüøîãî ñìûñëà ñïîðèòü î òîì,
õîðîøî ëè íàçûâàòü êëîíèðóþùèåñÿ ôîðìû âèäàìè. È
îáû÷íûé, äâóïîëûé, è êëîíàëüíûé âèä çàíèìàåò ñâîþ íè-
øó â áèîöåíîçå. È òîò, è äðóãîé âîâëåêàþòñÿ â ïîòîêè âå-
ùåñòâà è ýíåðãèè. Èõ îñîáè ïèòàþòñÿ, ñëóæàò ïèùåé äðó-
ãèì, ïëîäÿòñÿ, ó÷àñòâóþò â êîíêóðåíöèè, ïîãèáàþò... Ïðè-
÷åì ýêîëîãè÷åñêèå ïîòðåáíîñòè, àðåàëû è äðóãèå ñâîéñò-
âà ðàçíûõ êëîíîâ, ÿâíî ïðîèñõîäÿùèõ îò îäíîãî âèäà, âî
ìíîãèõ ñëó÷àÿõ îòëè÷àþòñÿ íå õóæå âèäîâûõ.

Îäíàêî â îòíîøåíèè ýôåìåðíîñòè êëîíîâ è äîëãî-
âå÷íîñòè âèäîâ, ðàçìíîæàþùèõñÿ ïîëîâûì ïóòåì, ïî âñåé
âèäèìîñòè, íå ìîæåò áûòü ñåðüåçíûõ ñîìíåíèé (ñì. Bab-
cock & Stebbins, 1938; Darlington, 1939; Stebbins, 1950;
Moritz, 1991a, 1991b). Ïåðåøåäøèå ê êëîíèðîâàíèþ ïî-
ëèïëîèäû, äèïëîèäíûå îáëèãàòíî àïîìèêòè÷åñêèå ðàñû
è äðóãèå íåðåêîìáèíèðóþùèå ôîðìû (êàê èìåíóåò èõ
Ä. Ô. Ïåòðîâ, 1988, � «âûäàþùèåñÿ âûùåïåíöû») � ýòî
íå áëåñòÿùèå íàõîäêè, «îçàðåíèÿ» ýâîëþöèè, à íåèçáåæ-
íûé áðàê, ãðåõè ïîñïåøíîñòè. Ýòî òî, ÷åãî íå ìîæåò íå
áûòü, êîãäà ðàññòðîåííàÿ êëèìàòè÷åñêèìè âîçìóùåíèÿ-
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ìè ïðèðîäà íå èìååò âðåìåíè äëÿ ïîêîéíîé, ñòåïåííîé,
«äàðâèíîâñêîé» ýâîëþöèè.

�����

Çàêàí÷èâàÿ ñðàâíåíèå ýâîëþöèîííûõ âîçìîæíîñòåé
âèäà è êëîíà, íóæíî ïðèçíàòü, ÷òî îíî, ñòðîãî ãîâîðÿ, íå
áûëî âïîëíå êîððåêòíûì. Âî âñåì ïðåäøåñòâóþùåì èçëî-
æåíèè êëîíàëüíûå ôîðìû ïîñòîÿííî ïðîòèâîïîñòàâëÿëèñü
îáû÷íûì, äâóïîëûì. È ýòî îïðàâäàíî: îíè äåéñòâèòåëüíî
î÷åíü ðåçêî îòëè÷àþòñÿ îò ìàéðîâñêèõ «áèîëîãè÷åñêèõ âè-
äîâ»*. Íî, îòëè÷àÿ «êëîíàëüíûå âèäû» îò «íîðìàëüíûõ», íå
ñòîèò çàáûâàòü, ÷òî ïîëíîãî ïåðåìåøèâàíèÿ ãåíîâ íåò íè â
òîì, íè â äðóãîì ñëó÷àå. Ãå í î ì  â è ä à  â ñ å ãä à  ï îä -
ð à ç ä å ë å í  í à  á î ë å å  è ë è  ì å í å å  ó ñ ò î é ÷ è â û å
á ë î ê è (Grant, 1958, 1966; Ãðàíò, 1984; Õåñèí, 1984; Æó-
÷åíêî è Êîðîëü, 1985). Â ðÿäå ñïåöèàëüíûõ ðàáîò õîðîøî
ïîêàçàíî, ÷òî ìíîãèå ïðèçíàêè îðãàíèçìîâ íàñëåäóþòñÿ
ñëèòíî; äåòåðìèíèðóþùèå èõ ãåíû îáúåäèíåíû â ãðóï-
ïû, íå ðàçðóøàåìûå êðîññèíãîâåðîì. Òàê íàçûâàåìàÿ

* Ìàéð, Êýéí, Ô. Ã. Äîáðæàíñêèé è äðóãèå ñîçäàòåëè è ñòî-
ðîííèêè ñèíòåòè÷åñêîé òåîðèè ýâîëþöèè áûëè âåñüìà êàòåãî-
ðè÷íû â ýòîì âîïðîñå. Îíè íåîäíîêðàòíî ïîä÷åðêèâàëè, ÷òî
áèîëîãè÷åñêàÿ êîíöåïöèÿ âèäà íå ìîæåò ïðèìåíÿòüñÿ ê ãðóï-
ïàì ñ îáëèãàòíûì áåñïîëûì (ñîìàòè÷åñêèì) èëè ïàðòåíîãåíå-
òè÷åñêèì ðàçìíîæåíèåì è äàæå îòêàçûâàëè íåðåêîìáèíèðóþ-
ùèì àãàìíûì ôîðìàì â ïðàâå íàçûâàòüñÿ âèäàìè (Êýéí, 1958;
Ìàéð, 1974; Mayr & Ashlock, 1991). Ïðàâäà, èíîãäà Ìàéð âñå
æå óïîìèíàåò îäíîïîëûå ôîðìû, íàïðèìåð ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêèå ðàñû æóêà-ëèñòîåäà Calligrapha (Chrysomelidae), â ÷èñëå
âèäîâ-äâîéíèêîâ (ñì. Ìàéð, 1974, ñ. 38).
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«ëîêàëèçîâàííîñòü» êðîññèíãîâåðà (åãî óïîðÿäî÷åííîñòü,
ïðèóðî÷åííîñòü ê îïðåäåëåííûì ó÷àñòêàì õðîìîñîì) ïðè-
âîäèò ê òîìó, ÷òî ó âñåõ, â òîì ÷èñëå è ó äâóïîëûõ, óñëîâ-
íî ïàíìèêòè÷åñêèõ âèäîâ, ç í à ÷ è ò å ë ü í à ÿ  ÷ à ñ ò ü
ã å í î ì à  â ñ å ã ä à  ç à ù è ù å í à  î ò  è ç ì å í å í è é ,
ï ð è ÷ è í ÿ å ì û õ  ð å ê î ì á è í à ö è å é.  À åñëè ïî÷òè
âåñü ìàòåðèàë õðîìîñîì ïîäåëåí èëè, ëó÷øå ñêàçàòü, îáú-
åäèíåí â êðóïíûå áëîêè, ëåæàùèå â íèõ ãåíû òåðÿþò
ðàçíîîáðàçèå àëëåëåé è ñòàíîâÿòñÿ îäèíàêîâûìè ó âñåõ îñî-
áåé ïîïóëÿöèè, à çàòåì è âèäà. Òîãäà ïîëèìîðôèçì äâóïî-
ëîãî âèäà äåëàåòñÿ ìàë, êàê â îñåííèõ ïîïóëÿöèÿõ äàôíèé* .

Â ýòîì ñìûñëå ðåçêèõ ðàçëè÷èé ïî óðîâíþ ïîëè-
ìîðôèçìà ìåæäó êëîíàëüíûìè âèäàìè è äâóïîëûìè èíî-
ãäà è íåò. Ìíîãèå äâóïîëûå âèäû, «ôîðìàëüíî» ðàçìíî-
æàÿñü ïîëîâûì ïóòåì, ôàêòè÷åñêè ðàñïîëàãàþò î÷åíü îã-
ðàíè÷åííîé ðåêîìáèíàöèåé. Óìåíüøåíèå åå ðåçêî ñíèæà-
åò ýâîëþöèîííûå ïîòåíöèè âèäà, íî ïðèíîñèò áûñòðî ðåà-
ëèçóåìûå ïðåèìóùåñòâà � ïîâûøåíèå æèçíåñïîñîáíî-
ñòè è «ñòàíäàðòèçàöèþ» îñîáåé, ò.å. ÷åðòû, õàðàêòåðíûå,
êàê ìû âèäåëè, äëÿ êëîíîâ.

3.5. Êðàòêèå èòîãè. Ïðåèìóùåñòâà êëîíèðîâàíèÿ
è íåèçáåæíûå èçäåðæêè äâóïîëîãî ðàçìíîæåíèÿ

Èçëîæåííûå âûøå ñîîáðàæåíèÿ, êàñàþùèåñÿ ó÷à-
ñòèÿ êëîíèðîâàíèÿ â ôîðìèðîâàíèè ôàóíû è ôëîðû, îïè-

* Ñð. âûâîäû Ãðàíòà (1984, ñ. 391�392), êàñàþùèåñÿ ôîðì
Rosa canina è Oenothera biennis, ó êîòîðûõ «çíà÷èòåëüíûå
÷àñòè ãåíîòèïà çàïåðòû» (locked up), íå äîñòóïíû äëÿ ðå-
êîìáèíàöèè.
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ðàþòñÿ íà îáèëüíûé ôàêòè÷åñêèé ìàòåðèàë, êîòîðûé íà-
êîïèëñÿ â ëèòåðàòóðå çà ìíîãèå ãîäû, áëàãîäàðÿ èñïîëüçî-
âàíèþ áîãàòîãî àðñåíàëà õðîíîëîãè÷åñêè ñìåíèâøèõ äðóã
äðóãà ìåòîäîâ. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ýòîò ìàòåðèàë âî ìíî-
ãèõ îòíîøåíèÿõ åùå äîëæíûì îáðàçîì íå ïðîàíàëèçèðî-
âàí. Ìíîé îí îõâà÷åí, êîíå÷íî, òàêæå äàëåêî íå ïîëíîñòüþ.

Â ïåðâîé ãëàâå íà íåìíîãèõ ïðèìåðàõ áûëè êðàò-
êî ðàññìîòðåíû ïîñëåäñòâèÿ, êîòîðûå èìååò â ïðèðîäíûõ
ïîïóëÿöèÿõ æèâîòíûõ ïîëíàÿ îñòàíîâêà ãåíåòè÷åñêîé ðå-
êîìáèíàöèè. Âî âòîðîé ãëàâå êîíñïåêòèâíî îïèñàíû ìå-
õàíèçìû ðåêîìáèíàöèè, â îñíîâíîì îáåñïå÷èâàåìûå ó
âûñøèõ îðãàíèçìîâ ïîëîâûì ïðîöåññîì, íî íàðóøàåìûå
ïðè ïåðåõîäå ê ïàðòåíîãåíåçó. Äàëåå, â òðåòüåé ãëàâå, ïî-
êàçàíî, êàê ïðè îòêàçå îò ïîëíîöåííîãî ïîëîâîãî ðàçìíî-
æåíèÿ ðåêîìáèíàöèÿ ìîæåò áûòü ñîâåðøåííî óñòðàíåíà
(â ñëó÷àå ïàðòåíîãåíåçà, ãèíîãåíåçà, àíäðîãåíåçà) èëè îã-
ðàíè÷åíà áîëåå òîíêèìè ãåíåòè÷åñêèìè ìåõàíèçìàìè.

Ïðåêðàùåíèå ðåêîìáèíàöèè íàáëþäàåòñÿ â ñàìûõ
ðàçíûõ âåòâÿõ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà æèâîòíûõ è ðàñòå-
íèé. Îíî ñêàçûâàåòñÿ â ñíèæåíèè ïîëèìîðôèçìà, à ÷åðåç
íåãî � â óòðàòå ïëàñòè÷íîñòè, ïîäâèæíîñòè ãåíîòèïè÷å-
ñêîãî ñîñòàâà ïîïóëÿöèé. Â íåêîòîðûõ óñëîâèÿõ èìåííî
óòðàòà âîçìîæíîñòè ê èçìåíåíèÿì, ïðèâîäÿùàÿ ê äîëãîìó
óñòîé÷èâîìó êëîíèðîâàíèþ, îáåñïå÷èâàåò êîíêóðåíòíûå
ïðåèìóùåñòâà êëîíàëüíûõ ôîðì (îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé,
ðàñ, ïîäâèäîâ, âèäîâ); â äðóãèõ � êîãäà íåîáõîäèìà ñïî-
ñîáíîñòü ìåíÿòüñÿ � ñîõðàíÿåòñÿ äâóïîëîå ðàçìíîæåíèå.

Ñàìûì çàìåòíûì ïðîÿâëåíèåì îñòàíîâêè ðåêîìáè-
íàöèè ñëóæèò íåèçáåæíîå èñ÷åçíîâåíèå èç ïðèðîäíîé
ïîïóëÿöèè ñàìöîâ. Îäíàêî, íåñìîòðÿ íà áîëåå áûñòðîå
ðàçìíîæåíèå îäíîïîëî-æåíñêîé ãðóïïû æèâîòíûõ,
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ïåðâîñòåïåííîå çíà÷åíèå äëÿ åå âûæèâàíèÿ èìååò íå ÷èñ-
ëî ïîòîìêîâ, ïðîèçâîäèìûõ êàæäîé îñîáüþ, à ãåíîòèïè-
÷åñêèé ñîñòàâ ïîïóëÿöèè (÷èñëî àëëåëåé â ïîëèìîðôíûõ
ëîêóñàõ è ðåàëèçîâàííîå ðàçíîîáðàçèå èõ ñî÷åòàíèé). Ãå-
íîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ è îïðåäåëÿåò äàëüíåéøóþ ñóäüáó ëî-
êàëüíûõ ïîïóëÿöèè, à âñëåä çà íèìè � âñåãî âèäà. ßðêèå
ðàçëè÷èÿ ìåæäó îáû÷íûìè (äâóïîëûìè) è êëîíàëüíûìè
âèäàìè ìîãóò áûòü ïðåäñòàâëåíû ñëåäóþùèì îáðàçîì.

· Âàæíûì ïðîÿâëåíèåì îñòàíîâêè èëè çíà÷èòåëüíî-
ãî îãðàíè÷åíèÿ ðåêîìáèíàöèè ñëóæèò òî, ÷òî ïîëè-
ìîðôíàÿ ïîïóëÿöèÿ äâóïîëîãî âèäà ð à ñ ï à ä à -
å ò ñ ÿ  í à  ð ÿ ä  ãåíåòè÷åñêè îäíîðîäíûõ âíóòðè ñå-
áÿ ê ë î í î â.

· Êëîíàëüíàÿ êîíêóðåíöèÿ, íàðÿäó ñ ãåíåòèêî-àâòîìà-
òè÷åñêèìè ïðîöåññàìè («ñëó÷àéíîé» óòðàòîé ðåäêèõ
ãåíîòèïîâ), âåäåò ê áûñòðîìó ñîêðàùåíèþ ÷èñëà êëî-
íîâ (â ïðåäåëå � äî îäíîãî êëîíà). Ð à ç í î î á ð à -
ç è å  à ë ë å ë å é  â êàæäîì ëîêóñå ïðè ýòîì íåèçáåæ-
íî ï à ä à å ò.

· Ëþáàÿ êëîíàëüíàÿ «ïîïóëÿöèÿ» ñîñòîèò èç ýëèòíûõ
(íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííûõ â óçêîì èíòåðâàëå óñ-
ëîâèé) îñîáåé è ìîæåò âûòåñíÿòü ïðåäêîâûå äâó-
ïîëûå ïîïóëÿöèè íà ãåîãðàôè÷åñêóþ èëè ýêîëîãè-
÷åñêóþ ïåðèôåðèþ âèäîâîãî àðåàëà. Â ýòîì ñìûñ-
ëå óñïåøíûé ê ë î í  ñ ï î ñ î á å í  ó ç ó ð ï è ð î -
â àò ü  í å ê î ò î ð û å  ñ â î é ñ ò â à  â è ä à.

· Âèä � äâóïîëûé, ïîëèìîðôíûé, ñïîñîáíûé ê
ýâîëþöèè � ïîðîæäàåò êëîíû, íî íå íàîáîðîò.
Ê ë î í  �  ÿ â ë å í è å  ý ô å ì å ð í î å,  óÿçâèìîå, çà-
âèñèìîå.
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* Âîïðîñ î ñìåíå óñòàðåâøåé àëëåëè è «ïëàòå çà ýâîëþ-
öèþ», îöåíèâàåìîé â ÷èñëå îñîáåé, êîòîðûå äîëæíû ïîãèáíóòü
äëÿ ôèêñàöèè ïðèçíàêà, ðàçîáðàí Õîëäåéíîì (Haldane, 1957) è
Êèìóðîé (Kimura, 1960). Â ôîðìå, äîñòóïíîé äëÿ ñèñòåìàòèêîâ
è íàòóðàëèñòîâ, ýòà òåìà îñâåùåíà Ìàéðîì (1968, ñ. 213�215).

····· Â è ä � ðåçóëüòàò èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ; îí í à -
ñ ë å ä ó å ò  ç í à÷ è ò å ë ü í ó þ  ä î ë þ  ã å í î ô î í -
ä à  äðóãèõ, ðàíåå ñóùåñòâîâàâøèõ, ï ð å ä ê î â û õ
ä ë ÿ  í å ãî  â è ä î â. Äëÿ ñîõðàíåíèÿ ýâîëþöèîí-
íûõ âîçìîæíîñòåé îí îáðå÷åí â êàæäîì ïîêîëåíèè
â ñîñòàâå ãåíåòè÷åñêîãî ãðóçà (íàðÿäó ñî ñáàëàíñè-
ðîâàííûìè ëåòàëÿìè è ïð.) íåñòè çàïàñ íåñîâðåìåí-
íûõ, ðåäêèõ, íî ïðåæäå èìåâøèõ âûñîêèå ÷àñòîòû
àëëåëåé, êîòîðûå ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû â áóäó-
ùåì.*
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ÎÃÐÀÍÈ×ÅÍÈÅ ÐÅÊÎÌÁÈÍÀÖÈÈ
ÏÐÈ ÄÂÓÏÎËÎÌ ÐÀÇÌÍÎÆÅÍÈÈ

Ýòà ãëàâà, íàâåðíîå, íå ñîâñåì óìåñòíà â ðàáîòå, ïî-
ñâÿùåííîé â îñíîâíîì îðãàíèçìàì, îòêàçàâøèìñÿ îò ðå-
êîìáèíàöèè. Îáñóæäàÿ ïàðòåíîãåíåç è ïîäîáíûå åìó ïî
ãåíåòè÷åñêèì ïîñëåäñòâèÿì ñïîñîáû ðàçìíîæåíèÿ, ÿ ïðå-
æäå âñåãî ñòðåìèëñÿ ïîêàçàòü, â êàêîé ìåðå åñòåñòâåííûå,
âñòðå÷àþùèåñÿ â ïðèðîäå êëîíàëüíûå ôîðìû îòëè÷àþò-
ñÿ îò îáû÷íûõ, õîðîøî çíàêîìûõ äâóïîëûõ âèäîâ. Ãëàâ-
íûì ïðåäìåòîì âíèìàíèÿ áûëè ñâîéñòâà êëîíàëüíûõ ïî-
ïóëÿöèé, îòëè÷àþùèå èõ îò ïîïóëÿöèé ïîëèìîðôíûõ,
«ìåíäåëåâñêèõ». Ýòèì òåðìèíîì, âïåðâûå, âåðîÿòíî, óïîò-
ðåáëåííûì Ðàéòîì (Wright, 1931; Ìàéð, 1947; Ëîáàøåâ,
1967, ñ. 609), íåðåäêî îáîçíà÷àþò îáû÷íûå, óñëîâíî ïàí-
ìèêòè÷åñêèå ïîïóëÿöèè, ãäå îñóùåñòâëÿþòñÿ ñâîáîäíûå
ñêðåùèâàíèÿ îñîáåé è ãäå íàõîäÿò ñâîå âûðàæåíèå ìåí-
äåëåâñêèå çàêîíîìåðíîñòè íàñëåäîâàíèÿ, ãäå â ïîòîìñòâå
ãåòåðîçèãîòíûõ îñîáåé íàáëþäàåòñÿ íîðìàëüíîå ðàñùåï-
ëåíèå. «Ñìåøåíèå è ðàñõîæäåíèå ãåíîâ, ïðîèñõîäÿùåå â
ìåíäåëåâñêèõ ïîïóëÿöèÿõ â êàæäîì ïîêîëåíèè (áëàãîäàðÿ
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îïëîäîòâîðåíèþ è ìåéîçó � Ñ.Ã.), îïðåäåëÿþò ïðååìñò-
âåííîñòü è ñïîñîáíîñòü ê èçìåíåíèÿì ïîïóëÿöèîííîãî ãå-
íîôîíäà, îáùåãî çàïàñà ãåíîâ» (Dobzhansky, 1951, p. 260)* .

Ñîãëàñíî óñòîÿâøåéñÿ ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè òî÷-
êå çðåíèÿ ðàçâèòèå ïîëèìîðôíûõ ïîïóëÿöèé ðàññìàòðè-
âàåòñÿ êàê ðåçóëüòàò èçìåíåíèÿ ÷àñòîò ãåíîâ, êàê ïðåîá-
ðàçîâàíèå åäèíîãî ãåíîôîíäà ïîïóëÿöèè, ñëàãàþùåãîñÿ
èç èíäèâèäóàëüíûõ, ïîñòîÿííî ìåíÿþùèõñÿ ãåíîòèïîâ
îñîáåé (Timoféeff-Ressovsky, 1939; Dobzhansky, 1941, 1955;
Ìàéð, 1947, 1968; Ñèìïñîí, 1948; Òèìîôååâ Ðåñîâñêèé è
äð., 1969, 1973; Âîðîíöîâ, 1980, 2004). Ðàçâèòèå êëîíàëü-
íûõ ïîïóëÿöèé èäåò èíà÷å � ïóòåì âûòåñíåíèÿ îäíèõ
ãåíîòèïîâ äðóãèìè; ìåíÿþòñÿ íå ÷àñòîòû î ò ä å ë ü í û õ
ã å í î â, à ÷àñòîòû öåëûõ, íåèçìåííûõ, í å ä å ë è ì û õ
ã å í î ò è ï î â.

Äîñòèæåíèÿ ïîïóëÿöèîííîé ãåíåòèêè ïî ñóùåñòâó
îòíîñÿòñÿ òîëüêî ê äâóïîëûì, ïîëèìîðôíûì, íîðìàëüíî
ðåêîìáèíèðóþùèì âèäàì. Íå òîëüêî ìóçåéíûå çîîëîãè-
ñèñòåìàòèêè, íî è ãåíåòèêè, èçó÷àþùèå ïðèðîäíûå ïîïó-
ëÿöèè, äî ñèõ ïîð ïîëàãàþò, ÷òî â îñíîâíîì îíè ðàáîòàþò
ñ ìàéðîâñêèìè áèîëîãè÷åñêèìè âèäàìè. Ïðè÷åì íîâûå
ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå ìåòîäû, ñ óñïåõîì èñïîëüçóå-
ìûå òåïåðü äëÿ èçó÷åíèÿ ïðîöåññîâ âèäîîáðàçîâàíèÿ,
ïðèíöèïèàëüíî íå èçìåíèëè îñíîâíûõ ïðåäñòàâëåíèé â
ýòîé îáëàñòè, ñëîæèâøèõñÿ åùå â ðàáîòàõ ñîçäàòåëåé è
ñòîðîííèêîâ ñèíòåòè÷åñêîé òåîðèè ýâîëþöèè, ïðåæäå

* Òî÷íûé òåêñò öèòàòû òàêîâ: «The sexual unions and the
gene segregations occur in every generation in Mendelian
population, and determine both the continuity and the changeability
of their collective genotypes, gene pools».
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âñåãî Ô. Ã. Äîáðæàíñêîãî, Ê. Äàðëèíãòîíà, Äæ. Ñèìïñî-
íà, Þëèàíà Ãåêñëè, Í. Â. Òèìîôååâà-Ðåñîâñêîãî,
È. È. Øìàëüãàóçåíà, Ý. Ìàéðà, Äæ. Ñòåááèíñà, Â. Ãðàí-
òà, Í. Í. Âîðîíöîâà. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî â ðàáîòàõ ïî-
ñëåäíèõ ëåò çà÷àñòóþ óïîòðåáëÿåòñÿ èíàÿ òåðìèíîëîãèÿ,
êàê îòìå÷àþò àâòîðû êðàòêîãî è ñîäåðæàòåëüíîãî êðèòè-
÷åñêîãî îáçîðà èñïîâåäóåìûõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ êîíöåï-
öèé âèäà, «äåêëàðèðóåìûå ïðîòèâîðå÷èÿ ìåæäó íèìè
(êîíöåïöèÿìè � Ñ. Ã.) íà ñàìîì äåëå äàëåêî íå àëüòåð-
íàòèâíû». Ýêîëîãàìè, ýâîëþöèîíèñòàìè è ñèñòåìàòèêà-
ìè «íà ïðàêòèêå âî ìíîãèõ, îñîáåííî ìîëåêóëÿðíî-ãåíå-
òè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ, óæå äàâíî èñïîëüçóåòñÿ ñî÷å-
òàíèå ïîäõîäîâ, ïðèìåíÿåìûõ, ïî êðàéíåé ìåðå, òèïîëî-
ãè÷åñêîé, áèîëîãè÷åñêîé è ýâîëþöèîííîé êîíöåïöèÿìè�»
(Áîðêèí è äð., 2004, ñ. 939).

Îãðîìíàÿ çàñëóãà Ìàéðà ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïîïó-
ëÿðíîñòü åãî êíèã ïðèìèðèëà ñèñòåìàòèêîâ ñ ãåíåòèêîé.
Ñïåöèàëèñòû, çàíÿòûå èçó÷åíèåì è îïèñàíèåì âèäîâ,
ñâûêëèñü ñ ìûñëüþ î òîì, ÷òî èçìåí÷èâûå è ñâÿçàííûå
öåïüþ ïåðåõîäîâ ïðèçíàêè îðãàíèçìîâ ðàçâèâàþòñÿ â ðå-
çóëüòàòå ïðîÿâëåíèÿ äèñêðåòíûõ íàñëåäñòâåííûõ ôàêòî-
ðîâ � ãåíîâ. Ïîä âëèÿíèåì Äîáðæàíñêîãî Ìàéð ðàçâè-
âàë â ñâîèõ ðàáîòàõ è ðàñïðîñòðàíÿë ñðåäè çîîëîãîâ ïðåä-
ñòàâëåíèå îá èçîëèðóþùèõ ìåõàíèçìàõ, êîòîðûìè îáåñïå-
÷èâàåòñÿ äèñêðåòíîñòü âèäîâ. Âìåñòå ñ òåì íå ñòîèò çà-
áûâàòü, ÷òî Ìàéð àïðèîðíî ðàññìàòðèâàë ëþáóþ ïîïóëÿ-
öèþ êàê áîëåå èëè ìåíåå ïàíìèêòè÷åñêóþ, à ðåïðîäóê-
òèâíóþ èçîëÿöèþ âèäîâ � êàê ðåçóëüòàò äëèòåëüíîé íå-
çàâèñèìîé ýâîëþöèè. Òåïåðü, èìåÿ ïåðåä ãëàçàìè øèðî-
êèé ñïåêòð îðãàíèçìîâ, ðàñïîëàãàþùèõ íåîáû÷íûìè ñïî-
ñîáàìè ðàçìíîæåíèÿ, ìû åäâà ëè ìîæåì ñîìíåâàòüñÿ â
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òîì, ÷òî ìíîãèå ñëó÷àè ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè (íàïðè-
ìåð, âñòðå÷àåìûå ó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ, ãèíîãåíåòè÷å-
ñêèõ, ãèáðèäîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì) íå ìîãëè ñëîæèòüñÿ ïó-
òåì íàêîïëåíèÿ ìåëêèõ, åäâà çàìåòíûõ óêëîíåíèé, êàê òî-
ãî òðåáóþò ïîñòðîåíèÿ êëàññè÷åñêîãî äàðâèíèçìà* .

Ñîâðåìåííûå çíàíèÿ î ìåõàíèçìàõ ìåéîçà è íàáëþ-
äåíèÿ, êàñàþùèåñÿ ïîãåíîìíîãî ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì,
ê êîòîðîìó îñîáåííî ñêëîííû õðîìîñîìíûå íàáîðû ãèá-
ðèäíûõ îðãàíèçìîâ, ïîçâîëÿþò â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå ïó-
ãàòüñÿ ñòàðûõ ñàëüòàöèîíèñòñêèõ âçãëÿäîâ, êîòîðûå êî-
ãäà-òî áûëè íàïðàñíî ïðîòèâîïîñòàâëåíû äàðâèíîâñêî-
ìó ñåëåêòîãåíåçó. Èíòåðåñ ê «âíåçàïíîìó» èëè, êàê òåïåðü
åãî èíîãäà íàçûâàþò, «êâàíòîâîìó» îáðàçîâàíèþ âèäîâ è
äàæå êðóïíûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ â ïîñëåäíåå âðåìÿ âî-
çîáíîâèëñÿ (Îíî, 1973; Âîðîíöîâ, 1988; Àëòóõîâ, 1997,
1989; Vorontsov & Lyapunova, 1989; Orr, 1998; Voss &
Shafer, 2000; Simon et al., 2003; Beçak & Kobashi, 2004;
Òèõîäååâ, 2005).

Ñàìî ñêà÷êîîáðàçíîå, «ñàëüòàöèîííîå», âîçíèêíî-
âåíèå îáîñîáëåííîé ôîðìû, êîòîðóþ ñèñòåìàòèêè îïè-
ñûâàþò êàê ñàìîñòîÿòåëüíûé âèä, áëàãîäàðÿ íàêîïëåíèþ
çíàíèé î ìåõàíèçìàõ ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè, òåïåðü
óæå íå êàæåòñÿ íåâåðîÿòíûì. Ïîýòîìó ïðèíöèïèàëüíîå
íåïðèÿòèå ñàëüòàöèé è «åðåñè ïåðñïåêòèâíûõ ìîíñòðîâ»
Øèíäåâîëüôà (Schindewolf, 1936, 1993) è Ãîëüäøìèäòà

* Ïðîòèâîïîñòàâëÿÿ «ñàëüòàöèîíèçì» «ãðàäóàëèçìó», íà-
êîïëåíèþ ìåëêèõ ìóòàöèé, Ìàéð, êîíå÷íî, çíàë î ñêà÷êîîáðàç-
íîì âîçíèêíîâåíèè àïîìèêòè÷åñêèõ è ïîëèïëîèäíûõ âèäîâ
ðàñòåíèé, óïîìèíàë î íåì è ñîçíàòåëüíî óõîäèë îò ïîäðîáíîãî
îáñóæäåíèÿ ýòîãî ïðîöåññà íà ìàòåðèàëå æèâîòíûõ.
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(Goldschmidt, 1940) îñòàåòñÿ, ñêîðåå, ñëåäîì ïåðåæèòûõ
èäåéíûõ ðàçíîãëàñèé (Mayr, 1997). Äðóãîå äåëî � îöåí-
êà ýâîëþöèîííûõ ñïîñîáíîñòåé ëþáûõ âîçíèêøèõ ñêà÷-
êîì ðàñ è âèäîâ, âíåçàïíî ïîòåðÿâøèõ ñâÿçü ñ ïðåäêîâû-
ìè ïîïóëÿöèÿìè è íå óíàñëåäîâàâøèõ íàæèòîãî â òå÷å-
íèå ìíîãèõ ïîêîëåíèé ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà.

Ïðè ñðàâíåíèè êëîíèðîâàíèÿ ñ «ïîëîâûì ðàçìíî-
æåíèåì» îñîáåííî òðóäíûì äëÿ ïîíèìàíèÿ ìíå ïîêàçà-
ëîñü òî, ÷òî ñàìûå íåîáû÷íûå è èíòåðåñíûå ñïîñîáû ðàç-
ìíîæåíèÿ ñîâìåùàþò êëîíèðîâàíèå íåêîòîðîãî êîìïëåê-
ñà ãåíîâ, ðàñïîëîæåííûõ â îäíîé èëè íåñêîëüêèõ ñîâìå-
ñòíî íàñëåäóåìûõ õðîìîñîìàõ (èëè â çàùèùåííûõ îò
êðîññèíãîâåðà ó÷àñòêàõ îäíîé õðîìîñîìû), ñ ìåíäåëèðî-
âàíèåì ïî îñòàëüíûì ïðèçíàêàì (Ãðåáåëüíûé, 2005,
2006à). Êàê íè ñòðàííî, àíàëèç êëîíàëüíûõ ïîïóëÿöèé
ïðèâîäèò ê âûâîäàì, âàæíûì äëÿ ïîíèìàíèÿ ïðîöåññîâ,
ïðîèñõîäÿùèõ â ïîïóëÿöèÿõ îáû÷íûõ äâóïîëûõ âèäîâ.

4.1. Ãèáðèäèçàöèÿ êàê ïóòü ê îáîñîáëåíèþ òàêñîíà

Îáû÷íûé, ñâîéñòâåííûé áîëüøèíñòâó çîîëîãîâ
âçãëÿä íà ýâîëþöèþ ïðåäïîëàãàåò, ÷òî âèäîîáðàçîâàíèå
èäåò ïóòåì äèâåðãåíöèè, ò.å. åñòü ïóòåì îòäåëåíèÿ íîâûõ
âèäîâ îò îáùåãî ñòâîëà è êðóïíûõ âåòâåé ôèëîãåíåòè÷å-
ñêîãî äðåâà. Ñàìî äðåâî ñëóæèò ïðèâû÷íîé àëëåãîðèåé
ìîíîôèëèè � ïðîèñõîæäåíèÿ èç îäíîãî êîðíÿ, îäíàêî ñ
òå÷åíèåì âðåìåíè âñå áîëåå óâåëè÷èâàþùèåñÿ â ÷èñëå
ïðèìåðû ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ íåêîòîðûõ âèäîâ
ðàñòåíèé è æèâîòíûõ, óáåäèòåëüíî äîêàçàííîãî ñ ïîìî-
ùüþ ñîâðåìåííûõ ìåòîäîâ, âûçâàëè ê æèçíè òåðìèí «ñåò-
÷àòîå âèäîîáðàçîâàíèå» (reticulate speciation; Baker, 1959;



155ÎÃÐÀÍÈ×ÅÍÈÅ ÐÅÊÎÌÁÈÍÀÖÈÈ ÏÐÈ ÄÂÓÏÎËÎÌ�

Grant, 1971, 1981; Öâåëåâ, 1975; Áîðêèí è Äàðåâñêèé, 1980;
Ãðåáåëüíûé, 2006á, 2008). Â ñëó÷àå ãèáðèäèçàöèè îáúå-
äèíåíèå äâóõ ãåíîìîâ, äâóõ íàáîðîâ õðîìîñîì, ïîëó÷åí-
íûõ îò ðàçíûõ âèäîâ, îòîáðàæàåòñÿ íà ôèëîãåíåòè÷åñêîé
ñõåìå ñëèÿíèåì äâóõ íå áëèçêî ðîäñòâåííûõ ãåíåàëîãè-
÷åñêèõ ëèíèé-âåòâåé, ÷òî ñîçäàåò êàðòèíó óæå íå äåðåâà,
à ñåòè.*

Ó çîîëîãîâ, âîñïèòàííûõ â ñòðîãîé äàðâèíèñòè÷å-
ñêîé òðàäèöèè, ñëó÷àè âíåçàïíîãî, ñàëüòàöèîííîãî ïîÿâ-
ëåíèÿ íîâîãî âèäà â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ äâóõ äðóãèõ,
âñåãäà âûçûâàëè ñîìíåíèå. Âîò ÷òî ïèøåò Ìàéð î âèäî-
îáðàçîâàíèè è ãèáðèäèçàöèè: «Ýâîëþöèÿ � ïðîöåññ ïî-
ñòåïåííûé, òàê æå êàê, âîîáùå ãîâîðÿ, è ïðîöåññ óâåëè-
÷åíèÿ ÷èñëà âèäîâ (çà èñêëþ÷åíèåì ñëó÷àåâ, ñâÿçàííûõ ñ
ïîëèïëîèäèåé)» (Ìàéð, 1968, ñ. 35). «Ñóììà âñåõ èìåþ-
ùèõñÿ äàííûõ ïðîòèâîðå÷èò ïðåäïîëîæåíèþ î âàæíîé
ðîëè ãèáðèäèçàöèè â ýâîëþöèè âûñøèõ æèâîòíûõ. Íà÷àòü
ñ òîãî, ÷òî ñðåäè ýòèõ æèâîòíûõ ãèáðèäû âåñüìà ðåäêè,
åñëè íå ñ÷èòàòü íåêîòîðûõ ãðóïï ñ íàðóæíûì îïëîäî-
òâîðåíèåì. Áîëüøèíñòâî ãèáðèäîâ æèâîòíûõ àáñîëþò-
íî ñòåðèëüíû, äàæå åñëè îíè ïðîÿâëÿþò ãèáðèäíóþ

* Ðàññìàòðèâàÿ âèäîîáðàçîâàíèå ïóòåì ãèáðèäèçàöèè,
Ô. Ã. Äîáðæàíñêèé ïðèâëåêàåò ïîíðàâèâøóþñÿ åìó ìåòàôîðó
Ýïëèíãà, êîòîðûé óïîäîáëÿë ñõåìó ñåò÷àòîé ýâîëþöèè ãèãàíò-
ñêîìó êîñìàòîìó ãèäðîäèêòèîíó («a gigantic and ragged
Hydrodictyon floating in time»; Epling, 1939; Dobzhansky, 1941,
p. 253), íî ïîñêîëüêó íûíåøíèå ýâîëþöèîíèñòû ìåíåå çíàêî-
ìû ñ ðèñóíêîì âåòâëåíèÿ ïðåñíîâîäíûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé,
îíè ÷àùå ïðèáåãàþò ê ñðàâíåíèþ ñ ñåòüþ èëè ìàíãðîâîé çà-
ðîñëüþ.



156 Ã Ë À Â À  4

ìîùíîñòü. <�> Íàêîíåö, åñëè îíè äåéñòâèòåëüíî ñïî-
ñîáíû ê âîçâðàòíîìó ñêðåùèâàíèþ ñ ðîäèòåëüñêèìè âè-
äàìè, òî ïðè ýòîì îáû÷íî ïîëó÷àþòñÿ ãåíîòèïû ñ ïîíè-
æåííîé æèçíåñïîñîáíîñòüþ, êîòîðûå óíè÷òîæàþòñÿ
åñòåñòâåííûì îòáîðîì. Óñïåøíàÿ ãèáðèäèçàöèÿ âåñüìà
ðåäêîå ÿâëåíèå ñðåäè æèâîòíûõ» (Ìàéð, 1968, ñ. 118).

4.1.1. Ãèáðèäèçàöèÿ è èçîëÿöèÿ

Ìåæâèäîâàÿ ãèáðèäèçàöèÿ â åñòåñòâåííûõ óñëîâè-
ÿõ ñ÷èòàëàñü ñîáûòèåì èñêëþ÷èòåëüíûì, íàðóøàþùèì
îñíîâó âèäîâîé ñàìîñòîÿòåëüíîñòè. Äëÿ áîëüøèíñòâà çîî-
ëîãîâ è áîòàíèêîâ ãëàâíûì êðèòåðèåì ñàìîñòîÿòåëüíî-
ñòè âèäà, ïóñòü íå åäèíñòâåííûì è íå àáñîëþòíûì, äî
ñèõ ïîð îñòàåòñÿ ðåïðîäóêòèâíàÿ èçîëÿöèÿ. Îíà ìîæåò
îáåñïå÷èâàòüñÿ âíåøíèìè ôàêòîðàìè (íàïðèìåð, ãåîãðà-
ôè÷åñêèìè) èëè âíóòðåííèìè (õðîìîñîìíûìè ïåðåñòðîé-
êàìè, ôèçèîëîãè÷åñêîé íåñîâìåñòèìîñòüþ áðà÷íûõ ïàðò-
íåðîâ è ïð.). Ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî ïîÿâëÿþùèåñÿ èíîãäà
â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ îñîáåé ðàçíûõ âèäîâ ãèáðèäû
íå ìîãóò óñïåøíî ñêðåùèâàòüñÿ ñ ïðåäêîâûìè âèäàìè.
Ìû òåïåðü çíàåì, ÷òî ýòî ñîâñåì íå òàê. Ãèáðèäíûå ïîïó-
ëÿöèè, îáðàçóþùèåñÿ ïðè ñêðåùèâàíèè ïëîòâû è ëåùà,
íå èçîëèðîâàíû îò ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ (ñì. ðàçäåë 3.1.3).
Îêàçàëîñü, ÷òî â à æ í à  è ç î ë ÿ ö è ÿ  ã å í î ì î â ,  à  í å
î ñ î á å é.

Åñëè ìåæâèäîâûå ãèáðèäû íàõîäÿò íèøó, â êîòî-
ðîé ïîëó÷àþò ïðåèìóùåñòâà íàä èñõîäíûìè âèäàìè, îíè
ïî÷òè âñåãäà ïëîäÿòñÿ ñ ïîìîùüþ òîãî èëè èíîãî ìåõà-
íèçìà êëîíèðîâàíèÿ. Ïðè÷åì äëèòåëüíîå ñîõðàíåíèå ïðå-
èìóùåñòâ è ïðîäîëæèòåëüíîå ñóùåñòâîâàíèå ãèáðèäíîé
ïî ïðîèñõîæäåíèþ ðàñû èëè âèäà âîçìîæíî òîëüêî ïðè
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ïîëíîé îñòàíîâêå ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè. Ïðåæäå
ïèñàëè, ÷òî óñïåõ ãèáðèäà îáåñïå÷èâàåòñÿ åãî ãåòåðîçè-
ãîòíîñòüþ ïî ìíîãèì ãåíàì, íî áîëåå îáùèé è ïðàâèëü-
íûé âçãëÿä, âèäèìî, ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû ñ÷èòàòü íåîáõî-
äèìûì � äëÿ âûæèâàíèÿ êëîíàëüíîãî âèäà èëè ïîääåð-
æàíèÿ ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèé � óñòîé÷èâîå âîñïðîèçâå-
äåíèå àïðîáèðîâàííîãî îòáîðîì óäà÷íîãî ñî÷åòàíèÿ ãå-
íîâ (íåâàæíî, ãåòåðîçèãîòíîãî èëè ãîìîçèãîòíîãî).

Â íàøåì, êîíå÷íî, î÷åíü îäíîñòîðîííåì ðàññìîò-
ðåíèè, íà ñàìîñòîÿòåëüíîñòü âèäà óêàçûâàåò ïðåæäå âñå-
ãî íåçàâèñèìîñòü åãî íàñëåäñòâåííîãî áàãàæà. Ñîñóùå-
ñòâîâàíèå íåñêîëüêèõ áëèçêèõ è ïåðèîäè÷åñêè êîíòàêòè-
ðóþùèõ âèäîâ ñòàíîâèòñÿ âîçìîæíûì òîëüêî áëàãîäàðÿ
èçîëèðîâàííîñòè ïðèíàäëåæàùåãî êàæäîìó èç íèõ íàáî-
ðà ãåíîâ, ïðåäàâàåìîãî èç ïîêîëåíèÿ â ïîêîëåíèå áåç ñìå-
øåíèÿ è áåç áîëüøèõ ïî îáúåìó ñòîðîííèõ âëèâàíèé* .
Ãèáðèäîãåíåòè÷åñêèå âèäû â ýòîì ñìûñëå ñèëüíî çàòðóä-
íÿþò ðàñøèôðîâêó ïîäëèííûõ ãåíåàëîãè÷åñêèõ ñâÿçåé.
Âåäü íå òîëüêî îòäåëüíûå ãåíû, íî ö å ë û å  ñ ë î æ í û å
ã å í í û å  ê î ì ï ë å êñ û  è  õ ð î ì î ñ îì í û å  í à á î ð û
ì î ã ó ò  î áú å ä è í ÿ ò ü ñ ÿ  â òåëå ãèáðèäíûõ îñîáåé, â
ñîñòàâå ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé è âèäîâ, à   ç à ò å ì  ð à ñ -
õîä è ò ü ñ ÿ,  íå ñìåøèâàÿñü, ñîõðàíÿÿ, åñëè òàê ìîæíî
ñêàçàòü, ñîáñòâåííóþ èñòîðè÷åñêóþ ñóäüáó.

* Èçÿùíóþ ôîðìóëèðîâêó ýòîãî íàáëþäåíèÿ ñ èíîé ðàñ-
ñòàíîâêîé àêöåíòîâ ïðåäëîæèë â ñâîå âðåìÿ Ô. Ã. Äîáðæàíñêèé:
«Ñàìî ñóùåñòâîâàíèå äèñêðåòíûõ âèäîâ êàê ðåïðîäóêòèâíî
èçîëèðîâàííûõ ãåíîôîíäîâ � ìîùíûé ôàêòîð îãðàíè÷åíèÿ ðå-
êîìáèíàöèîííîé èçìåí÷èâîñòè.» (Dobzhansky, 1951; öèò. ïî Æó-
÷åíêî è Êîðîëü, 1985, ñ. 96)
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4.1.2. Ïðåèìóùåñòâà ãèáðèäíîãî êàðèîòèïà

Îãðîìíîå ÷èñëî ïîëèïëîèäíûõ ðàñòåíèé íóæäàåò-
ñÿ â îïëîäîòâîðåíèè, íî ìíîãèå èç íèõ ïåðåøëè ê ïðå-
èìóùåñòâåííî àïîìèêòè÷åñêîìó ðàçìíîæåíèþ, ïðè êîòî-
ðîì áóëüøàÿ ÷àñòü ñåìÿí îáðàçóåòñÿ áåç ðåêîìáèíàöèè è
ñîõðàíÿåò õðîìîñîìíûé íàáîð ìàòåðèíñêîãî ðàñòåíèÿ. Ñ
ýòèì ñòîëêíóëñÿ åùå Ìåíäåëü* , êîãäà ïî ñîâåòó Íýãåëè
çàíÿëñÿ ñêðåùèâàíèåì ÿñòðåáèíîê, Hieracium (Asteraceae,
=Compositae): ïîëîâèíà èñïîëüçîâàííûõ â åãî ýêñïåðè-
ìåíòàõ âèäîâ îêàçàëèñü íå÷åòíûìè ïîëèïëîèäàìè.

Â ðàáîòàõ, ïîñâÿùåííûõ çíà÷åíèþ ïîëèïëîèäèè,
ñòàðûå àâòîðû íåðåäêî äåëàëè àêöåíò íà «ïîëåçíîñòü» ñà-
ìîãî ïîâûøåíèÿ óðîâíÿ ïëîèäíîñòè. Ïîçäíåå ïðè îáñó-
æäåíèè ïðåèìóùåñòâ, êîòîðûå ïîëèïëîèäíûå ôîðìû ïî-
ëó÷àþò íàä ñâîèìè äèïëîèäíûìè ïðåäêàìè, â êà÷åñòâå
ãëàâíîãî îòëè÷èÿ ñòàëè íàçûâàòü âûñîêóþ ãåòåðîçèãîò-
íîñòü ïîëèïëîèäîâ, ñâÿçàííóþ ñ ïðåäïîëàãàåìûì ãèáðèä-
íûì ïðîèñõîæäåíèåì, íî è ýòî � íå ñàìàÿ âàæíàÿ èõ îñî-
áåííîñòü.

Ðàññìàòðèâàÿ ãèáðèäíûå ôîðìû è èõ ïðîèñõîæäå-
íèå èç äâóõ ðàçíîðîäíûõ èñòî÷íèêîâ, äâóõ ðîäñòâåííûõ,
íî íåçàâèñèìûõ ãåíîìîâ, ÿ ñòðåìèëñÿ ïðèâëå÷ü âíèìà-
íèå ê èõ êà÷åñòâåííûì îòëè÷èÿì îò îáû÷íûõ, ïàíìèêòè-
÷åñêèõ ïîïóëÿöèé, ìåäëåííî ìåíÿþùèõñÿ â îïðåäåëåí-
íîì íàïðàâëåíèè ïîä äàâëåíèåì îòáîðà. Ïðåèìóùåñòâî

* Ñì. âñòóïèòåëüíóþ ñòàòüþ è óâëåêàòåëüíûé êîììåíòà-
ðèé À. Å. Ãàéñèíîâè÷à (1935), ñîïðîâîæäàþùèé èçäàíèå
èñïðàâëåííîãî èì ïåðåâîäà îáåèõ ñòàòåé Ìåíäåëÿ î ðàñòèòåëü-
íûõ ãèáðèäàõ.
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êëîíàëüíûõ ïîïóëÿöèé íàä äâóïîëûìè ñîñòîèò â òîì, ÷òî
îíè öåëèêîì ñîñòîÿò èç íàèëó÷øèõ, îòáîðíûõ, ýëèòíûõ
îñîáåé. Êàæäàÿ îñîáü êëîíàëüíîé ïîïóëÿöèè ïî ñâîåé
ïðèñïîñîáëåííîñòè (ïî «æèçíåñïîñîáíîñòè», îöåíèâàå-
ìîé ïîïóëÿöèîííûìè ãåíåòèêàìè â ïðîöåíòàõ) âñåãäà âû-
øå ñðåäíåãî óðîâíÿ îñîáåé ïîëèìîðôíîé ïîïóëÿöèè, íî
ïî ýâîëþöèîííûì ïîòåíöèÿì, ïî ñïîñîáíîñòè èçìåíÿòü-
ñÿ, êëîíàëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ âñåãäà õóæå ïîïóëÿöèè äâóïî-
ëîãî âèäà.

Ìíîãèå áîòàíèêè, ñèñòåìàòèêè è êàðèîëîãè ñêëî-
íÿëèñü ê òîìó, ÷òî âñå èëè ïî÷òè âñå ïîëèïëîèäíûå âèäû
ðàñòåíèé � àëëîïîëèïëîèäû, ò.å. âîçíèêëè ïóòåì ìåæâè-
äîâîé ãèáðèäèçàöèè (Stebbins, 1947, 1950; Ãðàíò, 1984;
Öâåëåâ, 1987; Ramsey & Schemske, 1998; Chapman & Burke,
2007). Äðóãèå äî ñèõ ïîð ñ÷èòàþò, ÷òî àâòîïîëèïëîèäèÿ,
ò.å. óìíîæåíèå õðîìîñîìíîãî íàáîðà îäíîãî âèäà, òàêæå
èãðàëà íåìàëóþ ýâîëþöèîííóþ ðîëü (Levin, 1983;
Van Dijk et al., 1992; Rieseberg, 1997; Soltis & Soltis, 1989,
1993, 2000).

Ïðàâäà, â ðàáîòå Ñîëòèñîâ (Soltis & Soltis, 1989) ñ
ïîìîùüþ ýëåêòðîôîðåçà ïîêàçàíî, ÷òî âñå «óñïåøíûå»
ïîëèïëîèäíûå âèäû, äàæå òå, êîòîðûå ïðèçíàíû àâòîïî-
ëèïëîèäàìè, êàê ïðàâèëî, äåìîíñòðèðóþò áîëåå âûñî-
êóþ ãåòåðîçèãîòíîñòü, ÷åì ðîäñòâåííûå èì äèïëîèäû. Â
öåëîì ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ óòâåðæäåíèåì Ñòåááèíñà î ìåíü-
øåé ïðèñïîñîáëåííîñòè èñêóññòâåííûõ òåòðàïëîèäîâ,
îáðàçîâàâøèõñÿ â ðåçóëüòàòå óäâîåíèÿ õðîìîñîì ïðè ñî-
ìàòè÷åñêèõ êëåòî÷íûõ äåëåíèÿõ (Stebbins, 1985). Ïî-âè-
äèìîìó, â ïðèðîäå ñîõðàíÿþòñÿ òîëüêî ëèíèè, ïðîèçî-
øåäøèå îò ñàìûõ óäà÷íûõ îñîáåé è çàêðåïèâøèå ïóòåì
àâòîïîëèïëîèäèè áëàãîïðèÿòíîå ñî÷åòàíèå ãåíîâ, à ýòè
ñî÷åòàíèÿ ÷àñòî îêàçûâàþòñÿ ãåòåðîçèãîòíûìè.
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Â çîîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå, ïîñâÿùåííîé ïîçâî-
íî÷íûì æèâîòíûì, ïðîèñõîæäåíèå ïîëèïëîèäíûõ âè-
äîâ è ðàñ â öåëîì ñâÿçûâàþò ñ ãèáðèäèçàöèåé (Áîðêèí è
Äàðåâñêèé, 1980; Kawamura & Nishioka, 1983; Äàðåâ-
ñêèé, 1986, 1995; Àëòóõîâ, 1989, 1997; Dawley, 1989;
Darevsky,1992; Simon et al., 2003), õîòÿ ñðåäè  ðûá è áåñ-
õâîñòûõ àìôèáèé, à òàêæå íàñåêîìûõ, êàê ïîëàãàþò,
èìåþòñÿ è àâòîïîëèïëîèäíûå âèäû (Suomalainen et al.,
1976, 1987; Bogart et al., 1985, 1987; Beçak & Kobashi,
2004). Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ æè-
âîòíûõ óæå èçâåñòíî îêîëî ïàðû ñîòåí ïîëèïëîèäíûõ
âèäîâ, êàê îäíîïîëûõ, òàê è äâóïîëûõ (Áîðêèí è äð.,
2004).

Ñ ïåðåõîäîì îðãàíèçìà â ïîëèïëîèäíîå ñîñòîÿíèå
÷àñòî ïîÿâëÿþòñÿ íîâûå ôåíîòèïè÷åñêèå ïðèçíàêè. Ïðè-
÷èíîé òîìó ìîãóò áûòü èçìåíåíèÿ â ýêñïðåññèè ãåíîâ, â
óñëîæíåííîì âçàèìîäåéñòâèè ãåíîâ-ðåãóëÿòîðîâ, â ýïè-
ãåíåòè÷åñêèõ âàðèàöèÿõ, âîçáóæäàåìûõ èçìåíåíèåì äî-
çû ãåíà (Osborn, et al. 2003; Comai et al., 2000; Adams
et al., 2003; Adams & Wendel, 2005a, 2005b). Íî, îñòàâèâ
â ñòîðîíå íàðóøåíèÿ ðåãóëÿöèè äåéñòâèÿ ãåíîâ, ïîäðîá-
íî îáñóæäàåìûå äðóãèìè àâòîðàìè, ÿ áû õîòåë ïîä÷åðê-
íóòü, ÷òî õîòÿ ïðè ãèáðèäèçàöèè âíîâü âîçíèêøàÿ ôîð-
ìà ïîëó÷àåò ñìåøàííûé è ïîòîìó íåñêîëüêî îáîãàùåí-
íûé íàáîð ïðèçíàêîâ, îíà íåèçáåæíî òåðÿåò çàïàñ ðåä-
êèõ àëëåëåé (ñì. íèæå, ðàçäåë 4.1.3). Â òî æå âðåìÿ îíà
ñðàçó ñòàíîâèòñÿ ðåïðîäóêòèâíî èçîëèðîâàííîé îò îáî-
èõ ïðåäêîâ è äàæå ïðè ñîõðàíåíèè ðåêîìáèíàöèè ðàçâè-
âàåòñÿ íà áàçå òåõ íåìíîãèõ ãåíîâ, êîòîðûå ñìîãëà ïðî-
íåñòè ÷åðåç àêò ãèáðèäèçàöèè. Íóæíî èñõîäèòü èç òîãî,
÷òî â ãèáðèäíûé ãåíîì îáúåäèíÿþòñÿ íåìíîãèå, ñêîðåå
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âñåãî, òîëüêî ñàìûå îáû÷íûå ïî ÷àñòîòå àëëåëè èñõîä-
íûõ ïîïóëÿöèé.

Ïðèìåíåíèå ñîâðåìåííûõ ìîëåêóëÿðíûõ ìåòîäîâ
ïîçâîëèëî ïîêàçàòü, ÷òî â õîäå ýâîëþöèè ïîçâîíî÷íûõ æè-
âîòíûõ, ïî-âèäèìîìó, èìåëè ìåñòî äóïëèêàöèè âñåãî ãå-
íîìà, è ïîçâîíî÷íûõ ìîæíî ñ÷èòàòü äðåâíèìè, òàê íàçû-
âàåìûìè «èñòîðè÷åñêèìè», ïîëèïëîèäàìè (Meyer &
Schartl, 1999; Van de Peer et al., 2003; Donoghue & Purnell,
2005). Ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â ýâîëþöèîííîì ðàçâè-
òèè ðûá, à, ñëåäîâàòåëüíî, è âñåõ ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ
íåñêîëüêî ðàç ïðîèñõîäèëà ïîëèïëîèäèçàöèÿ (Ohno et al.,
1968; Ohno, 1970, 1999; Îíî, 1973; Spring, 2003; Furlong
& Holland, 2004), ïåðâîíà÷àëüíî áûëî âñòðå÷åíî ñ íåäî-
âåðèåì. Âçàìåí ýòîé ñìåëîé, âïðî÷åì, äîâîëüíî îáîñíî-
âàííîé äîãàäêè, îáúÿñíèâøåé ìíîæåñòâåííîñòü ðÿäà âàæ-
íûõ äëÿ ðàçâèòèÿ îðãàíèçìà è ñâîéñòâåííûõ âñåì ìíîãî-
êëåòî÷íûì æèâîòíûì ãåíîâ, ïîñëåäóþùèå èññëåäîâàòå-
ëè ïðåäïîëàãàëè ñåðèþ ñåãìåíòíûõ äóïëèêàöèé. Îòëè-
÷èå ýòîé ãèïîòåçû ñîñòîèò â òîì, ÷òî ñîãëàñíî åé óäâàè-
âàëñÿ íå âåñü õðîìîñîìíûé íàáîð, à òîëüêî íåêîòîðûå åãî
÷àñòè (Martin, 1999; Prince & Pickett, 2002; Bailey & Eichler,
2006). Ïîäëèííîé ïðè÷èíîé ðàçâåðíóâøåéñÿ ïî ýòîìó ïî-
âîäó æàðêîé äèñêóññèè áûëî, ïî âñåé âèäèìîñòè, òî, ÷òî
ïðèçíàòü ïîëèïëîèäèçàöèþ âñåãî ãåíîìà â êðóïíîé ôè-
ëîãåíåòè÷åñêîé ãðóïïå æèâîòíûõ, ñîõðàíèâøåé çíà÷è-
òåëüíûå ýâîëþöèîííûå ïîòåíöèè, â ñàìîì äåëå íå ëåãêî.
Ïðîùå ñîãëàñèòüñÿ ñ óäâîåíèåì íåêîòîðûõ ãåíîâ, â êðàé-
íåì ñëó÷àå, ïðîòÿæåííûõ ó÷àñòêîâ õðîìîñîì.

Ñëèÿíèå ãåíîìîâ (genome fusion) � ýòî ñîâîêóïíîñòü
âåñüìà ðàçëè÷íûõ ÿâëåíèé. Ñþäà íåðåäêî îòíîñÿò ñèìáè-
îç, «õèìåðèçì», ãèáðèäèçàöèþ è äàæå ãîðèçîíòàëüíûé
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ïåðåíîñ ãåíîâ* . Ñîâîêóïíîñòü ýòèõ ïðîöåññîâ ïðèíèìà-
þò çà ïîäëèííîå «ñëèÿíèå», õîòÿ òî÷íåå áûëî áû ñêàçàòü
� «îáúåäèíåíèå» ãåíîìîâ. Ðàçíèöà â òîì, ÷òî âî âðåìÿ
«genome fusion» ïðîèñõîäèò îáúåäèíåíèå íåñêîëüêèõ ñà-
ìîáûòíûõ ÷àñòåé, ñîõðàíÿþùèõ ñâîþ ñòðóêòóðíóþ èçî-
ëèðîâàííîñòü, à ãëàâíîå, ñâîþ ñïîñîáíîñòü ê íåçàâèñè-
ìîé ðåêîìáèíàöèè è âìåñòå ñ íåé � ê â çíà÷èòåëüíîé ñòå-
ïåíè ñàìîñòîÿòåëüíûì ýâîëþöèîííûì ïðåîáðàçîâàíèÿì.
Íàñêîëüêî äàëåêî ñåò÷àòîå âèäîîáðàçîâàíèå ìîæåò îòñòî-
ÿòü îò ïîäëèííîãî ñëèÿíèÿ ãåíîôîíäîâ äâóõ âèäîâ, ìû
ðàññìîòðèì íèæå (â ðàçäåëàõ 4.2.2 è 4.2.3, ïîñâÿùåííûõ
øïîðöåâûì ëÿãóøêàì è àìåðèêàíñêèì ãðûçóíàì).

Ïðèìåðíî ïîëîâèíó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ
ÿùåðèö ñîñòàâëÿþò íå÷åòíûå ïîëèïëîèäû (òðèïëîèäû).
Îíè îòìå÷åíû è ó çåìíîâîäíûõ; ïðàâäà, çäåñü âìåñòî ïàð-
òåíîãåíåçà íàáëþäàåòñÿ ãèíîãåíåç (ó äèïëîèäíûõ, òðèï-
ëîèäíûõ è òåòðàïëîèäíûõ ðàñ è âèäîâ). Îñîáåííî ïðè-
âëåêàþò ê ñåáå âíèìàíèå îïèñàííûå âî ìíîãèõ ñåìåéñò-
âàõ áåñõâîñòûõ àìôèáèé (Anura) ïîëèïëîèäíûå âèäû, ñî-
õðàíèâøèå äâóïîëîå ðàçìíîæåíèå. Îíè ìîãóò èìåòü êàê
÷åòíîå ÷èñëî ãàïëîèäíûõ õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ (2x, 4x,
8x, 12x), òàê è íå÷åòíîå (3x). Íå÷åòíûå ïîëèïëîèäû íå
ñïîñîáíû ê óïîðÿäî÷åííîé ðåêîìáèíàöèè, ñâîéñòâåííîé
îáû÷íîìó äâóïîëîìó âèäó, ïîñêîëüêó îíà â õîäå ìåéîçà
ïðåäóñìàòðèâàåò ïîïàðíóþ êîíúþãàöèþ ãîìîëîãè÷íûõ

* Ñì., íàïðèìåð, îáçîðíóþ ñòàòüþ Ñïðèíãà (Spring, 2003,
p. 20), êîòîðûé âñå ýòî ñ÷èòàåò ïðîÿâëåíèåì ñåò÷àòîé ýâîëþ-
öèè: «Symbiosis, chimaerism, hybridization, lateral genome trans-
fer, reticulate evolution and other technical terms could all be com-
bined as genome fusion».
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õðîìîñîì. Âîïðîñ î òîì, â êàêîé ìåðå ÷åòíûå ãèáðèäíûå
ïîëèïëîèäû ìîãóò âîñïîëüçîâàòüñÿ ïðåèìóùåñòâàìè ìåé-
îçà, çàñëóæèâàåò ñïåöèàëüíîãî ðàññìîòðåíèÿ.

Ïðè ñêðåùèâàíèè äâóõ îáû÷íûõ äâóïîëûõ äèïëî-
èäíûõ âèäîâ ðàñòåíèé èëè æèâîòíûõ ãèáðèä ïåðâîãî ïî-
êîëåíèÿ, ïîÿâèâøèéñÿ â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ãàïëîèäíûõ
ãàìåò, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé àìôèãàïëîèä* . Åãî ìåéîç ïî÷-
òè îáÿçàòåëüíî äîëæåí áûòü íàðóøåí** .

Â ìåéîçå äèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ ñõîäíûå (ãîìåîëî-
ãè÷íûå) õðîìîñîìû, äîñòàâøèåñÿ îò ðàçíûõ ïðåäêîâ, íå
ñïàðèâàþòñÿ èç-çà íåïîëíîé ãîìîëîãèè (Ãðàíò, 1984; Èí-
ãå-Âå÷òîìîâ, 1989). Óäâîåíèå îáîèõ ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ,

* Ðÿä ñïåöèàëèñòîâ èñïîëüçóåò äðóãóþ, õîòÿ â îáùåì
âïîëíå ïîíÿòíóþ òåðìèíîëîãèþ. Òèíòè è Ñêàëè â òîì æå ñìûñëå
óïîòðåáëÿþò òåðìèí àëëîäèïëîèä (allodiploid; Tinti & Scali,
1996). Îíè íàçûâàþò àëëîäèïëîèäíûìè ïàðòåíîãåíåòèêàìè
(allodiploid parthenogens) äèïëîèäíûå ôîðìû, âîçíèêøèå ïðè
ãèáðèäèçàöèè äâóõ âèäîâ è îáû÷íî ðàçìíîæàþùèåñÿ ñ ïîìî-
ùüþ ïàðòåíîãåíåçà èëè ãèíîãåíåçà. Ñèõàóçåí íàçûâàåò äèïëî-
èäíûé âèä, ïðîèçîøåäøèé îò ñêðåùèâàíèÿ äâóõ äèïëîèäíûõ
ïðåäêîâ, ãîìîïëîèäîì, ïîä÷åðêèâàÿ ýòèì ñîõðàíåíèå óðîâíÿ
ïëîèäíîñòè (homoploid; Seehausen, 2004).

** Ñëó÷àè ïîäëèííîãî ñëèÿíèÿ ãåíîôîíäîâ, äåéñòâèòåëüíî,
èíîãäà íàáëþäàþòñÿ â ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ âèäîâ ïðè íàðó-
øåíèè ñóùåñòâîâàâøåé ïðåæäå ãåîãðàôè÷åñêîé èëè ñòðîãîé
ýêîëîãè÷åñêîé èçîëÿöèè. Îíè íå ÷àñòû è ïîäðîáíî ðàçîáðàíû
Ìàéðîì (1968). Ñîãëàñíî åãî ñîîáðàæåíèÿì, âèäû, ñàìîñòîÿ-
òåëüíîñòü êîòîðûõ îáåñïå÷èâàëàñü âíåøíèìè ïðè÷èíàìè, ìî-
ãóò äîëãî ñîõðàíÿòü ñïîñîáíîñòü ê ñêðåùèâàíèÿì. Òîãäà ãèá-
ðèäíûé êàðèîòèï íå îãðàíè÷èâàåò ðåêîìáèíàöèþ, è îáñóæäàå-
ìûé íàìè ïåðåõîä â òåòðàïëîèäíîå ñîñòîÿíèå íå íàáëþäàåòñÿ.
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ò.å. ïðåâðàùåíèå àìôèãàïëîèäà â àìôèäèïëîèä, âîññòàíàâ-
ëèâàåò ïëîäîâèòîñòü. Áëàãîäàðÿ óäâîåíèþ êàæäàÿ õðîìî-
ñîìà ïîëó÷àåò âîçìîæíîñòü îáðàçîâûâàòü áèâàëåíò ñî ñâî-
èì äóáëåì (àâòîáèâàëåíò), è ìåéîç íîðìàëèçóåòñÿ.

Ïåðâîíà÷àëüíîå, óìîçðèòåëüíîå îáîñíîâàíèå ýòîé
èäåè (Winge, 1917, 1924; Kihara & Ono, 1926) ïîçæå áûëî
ïîäêðåïëåíî ïîëó÷åíèåì ïëîäîâèòîãî àìôèäèïëîèäà â
ýêñïåðèìåíòàõ Ã. Ä. Êàðïå÷åíêî (ñêðåùèâàíèå ðåäüêè ñ
êàïóñòîé). Â äàëüíåéøåì Á. Ë. Àñòàóðîâûì èç äâóõ áëèç-
êèõ äèïëîèäíûõ âèäîâ øåëêîïðÿäà áûë ïîëó÷åí, êàê òî-
ãäà äóìàëè, íîâûé, òåòðàïëîèäíûé âèä (Àñòàóðîâ, 1969)* .
Íèæå (ãëàâà 4, ðàçäåë 4.2.2) ìû åùå âåðíåìñÿ ê ïîâûøå-
íèþ ïëîèäíîñòè êàê ñðåäñòâó âîññòàíîâëåíèÿ ïëîäîâè-
òîñòè äâóïîëûõ ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ íà ìàòåðèàëå
øïîðöåâûõ ëÿãóøåê, ïîäðîáíî èçó÷åííûõ Êîáýëîì
(Kobel, 1996a, 1996b). Çäåñü æå ñõåìàòè÷íî ðàññìîòðèì
íåèçáåæíûå òðóäíîñòè, âîçíèêàþùèå â ìåéîçå ìåæâèäî-
âûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ, ïîëó÷àþùèõñÿ ïðè
ñëèÿíèè íîðìàëüíûõ ãàïëîèäíûõ ãàìåò.

Åñëè îò äèïëîèäíîãî âèäà «Ancestor a-us» (êàðèî-
òèï AA, 2n=14) ïåðâûå ãèáðèäíûå îñîáè ïîëó÷èëè ãàï-
ëîèäíûé íàáîð A, ñîñòîÿùèé èç 7 õðîìîñîì, à îò âèäà
«Ancestor b-us» (êàðèîòèï BB, 2n=16) îíè ïîëó÷èëè ãàï-
ëîèäíûé íàáîð B, ñîñòîÿùèé èç 8 õðîìîñîì, òî èõ êàðèî-
òèï äîëæåí ñîñòîÿòü èç 15 õðîìîñîì. Òàêîé êàðèîòèï (AB)

* Îá ýòîì óæå ãîâîðèëîñü â  ðàçäåëå 3.1.5, â îïèñàíèè ðà-
áîò Ã. Ä. Êàðïå÷åíêî ïî ýêñïåðèìåíòàëüíîìó ïîëó÷åíèþ àìôè-
äèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ ðåäüêè ñ êàïóñòîé è Á. Ë. Àñòàóðîâà ïî
ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè øåëêîïðÿäà Bombyx mori × B. man-
darina).
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äîëæåí áûòü íå ãîäíûì äëÿ ïðàâèëüíîé ñåãðåãàöèè â ìåé-
îçå, îäíàêî, åñëè ïî êàêèì-òî ïðè÷èíàì ê íà÷àëó ìåéîçà
ïðîèçîéäåò óäâîåíèå âñåõ õðîìîñîì, òî èõ ñïàðèâàíèå
ïðîèçîéäåò áåç çàòðóäíåíèé. Òîãäà ìåéîç íîðìàëèçóåòñÿ,
íî â ãàìåòû ïîïàäåò óäâîåííîå ÷èñëî õðîìîñîì. Ñëèÿíèå
äèïëîèäíûõ ãàìåò ïðèâåäåò ê ïîâûøåíèþ ïëîèäíîñòè, è
ñëåäóþùåå ïîêîëåíèå áóäåò ñîñòîÿòü èç òåòðàïëîèäíûõ
æèâîòíûõ ñ êàðèîòèïîì AABB è ñîìàòè÷åñêèì íàáîðîì
èç 30 õðîìîñîì. Âî âñåõ ïîñëåäóþùèõ ïîêîëåíèÿõ â ìåé-
îçå òàêèõ òåòðàïëîèäíûõ (èëè, ÷òî òî æå, àìôèäèïëîèä-
íûõ) îñîáåé õðîìîñîìû äâóõ îäèíàêîâûõ ãàïëîèäíûõ íà-
áîðîâ A âñåãäà áóäóò ïîïàðíî êîíúþãèðîâàòü ìåæäó ñî-
áîé, ïîñêîëüêó êàæäàÿ èç íèõ íàéäåò ñòðîãî ãîìîëîãè÷-
íóþ ñåáå õðîìîñîìó. Íåñêîëüêî îòëè÷àþùèåñÿ îò íèõ õðî-
ìîñîìû íàáîðà B, òàêæå ïðåäñòàâëåííûå äâóìÿ êîïèÿìè,
ñîâåðøåííî èäåíòè÷íûìè ìåæäó ñîáîé ïî íóêëåîòèäíûì
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿì, âñåãäà áóäóò ñïàðèâàòüñÿ è îáìå-
íèâàòüñÿ ó÷àñòêàìè òîëüêî â ïðåäåëàõ ñâîåãî ãåíîìà. Èç-
çà íåêîòîðîãî ðàçëè÷èÿ â ðàñïîëîæåíèè ëîêóñîâ ðîäñò-
âåííûå, íî âñå æå ðàçëè÷íûå, ãåíîìû A è B íå áóäóò ñìå-
øèâàòüñÿ, à áëàãîäàðÿ ðàçíîìó àëëåëüíîìó íàïîëíåíèþ
ýòèõ ëîêóñîâ, àìôèäèïëîèäíàÿ ãèáðèäíàÿ ôîðìà, íå-
ñìîòðÿ íà äâóïîëîå ðàçìíîæåíèå, ñîõðàíèò ãèáðèäíîå
ñîñòîÿíèå.

Ðàññìîòðåííàÿ çäåñü êàðòèíà ïîõîæà íà òî, ÷òî íà-
áëþäàåòñÿ ó çåëåíûõ ëÿãóøåê. Òàì â õîäå ãàìåòîãåíåçà äâà
ãàïëîèäíûõ íàáîðà âñÿêèé ðàç ðàññòàþòñÿ: ó àìèôèãàï-
ëîèäíûõ îñîáåé Rana esculenta (Ancestor lessonae × An-
cestor ridibunda) ãåíîì lessonae öåëèêîì îòõîäèò ê îä-
íîìó ïîëþñó âåðåòåíà äåëåíèÿ, à ãåíîì ridibunda � ê
äðóãîìó. Â ãàìåòîãåíåçå àìôèäèïëîèäíûõ ôîðì (AABB,
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òåòðàïëîèäíûé øåëêîïðÿä Àñòàóðîâà) ïî îäíîé êîïèè
ãåíîìà A è B îòõîäèò ê îáîèì ïîëþñàì; ãèáðèäíîå, äèï-
ëîèäíîå ñîñòîÿíèå (AB) ñîõðàíÿåòñÿ äàæå â ãàìåòå. Âå-
ðîÿòíî, ïðåèìóùåñòâà ãèáðèäà (è ó àìôèãàïëîèäîâ, è ó
àìôèäèïëîèäîâ) ñâÿçàíû ñ òåì, ÷òî èñõîäíûå âèäû íå-
ñóò â ðîäñòâåííûõ ëîêóñàõ ðàçíûå àëëåëè. Â îáîèõ ñëó-
÷àÿõ ó ïðåäêîâ «ôèêñèðîâàíû» ðàçíûå ïðèçíàêè, îáúå-
äèíåíèå êîòîðûõ ñîçäàåò ïðåèìóùåñòâà ãèáðèäà.

Òàêèì ïóòåì ðàçëè÷èÿ â ñòðîåíèè õðîìîñîì, â íîð-
ìå èãðàþùèå ðîëü îäíîãî èç ìåæâèäîâûõ èçîëèðóþùèõ
ìåõàíèçìîâ, ìîãóò áûòü îáîéäåíû, è ãèáðèä äâóõ äèïëî-
èäíûõ âèäîâ, îáðàòÿñü â òåòðàïëîèäíîå ñîñòîÿíèå, ñîõðà-
íèò ñïîñîáíîñòü ê äâóïîëîìó ðàçìíîæåíèþ. Ðåïðîäóêòèâ-
íûé áàðüåð, îáóñëîâëåííûé ðàçëè÷èåì õðîìîñîìíûõ íà-
áîðîâ, áóäåò ïðåîäîëåí, íî ýòî íå ïðèâåäåò ê ñëèÿíèþ âè-
äîâ. Ïåðåõîä â òåòðàïëîèäíîå ñîñòîÿíèå, íåîáõîäèìûé
äëÿ âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè ãèáðèäíîé ôîðìû (ðà-
ñû, âèäà èëè ïðîñòî ýôåìåðíîé ïîëèïëîèäíîé ëèíèè), áó-
äåò ïî-ïðåæíåìó ðàçäåëÿòü ãåíîìû âñòóïèâøèõ â êîíòàêò
áëèçêèõ âèäîâ.

Îáúåäèíåíèå äâóõ âèäîâûõ õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ
â îäíîì êëåòî÷íîì ÿäðå íå îçíà÷àåò ìãíîâåííîãî è ñîâåð-
øåííîãî ñëèÿíèÿ èõ â åäèíûé íàáîð õðîìîñîì. Â ìåéîçå
òåòðàïëîèäíîé ðàôàíîáðàññèêè (àìôèäèïëîèäíîãî ãèá-
ðèäà êàïóñòû ñ ðåäüêîé) íåò ñâîáîäíîé ñåãðåãàöèè. Ê îáî-
èì ïîëþñàì âåðåòåíà îòõîäèò ðàâíîå ÷èñëî êàïóñòíûõ è
ðåäå÷íûõ õðîìîñîì, âñåãäà ïî îäíîìó öåëîìó ãàïëîèä-
íîìó íàáîðó îò êàæäîãî ïðåäêîâîãî âèäà. «Ñâîáîäà» îã-
ðàíè÷èâàåòñÿ òåì, ÷òî â êàæäîé ïàðå ãîìîëîãè÷íûõ êàïó-
ñòíûõ õðîìîñîì â äàííóþ ãàìåòó ìîæåò ïîïàñòü îäíà ëè-
áî äðóãàÿ, óñëîâíî ãîâîðÿ, îòöîâñêàÿ èëè ìàòåðèíñêàÿ õðî-



167ÎÃÐÀÍÈ×ÅÍÈÅ ÐÅÊÎÌÁÈÍÀÖÈÈ ÏÐÈ ÄÂÓÏÎËÎÌ�

ìîñîìà* , íî ïîòîìîê íå ìîæåò óíàñëåäîâàòü îáå êîïèè ãå-
íà îò êàïóñòû èëè òîëüêî îò ðåäüêè. Ãîìîëîãè÷íûå ã å -
í û  î á î è õ  ï ð å ä ê î â  óïðÿìî ïåðåäàþòñÿ â ðÿäó ïîêî-
ëåíèé, è òàêèì îáðàçîì ï îä ä å ð æ è â à þ ò  ã è á ð è ä -
í ó þ  ê î í ñ ò è ò ó ö è þ.

Ïåðåõîä îò àìôèãàïëîèäíîãî ñîñòîÿíèÿ ê àìôè-
äèïëîèäíîìó � øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîå ñðåäñòâî óñò-
ðàíåíèÿ ãèáðèäíîé ñòåðèëüíîñòè ïðè ñåìåííîì ðàçìíî-
æåíèè ðàñòåíèé. Íî, ñóäÿ ïî òîìó, ÷òî î÷åíü ìíîãèå ðàñòå-
íèÿ íå îñòàíàâëèâàþòñÿ íà òåòðàïëîèäíîé ñòàäèè, à îá-
ðàçóþò áîëüøèå ïîëèïëîèäíûå ðÿäû (ïðè÷åì ìíîãèå ðÿ-
äû âêëþ÷àþò íå÷åòíûå óðîâíè ïëîèäíîñòè), çíà÷èòåëü-
íàÿ ÷àñòü ýòèõ ðàñòåíèé â äàëüíåéøåì íå âîçâðàùàåòñÿ
ê ðåêîìáèíàöèè. Îíè òîëüêî îáúåäèíÿþò ïóòåì ñêðåùè-
âàíèÿ ïîëåçíûå ñî÷åòàíèÿ ãåíîâ, ñëîæèâøèåñÿ ðàíåå â
ðàçíûõ ïîëèïëîèäíûõ ðàñàõ èëè âèäàõ. Îáúåäèíåíèå
ïðîèñõîäèò ïóòåì ñëîæåíèÿ, «ñóììèðîâàíèÿ» êàðèîòè-
ïîâ, óæå ñîñòîÿùèõ èç íåñêîëüêèõ ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ.
Â ðåçóëüòàòå ÷èñëî õðîìîñîì óâåëè÷èâàåòñÿ åùå áîëü-
øå, à ñîâåðøåíñòâîâàíèå ðàñ èëè âèäîâ èäåò ïóòåì
èñïîëüçîâàíèÿ ïðèçíàêîâ, îïðåäåëÿåìûõ, ïðåæäå âñåãî,
äîìèíàíòíûìè àëëåëÿìè.

Çäåñü èçëàãàåòñÿ ñàìàÿ ïðîñòàÿ ñèòóàöèÿ, êîãäà àë-
ëåëè, äîìèíàíòíûå ó äèïëîèäà, ñîõðàíÿþò äîìèíèðîâà-
íèå è â ïîëèïëîèäíîì ãåíîòèïå. Êàê áûëî ïîêàçàíî ïðè
ìåæâèäîâûõ ñêðåùèâàíèÿõ åñòåñòâåííûõ è ýêñïåðèìåí-
òàëüíî ïîëó÷åííûõ òåòðàïëîèäíûõ ëèíèé Arabidopsis
arenosa è A. thaliana (Brassicaceae, =Cruciferae), ó òåòðà-
ïëîèäíîãî ãèáðèäà íåðåäêî ñ÷èòûâàþòñÿ íå ÷åòûðå, à

* Óñëîâíîñòü ýòîãî ðàçäåëåíèÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïðè êðîñ-
ñèíãîâåðå îíè ìîãëè îáìåíÿòüñÿ ó÷àñòêàìè.
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òîëüêî äâà ëîêóñà îäíîãî ãåíà. Áëàãîäàðÿ «óìîëêàíèþ»
ëîêóñîâ, íåñóùèõ äîìèíàíòíûå àëëåëè, â ïåðâîì æå ãèá-
ðèäíîì èëè â ïîñëåäóþùèõ ïîêîëåíèÿõ ìîãóò ïðîÿâèòü-
ñÿ ðåöåññèâíûå àëëåëè. Òàêèå ñëó÷àè «íåìåíäåëåâñêîãî
íàñëåäîâàíèÿ» ïðè ñêðåùèâàíèè ïîëèïëîèäíûõ ðàñòåíèé
ïîïàäàþòñÿ â ìíîãî÷èñëåííûõ ðàáîòàõ, ïîñâÿùåííûõ
èçó÷åíèþ ýêñïðåññèè ãåíîâ (ñì. íàïðèìåð Comai et al.,
2000; Liu & Wendel, 2002, 2003; Adams & Wendel, 2005b
è öèòèðóåìûå èìè ðàáîòû).

4.1.3. Îáúåäèíåíèå è îáåäíåíèå ãåíåòè÷åñêîãî
ïîëèìîðôèçìà ïðè ñåò÷àòîì âèäîîáðàçîâàíèè

Ïåðâûé øàã ê ñåò÷àòîìó âèäîîáðàçîâàíèþ � ãèá-
ðèäèçàöèÿ, ò.å. îáúåäèíåíèå â êàðèîòèïå îñîáè äâóõ õðî-
ìîñîìíûõ íàáîðîâ � ÷àñòåé äâóõ âèäîâûõ ãåíîìîâ. Òà-
êîå îáúåäèíåíèå, íàðÿäó ñ íåêîòîðûì, êàçàëîñü áû î÷å-
âèäíûì, îáîãàùåíèåì ãèáðèäíîãî ãåíîìà, íåèçáåæíî ñâÿ-
çàíî ñ îáåäíåíèåì. Èç-çà òîãî, ÷òî â ãèáðèäèçàöèè âñåãäà
ó÷àñòâóþò ëèøü íåìíîãèå îñîáè, íåñóùèå â ñâîèõ õðîìî-
ñîìàõ íåáîëüøóþ ÷àñòü ãåíîôîíäà âèäà, îíà íå ìîæåò
ïðèâåñòè ê ñóììèðîâàíèþ ãåíåòè÷åñêîãî áîãàòñòâà ñêðå-
ùèâàþùèõñÿ âèäîâ. Ãèáðèäèçàöèÿ ïîçâîëÿåò èñïîëüçî-
âàòü òîëüêî ìàëóþ äîëþ èõ ïîëèìîðôèçìà. Äàëåå ýòîò íå-
áîãàòûé áàãàæ ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ðåàëèçóåòñÿ â
äâóïîëûõ èëè êëîíàëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ.

Ñòðàííî, ÷òî ñïåöèàëèñòû, óâëå÷åííûå îáñóæäåíè-
åì ãèáðèäíûõ ïî ïðîèñõîæäåíèþ âèäîâ, íåðåäêî íàñòàè-
âàþò íà òîì, ÷òî äëÿ íèõ õàðàêòåðíî óâåëè÷åíèå ÷èñëà àë-
ëåëåé â ïîëèìîðôíûõ ëîêóñàõ, è ÷òî ýòà îñîáåííîñòü ìî-
æåò èìåòü çíà÷åíèå äëÿ âûæèâàíèÿ è ýâîëþöèîííîãî óñïåõà
(Lewontin & Birch, 1966; Lewontin, 1974; Song et al. 1995;
Brochmann et al., 2004; Seehausen, 2004; Ainouche et al., 2004).
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Ëåã÷å âñåãî ïîêàçàòü ðåçêîå îáåäíåíèå íàáîðà àë-
ëåëåé â îäíîïîëî-æåíñêèõ ïîïóëÿöèÿõ æèâîòíûõ è ó
òåõ ðàñòåíèé, ðàçìíîæåíèå êîòîðûõ âñåãäà (èëè ïðåèìó-
ùåñòâåííî) ïðîèñõîäèò àïîìèêòè÷åñêè. Èññëåäîâàíèå
ãèáðèäíîé ôîðìû ñ èñïîëüçîâàíèåì ãåíåòè÷åñêèõ ìàð-
êåðîâ çà÷àñòóþ ïîêàçûâàåò, ÷òî ïî âñåìó àðåàëó èëè â
êàêîé-òî îáøèðíîé åãî ÷àñòè îíà ïðåäñòàâëåíà ãåíåòè-
÷åñêè èäåíòè÷íûìè îñîáÿìè, ò.å. ñîñòàâëÿåò îäèí øè-
ðîêî ðàñïðîñòðàíèâøèéñÿ êëîí. Ýòî ïðîäåìîíñòðèðî-
âàíî íà ÿùåðèöàõ (Cuellar, 1977), íà ãèíîãåíåòè÷åñêèõ
ðûáàõ (Elder & Schlosser, 1995) íà ïîäîðîæíèêàõ
(Plantago, Plantaginaceae; Van Dijk et al., 1992), íà îäó-
âàí÷èêàõ (Taraxacum, Asteraceae; Menken & Morita,
1989; Wittzell, 1999). Òàêèì îáðàçîì, ãèáðèäèçàöèÿ ôàê-
òè÷åñêè âåäåò ê ðåçêîìó ïàäåíèþ, à íå óìíîæåíèþ ãå-
íåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà. Åãî èñ÷åçíîâåíèå ñòàíîâèò-
ñÿ íåèçáåæíîé ïëàòîé çà êîíêóðåíòíûå ïðåèìóùåñòâà,
ñâÿçàííûå ñ áëàãîïðèÿòíûì ñî÷åòàíèåì àëëåëåé, ÷àñòî
ñîïðîâîæäàåìûì âûñîêèì óðîâíåì ãåòåðîçèãîòíîñòè
âñåõ îñîáåé êëîíàëüíîé è ïîòîìó ãåíîòèïè÷åñêè îäíî-
ðîäíîé ïîïóëÿöèè.

Ïîìèìî îáåäíåíèÿ ãåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà, êîòî-
ðîå ñâÿçàíî ñ âûæèâàíèåì íå âñåõ, à òîëüêî íåêîòîðûõ,
íàèáîëåå æèçíåñïîñîáíûõ êëîíîâ, íóæíî îáðàòèòü âíè-
ìàíèå åùå íà îäíó îñîáåííîñòü ãèáðèäíûõ ïî ïðîèñõîæ-
äåíèþ ðàñ è âèäîâ, êîòîðàÿ íå èìååò îòíîøåíèÿ ê êîíêó-
ðåíöèè. Äàæå ó âèäîâ, ñîõðàíèâøèõ äâóïîëîå ðàçìíîæå-
íèå, ðàçíîîáðàçèå àëëåëåé, çàêëþ÷åííûõ â èíäèâèäóàëü-
íûõ ãåíîòèïàõ äâóõ ðîäèòåëüñêèõ îñîáåé, âñåãäà íåñîèç-
ìåðèìî áåäíåé ðàçíîîáðàçèÿ àëëåëåé â äâóõ áîëüøèõ ïî-
ëèìîðôíûõ ïîïóëÿöèÿõ, íî è îíî íèêîãäà ïîëíîñòüþ íå
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ïåðåäàåòñÿ ïîòîìêàì. Ïîýòîìó ïðè ëþáîì ñïîñîáå ðàç-
ìíîæåíèÿ â ðàçâèòèè ïîïóëÿöèè, ïðîèñõîäÿùåé îò îäíîé
èëè íåñêîëüêèõ óäà÷íûõ ãèáðèäíûõ îñîáåé, àêò ãèáðèäè-
çàöèè ïðèõîäèòñÿ ðàññìàòðèâàòü êàê î÷åíü óçêîå «áóòû-
ëî÷íîå ãîðëûøêî». Äàæå â ñëó÷àå îáúåäèíåíèÿ äâóõ äå-
êàïëîèäíûõ ãàìåò, ñîäåðæàùèõ ïî äåñÿòü ãàïëîèäíûõ íà-
áîðîâ õðîìîñîì, � à òàêèå ãàìåòû âñòðå÷àþòñÿ ó ñîõðà-
íèâøèõ ñåìåííîå ðàçìíîæåíèå âûñîêî ïîëèïëîèäíûõ
ðàñòåíèé � âñå àëëåëè, èìåâøèå â ïðåäêîâûõ ïîïóëÿöè-
ÿõ ÷àñòîòû ìåíåå 10%, ñ áîëüøîé âåðîÿòíîñòüþ áóäóò ïî-
òåðÿíû.

Èòàê, ñåò÷àòîå âèäîîáðàçîâàíèå ó âûñøèõ æèâîò-
íûõ è ðàñòåíèé â áîëüøèíñòâå îáñóæäàåìûõ ñëó÷àåâ ïðî-
òåêàåò ïóòåì ñêðåùèâàíèÿ � ÿâëåíèÿ, êîòîðîå â ÷èñëå
äðóãèõ ìåõàíèçìîâ âåäåò ê ðåêîìáèíàöèè. Ñêðåùèâàíèå
êîìáèíèðóåò ëèøü íåìíîãèå àëëåëè, ïðèíàäëåæàùèå ðàç-
íûì âèäàì. Îíî âñåãäà ñîïðîâîæäàåòñÿ îáåäíåíèåì ãå-
íåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ, òàê êàê ê íåìó ïðè÷àñòíû íå-
ìíîãèå îñîáè, ïðåñòóïèâøèå âèäîâûå ðåïðîäóêòèâíûå
áàðüåðû. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïîïîëíåíèå ãèáðèäíîé
ïîïóëÿöèè çà ñ÷åò ïåðèîäè÷åñêèõ ïîâòîðíûõ ñêðåùèâà-
íèé*  íå ïðèâåäåò ê ïîñòåïåííîìó íàêîïëåíèþ àëëåëåé,
ïîñòóïàþùèõ îò ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ (ïîäðîáíåå ñì. íè-
æå, â ðàçäåëå 4.1.4).

Ãèáðèäèçàöèÿ îñóùåñòâëÿåò îáúåäèíåíèå âñåãî
ëèøü íåáîëüøèõ âêëàäîâ, ïîñòóïèâøèõ èç äâóõ íåçàâè-

* Îíî, äåéñòâèòåëüíî, â ðÿäå ñëó÷àåâ èìååò ìåñòî, ÷òî óáå-
äèòåëüíî ïîêàçàíî ñîâðåìåííûìè ìåòîäàìè (ñì., íàïðèìåð,
Soltis & Soltis, 1999; Soltis et al., 2004; Holloway et al., 2006;
Vrijenhoek R., 2006).
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ñèìûõ ãåíåòè÷åñêèõ áàíêîâ, èç ðàçíûõ âèäîâûõ ãåíîìîâ.
Ã è á ð è ä è ç à ö è ÿ  ì î æ å ò  î á ú å ä è í è ò ü  ï î ë å ç -
í û å  ã å í û,  âîçíèêøèå â ðàçíîðîäíûõ, íåáëèçêèõ ëè-
íèÿõ, íî îíà í å  ì îæ å ò  î á î ã à ò è ò ü  ñ ó ì ì à ð í û é
ç à ï à ñ  à ë ë å ë å é,  ïîñêîëüêó áóëüøóþ åãî ÷àñòü ñîñòàâ-
ëÿþò ðåäêèå àëëåëè.

Êàê îòìå÷àë åùå À. Ñ. Ñåðåáðîâñêèé (1935, ñ. 197),
åñëè ãèáðèäû íå ñïîñîáíû ñêðåùèâàòüñÿ ñ îñîáÿìè ïðåä-
êîâûõ âèäîâ, ãèáðèäèçàöèÿ íå âåäåò ê ñëèÿíèþ ãåíîìîâ
è íå óãðîæàåò ñàìîñòîÿòåëüíîñòè âèäîâ. Ñòîëü æå áåçî-
ïàñíû ðåãóëÿðíûå ñêðåùèâàíèÿ ñèìïàòðè÷åñêèõ (ñîâìå-
ñòíî îáèòàþùèõ) âèäîâ, åñëè â ãàìåòîãåíåçå ãèáðèäà ñî-
âåðøåííî èñêëþ÷åí êðîññèíãîâåð ìåæäó ãîìîëîãè÷íû-
ìè (òî÷íåå, ãîìåîëîãè÷íûìè, ò.å. ïîëó÷åííûìè îò ðàç-
íûõ ïðåäêîâ) õðîìîñîìàìè. Ýòî ìû âèäèì íà ïðèìåðå
îáèòàþùèõ â îäíèõ è òåõ æå âîäîåìàõ ïëîòâû è ëåùà
(ñì. ðàçäåë 3.1.3), ãäå ïîñòîÿííàÿ ãèáðèäèçàöèÿ (ïðè íà-
äåæíîé èçîëèðîâàííîñòè õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ) íå ðàç-
ðóøàåò ìåæâèäîâûõ áàðüåðîâ, õîòÿ âî ìíîãèõ âîäîåìàõ
ïëîäîâèòûå ãèáðèäû ñîñòàâëÿþò áóëüøóþ ÷àñòü íàñåëå-
íèÿ. Áîëåå ñëîæíàÿ, íî, ïî ñóùåñòâó, òàêàÿ æå ñèòóàöèÿ
íàáëþäàåòñÿ ó çåëåíûõ ëÿãóøåê.

4.1.4. Íåñåëåêòèâíàÿ óòåðÿ ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîð-
ôèçìà â äâóïîëûõ è â êëîíàëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ

Ñîãëàñíî ïðåäñòàâëåíèÿì, ñôîðìóëèðîâàííûì
Ô. Ã. Äîáðæàíñêèì è óæå çàòåì ïîëó÷èâøèì ïðèçíàíèå
áëàãîäàðÿ ïîïóëÿðíîñòè êíèã Ìàéðà (1947, 1968) è Í. Â. Òè-
ìîôååâà-Ðåñîâñêîãî (Òèìîôååâ-Ðåñîâñêèé è äð., 1969, 1973),
«âèä ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãðóïïó ïîïóëÿöèé, êîòîðûå îá-
ìåíèâàþòñÿ ãåíàìè èëè ïîòåíöèàëüíî ñïîñîáíû ê òîìó.
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Ãåíîì âèäà*  îñòàåòñÿ ðåàëüíîé îáùíîñòüþ» (Dobzhansky,
1941, p. 378). Èíûìè ñëîâàìè, âèä ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íå-
çàâèñèìûé «áàíê ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè», èç êîòîðî-
ãî îñîáè áåðóò ãåíû, èñïîëüçóþò èõ â òå÷åíèå îäíîãî ïî-
êîëåíèÿ è âîçâðàùàþò ñëåäóþùèì ïîêîëåíèÿì, èíîãäà ñ
ïðèáàâëåíèåì íîâûõ, âîçíèêøèõ çà âðåìÿ èõ æèçíè ìó-
òàöèé.

Áëèçêèå âèäû ðàñïîëàãàþò áëèçêèìè, ïîõîæèìè,
íî íå èäåíòè÷íûìè ãåíåòè÷åñêèìè áàíêàìè. Îíè ìîãóò
â êàêîé-òî ìåðå îáìåíèâàòüñÿ àëëåëÿìè ïîëèìîðôíûõ
ëîêóñîâ, íî, ïîêà ýòîò îáìåí íå âåëèê è íå óãðîæàåò ñà-
ìîñòîÿòåëüíîñòè, ñàìîáûòíîñòè âèäîâûõ ãåíîìîâ, âè-
äû îñòàþòñÿ ñàìîñòîÿòåëüíûìè. Ýòî êàñàåòñÿ ìàéðîâ-
ñêèõ áèîëîãè÷åñêèõ âèäîâ, ò.å. îáû÷íûõ âèäîâ, ñîñòîÿ-
ùèõ èç äâóïîëûõ ïîïóëÿöèé, â êîòîðûõ îñóùåñòâëÿåòñÿ
òà èëè èíàÿ ñòåïåíü ïàíìèêñèè, ñëó÷àéíîãî ñêðåùèâà-
íèÿ îñîáåé.

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïàíìèêòè÷åñêàÿ ïîïóëÿöèÿ â îò-
ñóòñòâèå äàâëåíèÿ îòáîðà èç ïîêîëåíèÿ â ïîêîëåíèå ñî-
õðàíÿåò ñëîæèâøèåñÿ ÷àñòîòû àëëåëåé, ïîýòîìó êàê ñà-
ìûå îáû÷íûå àëëåëè, òàê è ñàìûå ðåäêèå äîëæíû óäåð-
æèâàòüñÿ â íåé íåîãðàíè÷åííî äîëãî. Äëÿ áåñêîíå÷íî
áîëüøîé ïîïóëÿöèè ýòî áûëî ñòðîãî ïîêàçàíî â êðàò-
êîé çàìåòêå êåìáðèäæñêîãî ïðîôåññîðà ìàòåìàòèêè
Õàðäè (çàêîí Õàðäè-Âàéíáåðãà; Hardy, 1908; Weinberg,
1908). Ïðèíÿâ âî âíèìàíèå, ÷òî îáúåì ïîïóëÿöèè âñå-

* Ó Äîáðæàíñêîãî � «species genotype», íî, ñ÷èòàÿñü ñ ñî-
âðåìåííûì ñëîâîóïîòðåáëåíèåì, ïðàâèëüíåå ñêàçàòü íå ãåíî-
òèï, à ãåíîì âèäà, êàê ãîâîðÿò è ïèøóò «ãåíîì ÷åëîâåêà».
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ãäà îãðàíè÷åí, Ä. Ä. Ðîìàøîâ è Í. Ï. Äóáèíèí îáíàðó-
æèëè, ÷òî â ðàçâèòèè ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿ-
öèè èãðàþò ðîëü ñëó÷àéíûå ïðîöåññû, äåéñòâèå êîòî-
ðûõ âåäåò ê èçìåíåíèÿì êîíöåíòðàöèè ãåíîâ, íå ñâÿ-
çàííûì ñ èõ «ïîëåçíîñòüþ» èëè «âðåäíîñòüþ» (Ðîìà-
øîâ, 1931; Äóáèíèí, 1931; Äóáèíèí è Ðîìàøîâ, 1932).
Â ðàáîòàõ Ôèøåðà, Õîëäåéíà, Ðàéòà âåðîÿòíîñòü ñëó-
÷àéíîé ïîòåðè ðåäêèõ àëëåëåé â ïîïóëÿöèÿõ ðàçíîãî
ðàçìåðà áûëà ïîäðîáíî ðàññìîòðåíà è îïèñàíà ìàòåìà-
òè÷åñêè (ñì. Êàéäàíîâ, 1996). Åñëè áîëüøèå ïîïóëÿöèè
äîâîëüíî óñòîé÷èâû, è ÷àñòîòû àëëåëåé â íèõ áåç ñèëü-
íîãî äàâëåíèÿ îòáîðà ðåçêî íå ìåíÿþòñÿ, òî â ìàëûõ
ïîïóëÿöèÿõ ÷àñòîòû êîëåáëþòñÿ, è ðåäêèå ìóòàöèè óò-
ðà÷èâàþòñÿ ëåãêî. Òà æå çàêîíîìåðíîñòü � íåèçáåæ-
íîå ñíèæåíèå àëëåëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ ïóòåì ñëó÷àé-
íîé ïîòåðè êëîíîâ-íîñèòåëåé ðåäêèõ ìóòàöèé � áåç-
óñëîâíî, äîëæíà ïðîÿâëÿòüñÿ è â êëîíàëüíûõ ïîïóëÿ-
öèÿõ, íî èç-çà ñâîåé ïðîñòîòû ñïåöèàëüíî íå ðàññìàò-
ðèâàëàñü.

Ïðè îïèñàíèè ïàíìèêòè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé îáû÷íûõ
äâóïîëûõ âèäîâ ïîäîáíîå ÿâëåíèå ïîëó÷èëî íàçâàíèå ñëó-
÷àéíîãî ãåíåòè÷åñêîãî äðåéôà (Wright, 1931), áîëåå ïî-
íÿòíî èìåíóåìîãî ãåíåòèêî-àâòîìàòè÷åñêèìè ïðîöåññà-
ìè (Ðîìàøîâ, 1931; Äóáèíèí, 1931; Äóáèíèí è Ðîìàøîâ,
1932). Ïîçäíåå Ô. Ã. Äîáðæàíñêèé îïðåäåëèë äðåéô ãå-
íîâ êàê «ñëó÷àéíûå êîëåáàíèÿ ÷àñòîò ãåíîâ â ìàëûõ ïî-
ïóëÿöèÿõ» (Dobzhansky, 1951). ×åì ìåíüøå ïîïóëÿöèÿ,
òåì çíà÷èòåëüíåå êîëåáàíèÿ ÷àñòîò, òåì âåðîÿòíåå ýëè-
ìèíàöèÿ àëëåëåé â ïîëèìîðôíûõ ëîêóñàõ è ñîõðàíåíèå
ó âñåõ îñîáåé òîëüêî îäíîé, íàèáîëåå îáû÷íîé àëëåëè
(ôèêñàöèÿ ïðèçíàêà). Äðåéô, íåñîìíåííî, ïðîèñõîäèò è
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â íåðåêîìáèíèðóþùèõ ïîïóëÿöèÿõ, è â íèõ åãî ñêîðîñòü
äîëæíà áûòü íàìíîãî áîëüøå* .

Ãåíåòèêî-àâòîìàòè÷åñêèå ïðîöåññû èãðàþò âåñüìà
âàæíóþ ðîëü. Äàæå ó îáû÷íûõ äâóïîëûõ âèäîâ î÷åíü ðåä-
êèå ðåöåññèâíûå ãåíû ïî÷òè íèêîãäà íå ïîïàäàþò â ãîìîçè-
ãîòíîå ñîñòîÿíèå è íå ïîäâåðãàþòñÿ ïðîâåðêå îòáîðîì, ïî-
ýòîìó èõ ïîëíîå óäàëåíèå èç ïîïóëÿöèè ìîæåò çàêîíîìåðíî
çàâåðøèòüñÿ òîëüêî êàê íåñåëåêòèâíàÿ (ò.å. «ñëó÷àéíàÿ») óòå-
ðÿ. Âåðîÿòíîñòü èñ÷åçíîâåíèÿ àëëåëè, à, ñëåäîâàòåëüíî, è
âðåìÿ åå õðàíåíèÿ çàâèñèò îò îáúåìà ïîïóëÿöèè. Îáùåå ÷èñ-
ëî àëëåëåé, íàêîïëåííûõ èçîëèðîâàííîé ïîïóëÿöèåé, â îñ-
íîâíîì îïðåäåëÿåòñÿ ïðèòîêîì àëëåëåé ñ íåìíîãî÷èñëåí-
íûìè èììèãðàíòàìè è ñêîðîñòüþ èõ óòåðè; âëèÿíèå ìóòè-
ðîâàíèÿ îáû÷íî ãîðàçäî ñëàáåå. Ïî èìåþùèìñÿ îöåíêàì â
áîëüøîé ïàíìèêòè÷åñêîé ïîïóëÿöèè ïîëíîå âûìûâàíèå ðåä-

* Ìàéðó î÷åíü íå íðàâèëîñü óïîòðåáëåíèå ñëîâà «äðåéô»
ïðè îáñóæäåíèè ñëó÷àéíûõ ÿâëåíèé â æèçíè ïîïóëÿöèé. Â òåê-
ñòå ñâîèõ êíèã îí âñÿêèé ðàç ïîä÷åðêèâàë, ÷òî çíà÷åíèå, êîòî-
ðîå âêëàäûâàþò â ýòîò òåðìèí ïîïóëÿöèîííûå ãåíåòèêè, íå ñîâ-
ïàäàåò ñî çíà÷åíèåì ñëîâà â ðàçãîâîðíîì ÿçûêå, ãäå äðåéôîì
íàçûâàþò ïàññèâíîå ñìåùåíèå, áîëåå èëè ìåíåå íàïðàâëåííîå
â îäíó ñòîðîíó, «íàïðèìåð, äðåéô àéñáåðãîâ èëè äâèæåíèå îá-
ëàêîâ ïî íåáó». Ìàéð íàõîäèë áîëåå óäîáíûì è ñòðîãèì èñïîëü-
çîâàííîå Ðàéòîì ñëîâîñî÷åòàíèå ñëó÷àéíîå çàêðåïëåíèå (random
fixation). Ñóòü åãî âïîëíå ÿñíà: â íåáîëüøèõ ïîïóëÿöèÿõ ðåäêèå
àëëåëè ãåíà ìîãóò áûòü ñ áîëüøîé âåðîÿòíîñòüþ ïîëíîñòüþ óò-
ðà÷åíû, è ýòî ïðîèñõîäèò áåç âñÿêîãî ó÷àñòèÿ îòáîðà. Íåñìîò-
ðÿ íà îáîñíîâàííûå âîçðàæåíèÿ Ìàéðà, âèäèìî, ëèøü â ñèëó
ñòîõàñòè÷åñêèõ ïðè÷èí, îò êîòîðûõ æèâàÿ íàó÷íàÿ ðå÷ü íå ñâî-
áîäíà, ïðåîáëàäàþùåå óïîòðåáëåíèå ïîëó÷èë ãåíåòè÷åñêèé
äðåéô.
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êîé ðåöåññèâíîé àëëåëè òðåáóåò ìíîãèõ òûñÿ÷ ïîêîëåíèé
(Äóáèíèí è Ðîìàøîâ, 1932; Êàéäàíîâ, 1996). Íå òàê îáñòîèò
äåëî â êëîíàëüíîé ïîïóëÿöèè. Òàì ÷èñëî àëëåëåé ëèìèòè-
ðóåòñÿ ÷èñëîì êëîíîâ, à ïîñêîëüêó âñå (èëè ïî÷òè âñå) êëî-
íû ïðåäñòàâëåíû ìíîãèìè îñîáÿìè-íîñèòåëÿìè îäíîãî è òî-
ãî æå ãåíîòèïà, ÷èñëî ðàçëè÷àþùèõñÿ ãåíîòèïîâ âñåãäà âî
ìíîãî ðàç ìåíüøå, ÷åì ÷èñëî îñîáåé. Ñëåäîâàòåëüíî, «å ì -
ê î ñ ò ü» ï î ï ó ë ÿ ö è è  (÷èñëî àëëåëåé, êîòîðîå îíà ìîæåò
óäåðæàòü) ó  ê ë î í à ë ü í û õ  ô î ð ì  â î  ì í î ã î  ð à ç
ì å í ü ø å, è îíà íå ìîæåò ñáåðå÷ü áîëüøîãî ÷èñëà àëëåëåé.

Èñ÷åçíîâåíèå ìíîãèõ êëîíîâ, à âìåñòå ñ íèìè è ðåä-
êèõ àëëåëåé ìîæåò ïðîèçîéòè â òå÷åíèå îäíîãî ñåçîíà,
êàê áûëî ïîêàçàíî íà ïðèìåðå äàôíèé (ñì. ãëàâó 1).

4.1.5. Òàêñîíîìè÷åñêîå ïîëîæåíèå ãèáðèäíûõ âèäîâ

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè âî ìíîãèõ ãðóïïàõ æèâîò-
íûõ è ðàñòåíèé êëîíàëüíûå ôîðìû � ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêèå, ãèíîãåíåòè÷åñêèå, ïîëèïëîèäíûå (5x, 6x, 8x,
12x...) � îïèñàíû â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíûõ âèäîâ.
Êëîí, äåéñòâèòåëüíî, ìîæåò î÷åíü ÿðêî îòëè÷àòüñÿ îò îñ-
íîâíîé ìàññû îñîáåé ïîðîäèâøåãî åãî âèäà ïî ìîðôî-
ëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì, ïî ýêîëîãè÷åñêèì ïîòðåáíîñòÿì,
ïî ìåñòó, çàíèìàåìîìó â ñîîáùåñòâàõ, è ýòî çàñòàâëÿåò
ìóçåéíîãî ñèñòåìàòèêà äàâàòü åìó íîâîå âèäîâîå íàçâà-
íèå. Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ áëèçîñòü àâòîïîëèïëîèäîâ ê
äâóïîëûì ïðåäêàì íàñòîëüêî ÿñíà äëÿ ñïåöèàëèñòà, ÷òî
êëîíû ñ÷èòàþò âñåãî ëèøü ðàñàìè èëè êàðèîìîðôàìè,
îòíîñÿ ê òîìó æå âèäó, ÷òî è äâóïîëóþ äèïëîèäíóþ ôîð-
ìó. Ïî÷òèòåëüíîå ñîáëþäåíèå òðàäèöèè, ñëîæèâøåéñÿ
â ýòîì îòíîøåíèè â ñèñòåìàòèêå êàæäîé ãðóïïû, îï-
ðàâäàíî íå òîëüêî òåì, ÷òî íàñàæäåíèå åäèíîîáðàçèÿ
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íå ñïîñîáñòâîâàëî áû åäèíîìûñëèþ. Ýâîëþöèîííûå ïî-
ñëåäñòâèÿ ïîëèïëîèäèè è ãèáðèäíîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ
äî ñèõ ïîð íå âïîëíå ïîíÿòíû.

Òðóäíîñòè âîçíèêàþò â îïðåäåëåíèè íå òîëüêî ðàí-
ãà, íî è òàêñîíîìè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ ìíîãèõ ôîðì. Ìíî-
ãîêðàòíàÿ ãèáðèäèçàöèÿ îäíèõ è òåõ æå ïðåäêîâûõ âèäîâ
ìîæåò ïðèâîäèòü ê îáðàçîâàíèþ íåñêîëüêèõ ìîðôîëîãè-
÷åñêè ñõîæèõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ëèíèé, îòíîñèìûõ
ñèñòåìàòèêàìè ê îäíîìó âèäó (Fu et al., 2000). Ïîÿâëåíèå
áëèçêèõ, íî íå âïîëíå èäåíòè÷íûõ ôîðì ìîæåò ïðîèñõî-
äèòü âíîâü è âíîâü. Â ýòîì ñìûñëå îíî ñëóæèò ïðè÷èíîé
«ïîëèôèëåòè÷åñêîãî», êàê èíîãäà ïèøóò (Johnson & Leefe,
1999), à, òî÷íåå, � ïàðàôèëåòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ âè-
äà. Íî êóäà ñèñòåìàòèêó îòíåñòè âèäû ãèáðèäíîãî ïðîèñ-
õîæäåíèÿ, âîçíèêàþùèå íà îñíîâå çàèìñòâîâàíèé èç ãå-
íîìîâ äâóõ âèäîâ, èç äâóõ áàíêîâ ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìà-
öèè? Ñëåäóÿ ëîãèêå è ñóòè ïðîöåññà ãèáðèäèçàöèè, ìû
âûíóæäåíû îñòàâèòü ïðèâû÷íûå ìîíîôèëåòè÷åñêèå ïðåä-
ñòàâëåíèÿ è íå ïûòàòüñÿ ñâÿçûâàòü ïîÿâëåíèå íîâîãî âè-
äà íåïðåìåííî ñ äèâåðãåíöèåé îäíîãî èç ðîäîâ. Ïî-âèäè-
ìîìó, ìû ìîæåì è äîëæíû â íåêîòîðûõ íåìíîãèõ ñëó÷à-
ÿõ äîïóñòèòü âîçìîæíîñòü «åñòåñòâåííîé ïðèâèâêè åëè
íà ñîñíó», êîãäà îáà âèäà ïðèíàäëåæàò ê ðîäñòâåííûì âåò-
âÿì ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà.*

* Ñâîåîáðàçíóþ èíòåðïðåòàöèþ ýòîé ïðîñòîé ìûñëè â ïðè-
ëîæåíèè ê ãåíåàëîãèè íå òàêñîíîâ, à ãåíîâ ìû âñòðå÷àåì â ðà-
áîòå Ïîñàäà è Êðýíäîëëà (Posada & Crandall, 2001).

Èñòîðèÿ âîïðîñà î åñòåñòâåííûõ ïðèâèâêàõ äðåâåñíûõ
ðàñòåíèé â ïðèðîäå, â ÷àñòíîñòè � åëè íà ñîñíó, ðàññìîòðåíà
Â. Í. Ñîéôåðîì (2002).
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Ïîëó÷èâ óáåäèòåëüíûå äîêàçàòåëüñòâà ïðîèñõîæäå-
íèÿ âèäà îò ñêðåùèâàíèÿ ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ðîäîâ,
ñïåöèàëèñòû ïî ñõîäñòâó âíåøíèõ, óäîáíûõ äëÿ ñèñòåìà-
òèêè ïðèçíàêîâ íåðåäêî îñòàâëÿþò åãî â ñîñòàâå îäíîãî
èç ðîäèòåëüñêèõ ðîäîâ, ÷òî ìîæåò ïîêàçàòüñÿ íåïðàâèëü-
íûì. Îáÿçàòåëüíîå âûäåëåíèå ãèáðèäíîãî âèäà â íîâûé
ðîä ñëèøêîì ÷àñòî ïðîòèâîðå÷èëî áû ñëîæèâøåéñÿ òàê-
ñîíîìè÷åñêîé ïðàêòèêå. Íàïðèìåð, ðàçíûõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé ðîäà ïøåíèö (Triticum, Poaceae) ïðèøëîñü áû ðàçíåñòè
ïî ðàçíûì ðîäàì, òàê êàê â ïðîèñõîæäåíèè òåòðàïëîèä-
íûõ âèäîâ ó÷àñòâîâàëè âèäû äâóõ, à â ïðîèñõîæäåíèè ãåê-
ñàïëîèäíûõ âèäîâ � äàæå òðåõ ðîäîâ (ïîäðîáíåå ñì. Öâå-
ëåâ, 1975; Æèìóëåâ, 2002).

4.2. Ñîõðàíåíèå ýâîëþöèîííûõ ñïîñîáíîñòåé
ïðè ñåò÷àòîì âèäîîáðàçîâàíèè

Ñ îäíîé ñòîðîíû, ðîëü ãèáðèäîãåííîé ñåò÷àòîé ýâî-
ëþöèè â ïîÿâëåíèè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ è êàðèî-
ìîðô, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïîëèïëîèäíûõ, ñ òðóäîì ðàçëè-
÷àåìûõ ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì è îïèñàííûõ
ñèñòåìàòèêàìè òîëüêî ïîñëå èçó÷åíèÿ íàáîðà õðîìîñîì,
íå âûçûâàåò ñîìíåíèé. Ñ äðóãîé � èõ íåäîëãîâå÷íîñòü â
ìàñøòàáå ãåîëîãè÷åñêîãî âðåìåíè, íåîäíîêðàòíî îáñóæ-
äàâøàÿñÿ â ëèòåðàòóðå (ñì., íàïðèìåð, Stebbins, 1950;
Suomalainen et al., 1976, 1987; Moritz, 1991a, 1991b;
Korotyaev, 1996; Êîðîòÿåâ, 2000), çàñòàâëÿåò çàäóìàòüñÿ î
òîì, äîëæíû ëè ìû âî âñÿêîé ãèáðèäíîé ôîðìå âèäåòü
çà÷àòîê íîâîé ôèëåòè÷åñêîé ëèíèè, ñïîñîáíîé ê äëèòåëü-
íîìó ðàçâèòèþ, ñîïðîâîæäàþùåìóñÿ ïðèîáðåòåíèåì íî-
âûõ ïðèçíàêîâ, îðèãèíàëüíûõ ÷åðò è ïðèñïîñîáëåíèé?
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Èíûìè ñëîâàìè, ñëåäóåò ëè äóìàòü î ñåò÷àòîì âèäîîáðà-
çîâàíèè êàê î ïðîöåññå, ìîãóùåì èìåòü îòäàëåííûå, â òîì
÷èñëå è ïðîãðåññèâíûå, ýâîëþöèîííûå ïîñëåäñòâèÿ, èëè
ðå÷ü èäåò òîëüêî î ïîÿâëåíèè ìíîãî÷èñëåííûõ êîðîòêî-
æèâóùèõ ìåëêèõ òàêñîíîâ, êîòîðûå, áëàãîäàðÿ ñâîåìó «íå-
çàêîííîìó», ãèáðèäíîìó ïðîèñõîæäåíèþ, ñìîãëè
âîñïîëüçîâàòüñÿ ãåíàìè ðàçíûõ âèäîâ, íî ê ïîëíîöåííîé
ýâîëþöèè íå ñïîñîáíû? Îïðåäåëåííîãî, îáùåïðèçíàííî-
ãî îòâåòà íà ýòîò âîïðîñ ïîêà íåò.

4.2.1. Ñîâìåñòèìî ëè îãðàíè÷åíèå ðåêîìáèíàöèè
ñ äâóïîëûì ðàçìíîæåíèåì?

Îáû÷íîå ïîëîâîå ðàçìíîæåíèå � ò.å. ðàçìíîæåíèå,
ïðîòåêàþùåå ïðè ó÷àñòèè ñàìöà è ñàìêè, âíå ñîìíåíèÿ,
ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìûì àòðèáóòîì ýâîëþöèè âûñøèõ æè-
âîòíûõ. Â áîëåå øèðîêîì ïîíèìàíèè äâóïîëîå (íî íåîáÿ-
çàòåëüíî ðàçäåëüíîïîëîå) ðàçìíîæåíèå, ê êîòîðîìó ñëå-
äóåò îòíåñòè ãåðìàôðîäèòèçì, ÷åðåäîâàíèå ïîëîâîãî è
áåñïîëîãî ïîêîëåíèé è äðóãèå âàðèàíòû æèçíåííîãî öèê-
ëà, âêëþ÷àþùèå ñëèÿíèå äâóõ ãàïëîèäíûõ ÿäåð, ñâîéñò-
âåííî âîîáùå ýóêàðèîòè÷åñêèì îðãàíèçìàì, íå òîëüêî
ìíîãîêëåòî÷íûì, íî è áîëüøèíñòâó îäíîêëåòî÷íûõ èõ
ïðåäñòàâèòåëåé. «Áåñïîëîñòü ó íûíå æèâóùèõ îðãàíèç-
ìîâ ïî÷òè íàâåðíîå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âòîðè÷íîå ÿâ-
ëåíèå (Äîãåðòè, 1955; Ñòåááèíñ, 1960). Âñå íûíå ñóùå-
ñòâóþùèå áåñïîëûå îðãàíèçìû, ïî-âèäèìîìó, ïðîèçîøëè
îò ïîëîâûõ ôîðì. Ëèíèÿì ñ áåñïîëûì ðàçìíîæåíèåì óãî-
òîâàíà îäíà èç òðåõ ñóäåá: îíè ëèáî âûìèðàþò, ëèáî ìó-
òèðóþò, ëèáî îáìåíèâàþòñÿ ãåíàìè ñ íåêîòîðûìè äðó-
ãèìè ëèíèÿìè ïóòåì êàêèõ-ëèáî ïðîöåññîâ ðåêîìáèíàöèè.»
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(Ïîíòåêîðâî, 1958; öèò. ïî: Ìàéð, 1968, ñ. 37). Âñå òå çà-
ìå÷àòåëüíûå íàðóøåíèÿ ãåíåòè÷åñêîé ñèñòåìû âèäà, î êî-
òîðûõ øëà ðå÷ü â ïðåäûäóùèõ ãëàâàõ, êîíå÷íî, îáðàçîâà-
ëèñü âòîðè÷íî.

Íàñêîëüêî èçâåñòíî, î÷åíü íåìíîãèå ìíîãîêëåòî÷-
íûå æèâîòíûå, ïåðåéäÿ ê ðàçìíîæåíèþ áåç ðåêîìáèíà-
öèè, ñìîãëè ïîëíîñòüþ óñòðàíèòü èç æèçíåííîãî öèêëà
ìåéîç è ïðåéòè ê «àìåéîòè÷åñêîìó» îîãåíåçó (Âàñåöêèé,
1977; Zaffagnini, 1987; ñì. òàêæå ðàçäåë 2.4). Ïîëíîå
îòñóòñòâèå êàðòèí ìåéîçà îòìå÷àëîñü òîëüêî ó íåñêîëü-
êèõ âèäîâ (Daphnia pulex, Crustacea, Daphniiformes,
Daphniidae; Campeloma rufum, Gastropoda, Viviparidae) è
ãëàâíûì îáðàçîì â ñòàðûõ ðàáîòàõ (Mattox, 1937;
Schrader, 1926, öèò. ïî Âàñåöêîìó, 1977). «Ðóäèìåíòû
ìåéîçà» îáû÷íî âèäíû.

Íåñìîòðÿ íà ïîòðåáíîñòü âûñøèõ îðãàíèçìîâ ïå-
ðèîäè÷åñêè ñïóñêàòüñÿ íà ãàïëîèäíûé óðîâåíü è âíîâü
âîçâðàùàòüñÿ â ãåòåðîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå, íåêîòîðûå âè-
äû áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé ìîãóò áûòü íà-
çâàíû áåññìåðòíûìè â òîì ñìûñëå, ÷òî äëèòåëüíîñòü «ãå-
íåòè÷åñêèõ ïîêîëåíèé» ó íèõ íå ñâÿçàíà ñî ñðîêîì æèçíè
îñîáè. Ïî èìåþùèìñÿ îöåíêàì âîçðàñò êóðòèí òðîïè÷å-
ñêèõ äåðåâüåâ è íàøèõ ñåâåðíûõ òðàâ ìîæåò äîñòèãàòü
íåñêîëüêèõ âåêîâ èëè äàæå òûñÿ÷åëåòèé (Ãðàíò, 1984). Òî
æå ìîæíî ñêàçàòü î êèøå÷íîïîëîñòíûõ, ê ïðèìåðó î ìíî-
ãèõ ðèôîñòðîÿùèõ êîðàëëàõ (Anthozoa, Scleractinia). Ãè-
áåëü êîðàëëîâ ïðîèñõîäèò â îñíîâíîì îò ñëó÷àéíûõ ïðè-
÷èí. Áóëüøàÿ ÷àñòü êîëîíèé, óíè÷òîæàåìûõ øòîðìàìè,
çàìåùàåòñÿ ìîëîäûì ïîäðîñòîì, ðàçâèâàþùèìñÿ èç óïàâ-
øèõ íà äíî îáëîìàííûõ âåòî÷åê (Highsmith, 1982; Willis
& Ayre, 1985). Îãðîìíûå, äî 2�3 ì äèàìåòðîì, ìàññèâíûå
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êîëîíèè ìîãóò ñóùåñòâîâàòü 700 ëåò. Òàêèå äàííûå äàåò
îöåíêà âîçðàñòà ïî ðåçóëüòàòàì ðàäèîóãëåðîäíîãî àíàëè-
çà, â êîòîðîì èñïîëüçóåòñÿ êîëè÷åñòâåííîå ñîîòíîøåíèå
ðàäèîàêòèâíîãî è ñòàáèëüíîãî èçîòîïîâ óãëåðîäà â êåð-
íàõ èçâåñòíÿêà, èçâëå÷åííûõ èç ñåðåäèíû ñòàðûõ, íî âñå
åùå æèâûõ è ðàñòóùèõ ýêçåìïëÿðîâ.

Êàê íè ñòðàííî, ó øèðîêî ïîëüçóþùèõñÿ ñîìàòè÷å-
ñêèì ðàçìíîæåíèåì êîðàëëîâûõ ïîëèïîâ îáíàðóæåí ïàð-
òåíîãåíåç. Íåêîòîðûå âèäû ðîäîâ Tubastraea (T. diaphana
è T. coccinea, Eupsammidae; Ayre & Resing, 1986) è
Pocillopora (P. damicornis, Pocilloporidae; Stoddart, 1983)
âûìåòûâàþò â âîäó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïëàíóë (ïëàíê-
òîííûõ ëè÷èíîê), ÷òî äîêàçàíî ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîôîðå-
çà áåëêîâ è ïðî÷èìè ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèìè òåñòà-
ìè. Äðóãèå âèäû (Acropora palifera, Seriatopora hystrix,
Acroporidae), èçó÷åííûå òåìè æå ìåòîäàìè, ðàçìíîæàþò-
ñÿ ïðè ó÷àñòèè îïëîäîòâîðåíèÿ è ïîêàçûâàþò ïîñëåäñò-
âèÿ ðåêîìáèíàöèè (Ayre & Resing, 1986). Ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêîå ðàçìíîæåíèå îòìå÷åíî òàêæå ó âîñüìèëó÷åâûõ, òàê
íàçûâàåìûõ ìÿãêèõ êîðàëëîâ (Alcyonium hibernicum,
Octocorallia,  Alcyonacea, Alcyonidae; Mcfadden &
Hutchinson, 2004).

Â æèçíåííîì öèêëå áåññêåëåòíûõ êîðàëëîâûõ ïî-
ëèïîâ, àêòèíèé (Anthozoa, Actiniaria), ïîëîâîå ðàçìíîæå-
íèå èíîãäà ïåðåìåæàåòñÿ ñ ïàðòåíîãåíåçîì ñîâåðøåííî
òàê æå, êàê ýòî íàáëþäàåòñÿ ó äàôíèé. Êðóïíûå ïîòðåâî-
æåííûå àêòèíèè Actinostola (Glandulactis) spetsbergensis
(Actinostolidae) èíîãäà «îòðîæäàþò», âûáðàñûâàþò ÷åðåç
ðîò «ãèãàíòñêèõ ëè÷èíîê» äî 1.5�2 ñì ðîñòîì (giant larvae,
Riemann-Zürneck, 1976a, 1976b, 1978). Äîëãîå âûíàøèâà-
íèå âïîëíå ñôîðìèðîâàííûõ, ãîòîâûõ ê ñàìîñòîÿòåëüíîé
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æèçíè ïîëèïîâ, êîòîðûõ âçðîñëàÿ îñîáü íå îòëè÷àåò îò
ñâîèõ òêàíåé è íå ïåðåâàðèâàåò, çàñòàâëÿåò äóìàòü î ãåíå-
òè÷åñêîé èäåíòè÷íîñòè ìàòåðè è ïîòîìñòâà.

Áîëåå ïîäðîáíî ãåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ âûíàøèâàå-
ìîé ìîëîäè èçó÷åí íà ïðèìåðå íîâîçåëàíäñêîé Actinia
tenebrosa (Actiniidae; Black & Johnson, 1979; Ayre, 1983) è
çàïàäíîåâðîïåéñêîé A. equina (Orr et al., 1982; Haylor et al.,
1984; Ãðåáåëüíûé, 1988). Ó æèâîòíûõ, ïðèíàäëåæàùèõ ê
ýòîìó ðîäó, ãåðìàôðîäèòíûå èëè ðàçäåëüíîïîëûå îñîáè
(â òîì ÷èñëå ïîëîâîçðåëûå ñàìöû*) î÷åíü ÷àñòî íåñóò â
ãàñòðàëüíîé ïîëîñòè íåñêîëüêèõ ìàëåíüêèõ ïîëèïîâ, ïðî-
èñõîæäåíèå êîòîðûõ ïåðâîíà÷àëüíî îáúÿñíÿëè «âíóòðåí-
íèì ïî÷êîâàíèåì». Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå ñðàâíåíèå ìî-
ëîäè è ìàòåðèíñêîé îñîáè ïîêàçàëî èõ ïîëíóþ èäåíòè÷-
íîñòü ïî íåñêîëüêèì ëîêóñàì, ñîäåðæàâøèì ãåòåðîçèãîò-
íîå ñî÷åòàíèå àëëåëåé.

Íà ìîðñêîì ïîáåðåæüå, îáíàæàþùåìñÿ â îòëèâ, ýòè
àêòèíèè íàñåëÿþò ëèòîðàëüíûå ëóæè. Â êàæäîé ëóæå
îáû÷íî îáèòàþò îñîáè îäíîãî êëîíà, îäíîãî ôîðåòè÷å-
ñêè âûÿâëÿåìîãî ãåíîòèïà. Ïîñêîëüêó îáèòàòåëè ñîñåä-
íèõ ëóæ ÷àñòî íåñóò ðàçíûå àëëåëè, ìîæíî ïðèíÿòü, ÷òî
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå ïîìîãàåò êàæäîìó

* Ðàçóìíî îáúÿñíèòü âûíàøèâàíèå ïîòîìñòâà ñàìöîì ìîæ-
íî, ïðèíÿâ âî âíèìàíèå, ÷òî çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ïîïóëÿöèé ó
Actinia ñîñòîèò èç ãåðìàôðîäèòîâ. Íåêîòîðûå èç íèõ, èñòðàòèâ
æåíñêèå ãàìåòû, òåðÿþò è æåíñêèå ãîíàäû, íî ñîõðàíÿþò ìóæ-
ñêèå, ÷òî íå ïðåïÿòñòâóåò âûíàøèâàíèþ. ×òî æå êàñàåòñÿ ïðè-
ñóòñòâèÿ ðàçâèâàþùèõñÿ ýìáðèîíîâ â ÷ðåâå ýêçåìïëÿðîâ, äîëü-
øå ñîõðàíèâøèõ ÿè÷íèêè, � îíî íå òðåáóåò ñïåöèàëüíîãî îáú-
ÿñíåíèÿ.
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êëîíó, ñîñòîÿùåìó èç îñîáåé-áëèçíåöîâ, áîëåå ïîëíî
èñïîëüçîâàòü ïîäõîäÿùèå äëÿ íåãî óñëîâèÿ ëîêàëüíîãî
áèîòîïà, à ïîëíîöåííîå ïîëîâîå ðàçìíîæåíèå ïðè ó÷à-
ñòèè ðåêîìáèíàöèè ñïîñîáñòâóåò áîëåå óñïåøíîìó îñâîå-
íèþ âèäîì ñîñåäíèõ, íåñêîëüêî îòëè÷àþùèõñÿ áèîòîïîâ.
Êëîíû äàæå îáåðåãàþò çàõâà÷åííûå èìè ó÷àñòêè îò âñå-
ëåíèÿ ãåíåòè÷åñêè îòëè÷àþùèõñÿ îñîáåé ñ ïîìîùüþ ñïå-
öèàëüíûõ îðãàíîâ âíóòðèâèäîâîé àãðåññèè � ìàðãèíàëü-
íûõ ñôåðóë, èëè àêðîõàãîâ.

Ìíîãèå æèâîòíûå, êîòîðûå ìîãëè áû îáåñïå÷èòü
ïîïîëíåíèå ïîïóëÿöèé ïóòåì îäíîãî òîëüêî ñîìàòè÷å-
ñêîãî ðàçìíîæåíèÿ, âñå æå èñïîëüçóþò ïàðòåíîãåíåç, ò.å.
ñîõðàíÿþò â æèçíåííîì öèêëå ñòàäèþ ÿéöà. Âîçìîæíî,
ïîäãîòîâêà ê ìåéîçó èëè îäíà èç ñòàäèé ìåéîòè÷åñêèõ
äåëåíèé � ïóñòü äàæå íàðóøåííûõ, íå îáåñïå÷èâàþùèõ
ïîëíîöåííîé ðåêîìáèíàöèè, � íåîáõîäèìà äëÿ «îáíîâ-
ëåíèÿ» íåäèôôåðåíöèðîâàííûõ çàðîäûøåâûõ êëåòîê, êî-
òîðûå ïðîéäÿ ÷åðåç ãàìåòîãåíåç òåðÿþò ñëåäû ýïèãåíå-
òè÷åñêèõ èçìåíåíèé, ïðîèçîøåäøèõ ïðè äëèòåëüíîì ñî-
ìàòè÷åñêîì ðîñòå* .

Øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëèïëîèäèè è äðóãèõ
ìåõàíèçìîâ îãðàíè÷åíèÿ ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè â
ðàçíûõ òàêñîíàõ æèâîòíûõ è, îñîáåííî, öâåòêîâûõ ðàñòå-
íèé çàñòàâëÿåò çàäóìàòüñÿ î òîì, âñåãäà ëè îòêàç îò ðå-

* Ýòè ñîîáðàæåíèÿ ïåðåêëèêàþòñÿ ñ ïðåäñòàâëåíèåì î èíè-
öèàëèçàöèè � îá «î÷èñòêå õðîìîñîì îò ðàçíîîáðàçíîé ýïèãå-
íåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè, íàêîïèâøåéñÿ â íèõ ïî ïóòè îò çèãî-
òû ê <�> ïîëîâîé êëåòêå», êîòîðàÿ ñëóæèò «ïðèâåäåíèþ ÿäðà
â ñîñòîÿíèå ãîòîâíîñòè ê íîâîìó îíòîãåíåòè÷åñêîìó öèêëó»
(Ðóâèíñêèé, 1991, ñ. 222).
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êîìáèíàöèè íåîáðàòèì. Ïî ðàçíûì îöåíêàì (Stebbins,
1950; Ãðàíò, 1984; King, 1993) îò 50% äî 80% è áîëåå âè-
äîâ íàçåìíûõ ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé ñîñòàâëÿþò âèäû ïî-
ëèïëîèäíûå è, ñëåäîâàòåëüíî, æåðòâóþùèå ïðåèìóùåñò-
âàìè ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ, à âåäü ïîëèïëîèäíûé íàáîð
õðîìîñîì � âñåãî ëèøü ñàìûé çàìåòíûé ïðèçíàê, ïîçâî-
ëÿþùèé îáíàðóæèòü îñòàíîâêó èëè îãðàíè÷åíèå ðåêîì-
áèíàöèè. Ïðîÿâëåíèÿ äðóãèõ ìåõàíèçìîâ åå íàðóøåíèÿ
òàêæå íåðåäêè, íî ïîëó÷èòü ïðåäñòàâëåíèå îá èõ ðàñïðî-
ñòðàíåííîñòè ãîðàçäî òðóäíåå. Ïå÷àëüíî áûëî áû äóìàòü,
÷òî áîëüøàÿ ÷àñòü ðàñòåíèé òðîïè÷åñêîãî ëåñà, à òåì áî-
ëåå òóíäðû èëè òàéãè � òàì äîëÿ ïîëèïëîèäîâ è àïîìèê-
òîâ åùå áîëüøå � îáðå÷åíû âûìèðàíèþ. Ìíîãèå ðîäû è
äàæå ñåìåéñòâà öåëèêîì èëè áîëüøåé ÷àñòüþ ïðèíàäëå-
æàò ê ïîëèïëîèäàì ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, è ïîòîìó
èçðÿäíàÿ äîëÿ ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà, ëåæàùåãî,
êàê ìû óáåæäåíû, â îñíîâå áèîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè, áó-
äåò ñ èõ ãèáåëüþ áåçâîçâðàòíî óòåðÿíà. Îäíàêî, îïèðàÿñü
íà ìíåíèÿ Ñòåááèíñà, Ãðàíòà è äðóãèõ èññëåäîâàòåëåé,
ñëåäóåò ïðèíÿòü, ÷òî íåêîòîðûå ÷åòíûå ïîëèïëîèäû âñå
æå ñïîñîáíû âåðíóòüñÿ ê ïîëíîöåííîé ýâîëþöèè
(Stebbins, 1959; Leipoldt, 1983; Ãðàíò, 1984; Êèðïè÷íèêîâ,
1987; Áèðøòåéí, 1987; Öâåëåâ, 1995; Rieseberg, 1997;
Leitch & Bennett, 2004; Beçak & Kobashi, 2004). Äëÿ ýòîãî
îíè äîëæíû ïðåòåðïåòü âòîðè÷íóþ äèïëîèäèçàöèþ, ò.å. ðå-
îðãàíèçàöèþ õðîìîñîìíîãî íàáîðà, ïîçâîëÿþùóþ âåð-
íóòüñÿ ê ïîëîâîé ðåêîìáèíàöèè. «Äèïëîèäèçàöèÿ � êàê
çàìå÷àåò Ãðàíò � ìîæåò âäîõíóòü â äàâíî âîçíèêøèå ïî-
ëèïëîèäû íîâóþ æèçíü» (Ãðàíò, 1984, ñ. 337).

Â êà÷åñòâå ðîäîâ ñ âûñîêèìè îñíîâíûìè ÷èñëàìè
õðîìîñîì, ñëåäîâàòåëüíî, ïðåòåðïåâøèõ ïîëèïëîèäèçàöèþ,
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íî ñïîñîáíûõ ê «óñèëåííîìó âèäîîáðàçîâàíèþ», Ãðàíò
äëÿ ïðèìåðà íàçûâàåò Epilobium (áîëåå 60 âèäîâ, ãàïëî-
èäíûé íàáîð èç 18 õðîìîñîì; ñåì. Onagraceae) è
Equisetum (13 âèäîâ, ãàïëîèäíûé íàáîð èç 108 õðîìî-
ñîì; ñåì. Equisetaceae).

Î÷åíü áîëüøèå õðîìîñîìíûå ÷èñëà ó âñåõ áåç
èñêëþ÷åíèÿ ïàïîðîòíèêîâ ïðèâåëè Ãðàíòà ê çàêëþ÷åíèþ,
÷òî ñðåäè íèõ íå ñîõðàíèëîñü äèïëîèäíûõ âèäîâ, îäíà-
êî îíè íå òîëüêî ïðîèçâîäÿò èñïðàâíûå ãàìåòû, íî è äà-
þò ãèáðèäû. Êîíäðàøîâ ñî ññûëêîé íà äàííûå Âîêåðà
óòâåðæäàåò, ÷òî êàðèîòèïû ïàïîðîòíèêîâ «ãåíåòè÷åñêè
äèïëîèäíû» (Kondrashov, 1997; Walker, 1984; ñì. òàêæå
Soltis & Soltis, 1987).

Â òî æå âðåìÿ Ãðàíò îòìå÷àåò áóëüøóþ ýâîëþöè-
îííóþ ïîäâèæíîñòü ðîäîâ ñ äèïëîèäíûì ÷èñëîì õðî-
ìîñîì, áîëåå ïðèãîäíûì äëÿ óñïåøíîé ðåêîìáèíàöèè.
Ññûëàÿñü íà Ñòåááèíñà, îí óòâåðæäàåò, ÷òî âî ìíîãèõ
ñåìåéñòâàõ (Liliaceae, Winteraceae, Polemoniacea,
Hydrophyllaceae, Compositae) íàèáîëåå ïðîäâèíóòûå ðî-
äû ñîõðàíèëè äèïëîèäíûå õðîìîñîìíûå ÷èñëà, ñâîéñò-
âåííûå èõ ïðåäêàì, è ýòî, âîçìîæíî, èãðàëî âàæíóþ ðîëü
â äîñòèæåíèè âûñîêèõ ñòóïåíåé ýâîëþöèîííîãî ïðîãðåñ-
ñà (ò.å. ìîðôîëîãè÷åñêîãî ñîâåðøåíñòâà), òîãäà êàê ðî-
äû ñ áîëüøèìè õðîìîñîìíûìè ÷èñëàìè, îáû÷íî ñâÿçàí-
íûìè ñ ïåðåæèòîé ãèáðèäèçàöèåé è ïîëèïëîèäèçàöèåé,
ïî åãî ìíåíèþ, áûëè ãîðàçäî áîëåå êîíñåðâàòèâíû
(Stebbins, 1971, 1980). Òàêèì îáðàçîì, îñíîâó áûñòðûõ
ýâîëþöèîííûõ èçìåíåíèé Ãðàíò âèäèò â ïîäâèæíîñòè ãå-
íåòè÷åñêîãî ñîñòàâà ïîïóëÿöèé.

Ïðîöåññ äèïëîèäèçàöèè èëè, êàê èíîãäà ïèøóò, âîñ-
ñòàíîâëåíèÿ «ôóíêöèîíàëüíîé äèïëîèäíîñòè» âêëþ÷àåò
íàáëþäàþùóþñÿ ó ìíîãèõ, íåñîìíåííî ïîëèïëîèäíûõ ïî
ïðîèñõîæäåíèþ, ôîðì óòåðþ èëè ñëèÿíèå îòäåëüíûõ õðî-
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ìîñîì, óìîëêàíèå ìíîãèõ ëîêóñîâ è âîññòàíîâëåíèå íà-
ðóøåííîãî áàëàíñà ãåíîâ. Êðîìå òîãî, äëÿ âîçîáíîâëåíèÿ
ïîëíîöåííîé ðåêîìáèíàöèè è ñîáëþäåíèÿ ìåíäåëåâñêî-
ãî ðàñùåïëåíèÿ äîëæíà ïðîèñõîäèòü íåïðåìåííî ïîïàð-
íàÿ êîíúþãàöèè ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì, ò.å. îáðàçîâà-
íèå áèâàëåíòîâ, à íå ìóëüòèâàëåíòîâ, ê êîòîðîìó ñêëîí-
íû ãèáðèäû áëèçêèõ âèäîâ è àâòîïîëèïëîèäû.

Ó æèâîòíûõ áîëüøèå õðîìîñîìíûå ÷èñëà òàêæå
âñòðå÷àþòñÿ. Êîãäà ýòî ñâÿçàíî ñ ãèáðèäèçàöèåé èëè àâ-
òîïîëèïëîèäèçàöèåé, ïîëîâîå ðàçìíîæåíèå äåëàåòñÿ íå-
âîçìîæíûì èëè íåýôôåêòèâíûì, ïîñêîëüêó îíî íå îáåñïå-
÷èâàåò ïîëíîöåííîé ðåêîìáèíàöèè. Àëüòåðíàòèâîé åìó
ñòàíîâèòñÿ ïàðòåíîãåíåç, ãèíîãåíåç, ëèáî ãèáðèäîãåíåç.
Òîãäà ñòðîãèé êîíòðîëü çà ïàðíîñòüþ ãîìîëîãè÷íûõ õðî-
ìîñîì, íàëàãàåìûé ó îáû÷íûõ äâóïîëûõ âèäîâ ìåéîçîì,
óñòðàíÿåòñÿ, ïîýòîìó ìíîãèå ãèáðèäíûå âèäû, âíóòðèâè-
äîâûå ðàñû, êàðèîìîðôû ñòàíîâÿòñÿ òðèïëîèäíûìè èëè
òåòðàïëîèäíûìè, ðåæå àíåóïëîèäíûìè (ò.å. òåðÿþò íå-
ñêîëüêî õðîìîñîì), à èíîãäà äîñòèãàþò î÷åíü âûñîêèõ
óðîâíåé ïëîèäíîñòè. Ñåðèè ïîëèïëîèäíûõ âèäîâ è âíóò-
ðèâèäîâûõ ôîðì ìîæíî íàéòè ñðåäè ìîëëþñêîâ Bulinus
truncatus � tropicus � 2x = 36, 4x = 72, 6x =108, 8x (144 õðî-
ìîñîìû); Lasaea � 3x, 5x, 6x; æàáðîíîãèõ ðàêîâ Artemia
� 2x, 4x, 6x, 10x; æóêîâ Curculionidae � 2x, 3x, 4x, 5x, 6x;
ëÿãóøåê Xenopus � 2x (20 õðîìîñîì), 4x (36 è 40 õðîìî-
ñîì), 8x (72 õðîìîñîìû), 12x (108 õðîìîñîì); ñì. íèæå
òàáë. 3.

Îò÷åãî ïîëíîå, ñòðîãîå êëîíèðîâàíèå, ñòîëü øèðî-
êî ðàñïðîñòðàíåííîå ó ðàñòåíèé, êèøå÷íîïîëîñòíûõ, ðà-
êîîáðàçíûõ, íåñìîòðÿ íà õîðîøóþ èçó÷åííîñòü âûñøèõ
ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, äî ñèõ ïîð íå áûëî îáíàðóæåíî
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ó ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö? Ìîæåò áûòü, ïðè÷èíà ñîñòî-
èò â òîì, ÷òî öåííîñòü îñîáè êàê íîñèòåëÿ èíäèâèäóàëü-
íîãî ñî÷åòàíèÿ ãåíîâ â ïîïóëÿöèÿõ êðóïíûõ æèâîòíûõ
âûøå? Âåäü îñîáåé ìàëî, è, åñëè çíà÷èòåëüíàÿ èõ ÷àñòü
îáðàòèòñÿ â ãåíåòè÷åñêèõ áëèçíåöîâ, ìíîãèå ðåäêèå àë-
ëåëè èñ÷åçíóò. Ãåíåòè÷åñêàÿ ñèñòåìà ïòèö è çâåðåé, âå-
ðîÿòíî, â îñíîâíîì îðèåíòèðîâàíà íà ýâîëþöèîííûå èç-
ìåíåíèÿ ïóòåì ïåðåðàáîòêè ïîëèìîðôíûõ ïîïóëÿöèé, à
íå íà èñïîëüçîâàíèå êðàòêîâðåìåííûõ ïðåèìóùåñòâ êëî-
íèðîâàíèÿ, ïðèâîäÿùåãî ê óòåðå ïîëèìîðôèçìà. «Äîë-
ãîâðåìåííûå ïðåèìóùåñòâà ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ», äå-
òàëüíî ðàçáèðàâøèåñÿ â êíèãå Ìýéíàðäà-Ñìèòà (1981;
long-term advantages) è âî ìíîãèõ äðóãèõ îáñòîÿòåëüíûõ
èññëåäîâàíèÿõ, ðåàëèçóþòñÿ òîëüêî íà äèïëîèäíîì
óðîâíå è ïðè ïåðåêðåñòíîì îïëîäîòâîðåíèè, ïðè àìôè-
ìèêñèñå. Ïîñêîëüêó ïîëíàÿ îñòàíîâêà ðåêîìáèíàöèè ïðè-
âîäèò ê âûðîæäåíèþ ïîëèìîðôíîé ïîïóëÿöèè â êëîí,
ëåãêî ïîíÿòü, ÷òî çàìåäëåíèå èëè îãðàíè÷åíèå ðåêîìáè-
íàöèè, ïóñòü ñ ìåíüøåé ñêîðîñòüþ, ìåíÿåò ñòðóêòóðó ïî-
ïóëÿöèè â òîì æå íàïðàâëåíèè, ò.å. ðåçêî ñíèæàåò óðî-
âåíü ïîëèìîðôèçìà è ëèøàåò âèä ñïîñîáíîñòè ê ïîïó-
ëÿöèîííîé ýâîëþöèè.

4.2.2. Ïîëèïëîèäíûå àôðèêàíñêèå øïîðöåâûå
ëÿãóøêè Xenopus

Õîòÿ ïîëèïëîèäèÿ ó ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ,
îñîáåííî ó ïîçâîíî÷íûõ, îáû÷íî ñâÿçàíà ñ ïåðåõîäîì ê
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîìó, ãèíîãåíåòè÷åñêîìó èëè ãèáðèäî-
ãåíåòè÷åñêîìó ðàçìíîæåíèþ, ó çåìíîâîäíûõ ìíîãèå ïî-
ëèïëîèäíûå ôîðìû ñìîãëè ñîõðàíèòü äâóïîëîå ðàçìíî-
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æåíèå. Ïîëèïëîèäíûå äâóïîëûå âèäû èçâåñòíû òåïåðü
ñðåäè ëÿãóøåê è ðîãàòîê Þæíîé Àìåðèêè (Lepto-
dactylidae, Ceratophrydidae), êâàêø Ñåâåðíîé Àìåðèêè
(Hylidae), çåëåíûõ æàá Àçèè è Àôðèêè (Bufonidae; Äàðåâ-
ñêèé, 1986; Áîðêèí è äð., 2004; Beçak & Kobashi, 2004).

Êðîìå òîãî,
â ïîñëåäíåå âðåìÿ
â ðàáîòàõ, ïîñâÿ-
ùåííûõ èçó÷åíèþ
êëîíàëüíî-áèñåê-
ñóàëüíûõ êîìïëåê-
ñîâ ðûá, ñòàëè ïî-
ÿâëÿòüñÿ ñîîáùå-
íèÿ, ÷òî íåêîòîðûå
òðèïëîèäíûå, ãèá-
ðèäíûå ïî ïðîèñ-
õîæäåíèþ ôîðìû,
ïåðåøåäøèå ê ãè-
íîãåíåçó, ñîõðàíÿ-
þò ñïîñîáíîñòü ê
ñïîðàäè÷åñêîìó ñêðåùèâàíèþ ñ äâóïîëûì äèïëîèäíûì
âèäîì � íå ê ñòèìóëÿöèè èêðû ñïåðìîé, à ê ïîäëèííî-
ìó ñêðåùèâàíèþ, ñîïðîâîæäàþùåìóñÿ ñëèÿíèåì ìàòå-
ðèíñêîãî ÿäðà ÿéöåêëåòêè ñ ÿäðîì ñïåðìèÿ. Êîãäà, ïîëó-
÷èâ â õîäå òàêîãî ñêðåùèâàíèÿ ÷åòâåðòûé ãàïëîèäíûé
íàáîð õðîìîñîì, ãèáðèäíàÿ ôîðìà ïåðåõîäèò â òåòðàï-
ëîèäíîå ñîñòîÿíèå, â åå ïîïóëÿöèÿõ ïîÿâëÿþòñÿ ìíîãî-
÷èñëåííûå ñàìöû. Íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè îòâàæèâà-
þòñÿ âèäåòü â ýòîì âîçìîæíûé ìåõàíèçì âîññòàíîâëå-
íèÿ äâóïîëîñòè (Alves et al., 1999). Òåòðàïëîèäíûå ñàì-
êè âñå æå ñîõðàíÿþò ñïîñîáíîñòü ê ãèíîãåíåòè÷åñêîìó
ðàçìíîæåíèþ è äàþò íà÷àëî êëîíàì; ðîëü ñàìöîâ íå
âïîëíå ÿñíà (Âàñèëüåâ è äð., 2007; Ëåáåäåâà, 2007).

Ðèñ. 15. Îáèòàòåëü ìåëêèõ êîíòèíåí-
òàëüíûõ âîäîåìîâ Àôðèêè, èçëþáëåí-
íûé îáúåêò ýêñïåðèìåíòàëüíûõ èññëå-
äîâàíèé � øïîðöåâàÿ ëÿãóøêà Xenopus.

(Èç Tinsley & Kobel, 1996)
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Íà îñíîâàíèè èçó÷åíèÿ ôèëåòè÷åñêèõ ñâÿçåé ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêèõ ÿùåðèö è çåìíîâîäíûõ Ë. ß. Áîðêèíûì
è È. Ñ. Äàðåâñêèì áûëà ïîñòðîåíà ñõåìà âîçíèêíîâåíèÿ
ãèáðèäíûõ òåòðàïëîèäíûõ ôîðì (Áîðêèí è Äàðåâñêèé,
1980; Darevsky, 1992). Âïîñëåäñòâèè îíà íåîäíîêðàòíî ìî-
äèôèöèðîâàëàñü â ðàáîòàõ îòå÷åñòâåííûõ è çàïàäíûõ êîë-

Ðèñ. 16. Ðàñïðîñòðàíåíèå âèäîâ ðîäà Xenopus. Öèôðàìè óêàçàíû
õðîìîñîìíûå ÷èñëà è óðîâíè ïëîèäíîñòè. (Èç Tinsley et al., 1996,

ñ èçìåíåíèÿìè)
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ëåã äëÿ îïèñàíèÿ ãèáðèäíîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ ó ðûá è
ãàäîâ (ñì. íàïð. Âàñèëüåâ, 1985; Dawley, 1989; Kobel,
1996a, fig. 21.1). Ïðàâèëüíîñòü ýòîé ñõåìû áûëà ïîäòâåð-
æäåíà Êîáýëîì è åãî êîëëåãàìè, êîòîðûå âîñïðîèçâåëè â
ëàáîðàòîðèè âàæíåéøèå ýòàïû ýòîãî ïðîöåññà.

Ñðåäè äâóïîëûõ ïîëèïëîèäíûõ âèäîâ æèâîòíûõ ëó÷-
øå äðóãèõ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü èçó÷åíû àôðèêàíñêèå

Òàáëèöà 3
Õðîìîñîìíûå ÷èñëà è ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â ÿäðàõ äèïëîèäíîãî

Xenopus tropicalis è ïîëèïëîèäíûõ âèäîâ ðîäà.
(Ïî äàííûì Kobel et al., 1996)

Âèäû Ñîäåðæàíèå ÄÍÊ ×èñëî õðîìîñîì
 íà êëåòêó

Xenopus
Silurana:

X.(S.) tropicalis 3.6 20
X.(S.) epitropicalis 6.9 40

Xenopus:
X. laevis 6.4 36
X. gilli 6.4 36
X. largeni 5.9 36
X. muelleri 7.5 36
X. borealis 7.1 36
X. clivii 8.5 36
X. fraseri 6.4 36
X. pygmaeus 6.3 36
X. amieti 11.4 72
X. andrei 8.8 72
X. boumbaensis 9.3 72
X. ruwenzoriensis 16.3 108
X. vestitus 12.8 72
X. wittei 12.6 72
X. longipes 16.0 108
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øïîðöåâûå ëÿãóøêè (ðîä Xenopus, Pipidae, Anura, Amphibia),
êîòîðûå áëàãîäàðÿ ëåãêîñòè ñîäåðæàíèÿ è ðàçâåäåíèÿ â êîì-
íàòíûõ óñëîâèÿõ ïîëüçóþòñÿ âíèìàíèåì ëþáèòåëåé æèâîò-
íûõ. Êðîìå òîãî, îíè îêàçàëèñü óäîáíûì ëàáîðàòîðíûì îáú-
åêòîì äëÿ ïðèêëàäíûõ è àêàäåìè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé è â
ýòîé ðîëè ðàñïðîñòðàíèëèñü ïî âñåìó ìèðó. Êñåíîïóñû íà-
ñåëÿþò ðåêè, îçåðà, èððèãàöèîííûå êàíàëû, ïðóäû è ïî÷òè
ëþáûå äðóãèå âîäîåìû Àôðèêè ê þãó îò Ñàõàðû (ðèñ. 16).
Ïðåäñòàâèòåëè ðîäà îáðàçóþò îò÷åòëèâûé ïîëèïëîèäíûé
ðÿä, óðîâåíü ïëîèäíîñòè â íåì ìåíÿåòñÿ îò 2x äî 12x.

Îáñòîÿòåëüíûé îáçîð è ðåâèçèÿ ðîäà Xenopus âû-
ïîëíåíû Êîáýëîì, Ëþìîíîì è Òèíñëè (Kobel et al., 1996).
Îíà îñíîâàíà íà ïðèçíàêàõ òðàäèöèîííîé «ìóçåéíîé»
ìîðôîëîãè÷åñêîé ñèñòåìàòèêè, íà äàííûõ êàðèîëîãèè è
íà âíèìàòåëüíîì àíàëèçå ìåæâèäîâûõ èçîëèðóþùèõ ìå-
õàíèçìîâ (premating isolation mechanisms), ñâÿçàííûõ ó ëÿ-
ãóøåê ñ áðà÷íîé ïåñíåé ñàìöîâ. Ó÷òåíû áûëè òàêæå ðå-
çóëüòàòû ýêñïåðèìåíòîâ ïî ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè.
Ñïåöèàëèñòû âûäåëÿþò â ñîñòàâå ðîäà äâå ãðóïïû âèäîâ,
äâà ïîäðîäà � Xenopus è Silurana.*

Xenopus (Silurana) tropicalis èìååò ãàïëîèäíûé íà-
áîð èç 10 õðîìîñîì (x=10); ñîîòâåòñòâåííî, ñîìàòè÷åñêîå
÷èñëî õðîìîñîì (2n) ó íåãî ðàâíî 20. Âåñüìà ñõîäíûé ñ
íèì ìîðôîëîãè÷åñêè òåòðàïëîèäíûé Xenopus (Silurana)
epitropicalis èìååò 40 õðîìîñîì (2n=4x=40).

* Ñòðåìëåíèå ê òî÷íîñòè è æåëàíèå îòðàçèòü â íîìåíêëà-
òóðå ñîïîä÷èíåíèå ãðóïï èíîãäà âûçûâàåò íåäîóìåíèå ó íå-
ñèñòåìàòèêîâ, ïîñêîëüêó ñîçäàåò íàãðîìîæäåíèå íàçâàíèé �
Xenopus (Xenopus) laevis laevis, X. (Xenopus) l. poweri, Xenopus
(Silurana) tropicalis è ïð.
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Âñå îñòàëüíûõ âèäû è ïîäâèäû ðîäà îòíåñåíû ê
ïîäðîäó Xenopus. Ó íèõ õðîìîñîìíûé ìàòåðèàë ãàïëî-
èäíîãî íàáîðà ïåðåðàñïðåäåëåí ïî äåâÿòè õðîìîñîìàì
(x=9). Äèïëîèäíîé ôîðìû ñ òàêèì íàáîðîì õðîìîñîì
íå ñîõðàíèëîñü. Xenopus laevis (ñ øåñòüþ ïîäâèäàìè) è
ñåìü äðóãèõ âèäîâ èìåþò â ñîìàòè÷åñêîì íàáîðå ïî
36 õðîìîñîì, îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé òåòðàïëîèäíûå
ôîðìû (2n=4x=36)* .

Òðè âèäà èìåþò ïî 72 õðîìîñîìû è äîëæíû áûòü
îòíåñåíû ê îêòîïëîèäàì (2n=8x=72). Îñòàëüíûå äâà
(ïðè÷åì íå áëèçêèå ìåæäó ñîáîé âèäà, è ñðåäè íèõ ñà-
ìàÿ ìàëåíüêàÿ øïîðöåâàÿ ëÿãóøêà Xenopus longipes**  ñî
108 õðîìîñîìàìè) çàâåðøàþò ïîëèïëîèäíûé ðÿä. Â èõ
âèäîâûõ êàðèîòèïàõ áëàãîäàðÿ íåñêîëüêèì àêòàì ìåæ-
âèäîâîé ãèáðèäèçàöèè ñîáðàíû 12 ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ
(2n=12x=108).

Ïîäðîä Xenopus ðàçäåëåí íà 5 ïîäãðóïï, êîòîðûì, âå-
ðîÿòíî â ñâÿçè ñ èõ ïðåäïîëàãàåìûì ãèáðèäíûì ïðîèñõîæ-
äåíèåì, íå ïðèäàþò íèêàêîãî òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàíãà:

* Äëÿ 36-õðîìîñîìíûõ âèäîâ è áîëåå âûñîêèõ ïîëèïëîè-
äîâ îñíîâíûì õðîìîñîìíûì ÷èñëîì èíîãäà íàçûâàþò 18, è êà-
ðèîòèï Xenopus laevis õàðàêòåðèçóþò êàê 2n=2x=36, êàðèîòèï
Xenopus longipes êàê 2n=6x=108. Íî ýòî íå îçíà÷àåò ðàçëè÷èÿ
ìíåíèé: òå æå àâòîðû íàçûâàþò X. longipes äîäåêàïëîèäîì, ò.å.
îöåíèâàþò óðîâåíü åãî ïëîèäíîñòè ðàâíûì 12 (Kobel et al.,
1996, p. 9, p. 28).

** Ñàìêè ýòîãî âèäà (à îíè ó êñåíîïóñîâ íåñêîëüêî êðóïíåå
ñàìöîâ) äîñòèãàþò âñåãî 34, ðåäêî 36 ìì, â òî âðåìÿ êàê äèïëî-
èäíûå Xenopus tropicalis � 43, à òåòðàïëîèäíûå Xenopus laevis
� äàæå 110, ìàêñèìóì � 130 ìì.
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� â ïåðâûå äâå ïîäãðóïïû, «laevis» è «muelleri», îáúåäèíå-
íû òîëüêî òåòðàïëîèäíûå âèäû è ïîäâèäû; ó âñåõ íèõ ïî
36 õðîìîñîì;

� â ïîäãðóïïó «fraseri» îáúåäèíåíû òåòðà-, îêòî- è äîäåêà-
ïëîèäû, èìåþùèå ïî 36, 72, è 108 õðîìîñîì;

� â ïîäãðóïïå «vestitus-wittei» âñåãî äâà âèäà ñ 72 õðîìî-
ñîìàìè;

� íàêîíåö, ïÿòàÿ ïîäãðóïïà âêëþ÷àåò òîëüêî îäèí äîäåêà-
ïëîèäíûé âèä, ó êîòîðîãî 108 õðîìîñîì.

Õî÷åòñÿ ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïðåäëîæåííàÿ ñèñòåìà-
òèêàìè ïî ñîâîêóïíîñòè ðàçíîðîäíûõ ïðèçíàêîâ êëàññè-
ôèêàöèÿ ðîäà õîòÿ è ñáëèæàåò (êàê íåñîìíåííî ðîäñòâåí-
íûå) ôîðìû ðàçíîé ïëîèäíîñòè, íî ïðåäïîëàãàåò íåçàâè-
ñèìóþ ïîëèïëîèäèçàöèþ, ïðîèçîøåäøóþ â ðàçíûõ âåò-
âÿõ. Ïðåæäå âñåãî âèäèì, ÷òî òåòðàïëîèäíûå ôîðìû â ïîä-
ðîäàõ Silurana è Xenopus âîçíèêëè íà îñíîâå ðàçíûõ ãàï-
ëîèäíûõ íàáîðîâ � 10-õðîìîñîìíîãî â ïåðâîì ñëó÷àå è
9-õðîìîñîìíîãî âî âòîðîì. Êðîìå òîãî, 72-õðîìîñîìíûå
è 108-õðîìîñîìíûå ôîðìû, ñóäÿ ïî èõ ãåîãðàôè÷åñêîìó
ðàñïðîñòðàíåíèþ (ñì. ðèñ. 16) è ïî ñâîéñòâåííûì èì ìîð-
ôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì, òàêæå âîçíèêëè ïî êðàéíåé ìå-
ðå äâàæäû.

Åäèíñòâåííûé äèïëîèäíûé âèä, Xenopus tropicalis,
è íàèáîëåå áëèçêèé ê íåìó ïî êàðèîòèïó òåòðàïëîèäíûé
X. epitropicalis ïðèóðî÷åíû ê äîæäåâîìó òðîïè÷åñêîìó ëå-
ñó íèçìåííîñòåé, ïðè÷åì äèïëîèä ðàñïðîñòðàíåí äîâîëü-
íî óçêî è çàíèìàåò ñàìóþ ñåâåðíóþ ÷àñòü àðåàëà ðîäà íà
àòëàíòè÷åñêîì ïîáåðåæüå Àôðèêè, à òåòðàïëîèä ðàñïðî-
ñòðàíåí äàëüøå íà âîñòîê è þã. Îáëàñòü ðàñïðîñòðàíåíèÿ
40-õðîìîñîìíîãî X. epitropicalis øèðîêî íàêëàäûâàåòñÿ íà
àðåàëû äðóãèõ òåòðàïëîèäíûõ, 36-õðîìîñîìíûõ âèäîâ.
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Áîëüøèíñòâî âèäîâ ïðåèìóùåñòâåííî çàìåùàþò äðóã äðó-
ãà â ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ èëè âûñîòíûõ çîíàõ, õîòÿ â
íåêîòîðûõ ìåñòàõ âñòðå÷àþòñÿ ñîâìåñòíî. Â çîíå êîíòàê-
òà èëè ÷àñòè÷íîãî íàëîæåíèÿ àðåàëîâ âñòðå÷àþòñÿ íåìíî-
ãî÷èñëåííûå ãèáðèäíûå îñîáè (Tinsley et al., 1996).

Ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå âèäîâ ðîäà
Xenopus ñâÿçûâàþò ñ ÷åòâåðòè÷íûìè êëèìàòè÷åñêèìè êî-
ëåáàíèÿìè, ñèíõðîííûìè ñ îëåäåíåíèÿìè Åâðîïû è Ñå-
âåðíîé Àìåðèêè, íî ïðîÿâèâøèìèñÿ â Àôðèêå èíà÷å. Âìå-
ñòî ðàñøèðåíèÿ ëåäíèêîâ è ïîëÿðíîé ïóñòûíè çäåñü âëà-
ãîëþáèâûì æèâîòíûì óãðîæàëî íàñòóïëåíèå ïóñòûíè
çíîéíîé, òðîïè÷åñêîé. Òàê êàê àðåàë X. tropicalis ïðèõî-
äèòñÿ íà îäèí èç ó÷àñòêîâ, ñîõðàíÿâøèõ, íåñìîòðÿ íà èç-
ìåíåíèÿ â ñîñåäíèõ îáëàñòÿõ, âëàæíûé êëèìàò, ïîäîáíûé
ñîâðåìåííîìó, ðàñïðîñòðàíåíèå åäèíñòâåííîãî äèïëîèä-
íîãî âèäà ìîæíî ñ÷èòàòü ðåëèêòîâûì â òîì ñìûñëå, â êà-
êîì äîëèíû Àëüï ñ÷èòàþò óáåæèùàìè, ïîçâîëèâøèìè
äâóïîëûì äèïëîèäíûì ïîïóëÿöèÿì äîëãîíîñèêîâ (ñì.
ãëàâó 1) ïåðåæèòü îëåäåíåíèÿ Åâðîïû* .

Ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû â Àôðèêå íå áûëî, êàê ïîëà-
ãàþò, î÷åíü çíà÷èòåëüíûì (â ñðåäíåì ïðèìåðíî íà 5ºC ïî
ñðàâíåíèþ ñ ñîâðåìåííûìè óñëîâèÿìè). Ãëàâíîå âëèÿíèå
íà ðàñòèòåëüíûå ñîîáùåñòâà è ôàóíó êîíòèíåíòàëüíûõ

* Îäíîâðåìåííîñòü ÷åòâåðòè÷íûõ ïîòåïëåíèé è ïîõîëîäà-
íèé â ñåâåðíîì è þæíîì ïîëóøàðèè, ñîîòâåòñòâåííî â ñåâåð-
íîé è þæíîé Àôðèêå, à òàêæå â Àôðèêå è Åâðîïå, äîëãîå âðåìÿ
ïîäâåðãàëàñü ñîìíåíèþ. Îäíàêî â ïîñëåäíåå âðåìÿ ñïåöèàëè-
ñòû êàê áóäòî ïðèøëè ê åäèíîìó ìíåíèþ ïî ýòîìó âîïðîñó, è
ïåðèîäû áîëåå ïðîõëàäíîãî è ñóõîãî êëèìàòà â Àôðèêå ñ÷èòà-
þò ñèíõðîííûìè ñ îëåäåíåíèÿìè Åâðîïû (Moreno et al., 2001).
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âîäîåìîâ îêàçûâàëî ñîêðàùåíèå êîëè÷åñòâà îñàäêîâ* . Êî-
íå÷íî, äëÿ øïîðöåâûõ ëÿãóøåê, áîëüøóþ ÷àñòü æèçíè
ïðîâîäÿùèõ â âîäå, îíî áûëî îñîáåííî âàæíûì (ðèñ. 17).
Â ïåðèîä íàèáîëüøåé ñóõîñòè êëèìàòà ïëîùàäü ïóñòûíü
óâåëè÷èâàëàñü, è ñëåäû ïåñ÷àíûõ äþí, ïðåæäå ïåðåìå-
ùàâøèõñÿ âåòðàìè, íàõîäÿò òåïåðü çà 400�600 êì ê þãó
îò ñîâðåìåííîé ãðàíèöû Ñàõàðû. Ïîçæå, âî âðåìÿ ïîñëåä-
íåãî êëèìàòè÷åñêîãî îïòèìóìà, îêîëî 7000 ëåò íàçàä, êî-
ãäà ïîòåïëåíèå ñîïðîâîæäàëîñü óâëàæíåíèåì, ïëîùàäü,
çàíèìàåìàÿ äîæäåâûì ëåñîì, áûëà ïðèìåðíî âäâîå áîëü-
øå, ÷åì ñåé÷àñ, è ñàìûå ñåâåðíûå, ðåëèêòîâûå íàõîäêè
Xenopus â ãëóáèíå ïóñòûíè (ñì. ðèñ. 16) óêàçûâàþò íà
ïðåæíåå, áîëåå øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå.

Êîáýë ñ÷èòàë, ÷òî ìíîãîêðàòíî ñìåíÿâøèå äðóã äðó-
ãà ñîêðàùåíèÿ àðåàëîâ è ýêñïàíñèè ñïîñîáñòâîâàëè óâå-
ëè÷åíèþ ÷èñëà âèäîâ ïóòåì ñêðåùèâàíèÿ ñóùåñòâîâàâ-
øèõ â äëèòåëüíîé èçîëÿöèè è óæå íåñêîëüêî ðàçîøåäøèõ-
ñÿ ôîðì â ìåñòàõ èõ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà. Âûïîëíåííîå ê
íàñòîÿùåìó âðåìåíè îïèñàíèå êàðèîòèïîâ ìíîãî÷èñëåí-
íûõ ïîëèïëîèäíûõ âèäîâ Xenopus è, îñîáåííî, ýêñïåðè-
ìåíòû ïî ñêðåùèâàíèþ äåëàþò ìíåíèå îá àëëîïîëèïëî-
èäíîì ïðîèñõîæäåíèè áîëüøèíñòâà âèäîâ âåñüìà îáîñ-
íîâàííûì. Îäíàêî âíèìàòåëüíîå ðàññìîòðåíèå ðåçóëüòà-
òîâ ýòèõ ñêðåùèâàíèé âñå æå íå ïîçâîëÿåò ñîãëàñèòüñÿ ñ

* Íàáëþäåíèÿ, êàñàþùèåñÿ ïîíèæåíèÿ óðîâíÿ âîäû â êðóï-
íûõ àôðèêàíñêèõ îçåðàõ, ñîñòàâà äîííûõ îñàäêîâ, ñïåêòðîâ
ïûëüöû, ñîêðàùåíèÿ äîæäåâûõ ëåñîâ, ðàñøèðåíèÿ ñàâàíí è ñòå-
ïåé, ñîáðàííûå â îñíîâíîì Ìîðî è Ãàìèëüòîíîì, êðàòêî ðåôå-
ðèðîâàíû Òèíñëååì ñ ñîàâòîðàìè (Moreau, 1966; Hamilton, 1982;
Tinsley et al., 1996).
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íåêîòîðûìè âûñêàçàííûìè èì îáùèìè ñîîáðàæåíèÿìè.
«Íåò îñíîâàíèé ïîëàãàòü � ïèøåò Êîáýë, � ÷òî «íîð-
ìàëüíûå» ìåõàíèçìû âèäîîáðàçîâàíèÿ äîëæíû ðàáîòàòü
èíà÷å â òåòðàïëîèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ èëè â ïîïóëÿöèÿõ áîëåå
âûñîêèõ óðîâíåé ïëîèäíîñòè» (Kobel, 1996a, p. 400). È äà-
ëåå: «� âíîâü ïîÿâèâøèåñÿ àëëîïîëèïëîèäû íåñóò òàêîé
èçáûòîê ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè, êîòîðûé, ïî êðàéíåé
ìåðå òåîðåòè÷åñêè, äàåò èì àäàïòèâíûå âîçìîæíîñòè,

Ðèñ. 17. Èçìåíåíèÿ â ðàñïðîñòðàíåíèè äîæäåâîãî òðîïè÷åñêîãî ëåñà
â ÷åòâåðòè÷íîå âðåìÿ. (Èç Tinsley et al., 1996, ñ èçìåíåíèÿìè)
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íåäîñòóïíûå äëÿ äèïëîèäíûõ âèäîâ. Èõ ïëàñòè÷íîñòü ìî-
æåò îáúÿñíèòü, ïî÷åìó âñå, êðîìå îäíîãî äèïëîèäíîãî
âèäà � X. tropicalis � èñ÷åçëè. Ðîäèòåëüñêèå âèäû íàâåð-
íîå íå ñïîñîáíû êîíêóðèðîâàòü ñ èõ àëëîïîëèïëîèäíûìè
ïîòîìêàìè».

Íî ãèáðèäíûå ôîðìû ïðè ñâîåì ïîÿâëåíèè íå íå-
ñóò èçáûòêà ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè (ñì. ðàçäåë 4.1.3).
Èõ ïðåèìóùåñòâà îñíîâàíû íà êîíñåðâàöèè óäà÷íûõ ñî-
÷åòàíèé ãåíîâ, âîçíèêàþùèõ ïðè ãèáðèäèçàöèè èç àëëåëü-
íîãî ðàçíîîáðàçèÿ, õðàíèìîãî äèïëîèäíûìè ïðåäêàìè. Â
êàêîé ìåðå óäà÷íûå ñî÷åòàíèÿ ìîãóò ñîõðàíÿòüñÿ ïðè äâó-
ïîëîì ðàçìíîæåíèè àëëîïîëèïëîèäîâ, íàì ïðåäñòîèò ðàñ-
ñìîòðåòü òåïåðü.

Íà Còàíöèè ýêñïåðèìåíòàëüíîé çîîëîãèè Æåíåâñêî-
ãî óíèâåðñèòåòà áûëî ñäåëàíî ñâûøå 100 ñêðåùèâàíèé â
îáîèõ íàïðàâëåíèÿõ ìåæäó ðàçíûìè ïàðàìè âèäîâ
Xenopus. Ìåæâèäîâûå ãèáðèäû â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ
æèçíåñïîñîáíû, íî îáû÷íî ñòåðèëüíû. Ãëàâíàÿ ïðè÷èíà
ñòåðèëüíîñòè, î÷åâèäíî, ñîñòîèò â çàòðóäíåííîì ñïàðè-
âàíèè â ìåéîçå ãîìåîëîãè÷åñêèõ (ïîëó÷åííûõ îò ðàçíûõ
âèäîâ è ïîòîìó íå âïîëíå ãîìîëîãè÷íûõ) õðîìîñîì (Kobel
et al., 1996).

Êîáýë è Ìþëëåð îòìå÷àþò îñîáåííî èíòåðåñíûé
ðåçóëüòàò ñêðåùèâàíèÿ ìåæäó Xenopus vestitus è X. wittei.
Îáà ýòè âèäà îêòîïëîèäû è èìåþò ïî 72 õðîìîñîìû. Ñî-
ãëàñíî ïðåäëîæåííîé èíòåðïðåòàöèè, â ìåéîçå ãèáðèäà
X. vestitus × X. wittei, òàêæå èìåþùåãî 72 õðîìîñîìû, 36
õðîìîñîì ïî÷òè âñåãäà óñïåøíî îáúåäèíÿþòñÿ â áèâà-
ëåíòû (â 18 ïàð), ïîñêîëüêó ïîëó÷åíû îò îäíîãî è òîãî
æå ïðåäêîâîãî âèäà è ñîõðàíèëè âûñîêóþ ãîìîëîãèþ.
Îñòàëüíûå 36 õðîìîñîì ìåíåå ñõîäíû ìåæäó ñîáîé, ïî-
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ñêîëüêó ïðè âîçíèêíîâåíèè X. vestitus è X. wittei ïðèøëè
îò ðàçíûõ ïðåäêîâûõ âèäîâ (Kobel & Müller, 1977). Ýòà è
äðóãèå îñîáåííîñòè êàðèîòèïà øïîðöåâûõ ëÿãóøåê ïðè-
âåëè Êîáýëà ê çàêëþ÷åíèþ î ãèáðèäíîì ïðîèñõîæäåíèè
áîëüøèíñòâà èõ âèäîâ. Îäíà èç åãî ðàáîò ñïåöèàëüíî ïî-
ñâÿùåíà àëëîïîëèïëîèäíîìó âèäîîáðàçîâàíèþ ó Xenopus
(Kobel, 1996a).

Èòàê, íåïðàâèëüíîå ñïàðèâàíèå õðîìîñîì, ïðèíàä-
ëåæàùèõ ê ðàçíûì âèäîâûì íàáîðàì «A» è «B», ïðè
äàëüíåéøåì èõ ðàñõîæäåíèè ïðèâîäèò ê àíåóïëîèäèè,
ò.å. ê íåïîëíîìó (è, ñëåäîâàòåëüíî, íåñáàëàíñèðîâàííî-
ìó) íàáîðó õðîìîñîì â ðàçâèâàþùèõñÿ ãàìåòàõ. Èç-çà
ýòîãî ãèáðèäíûå ñàìöû Xenopus ñ êàðèîòèïîì AB ñòå-
ðèëüíû. Òî æå êàñàåòñÿ è ãèáðèäíûõ ñàìîê, íî â ìåíü-
øåé ñòåïåíè è íå âî âñåõ ñî÷åòàíèÿõ ñêðåùèâàåìûõ âè-
äîâ. Íà ýòîì ïðèìåðå ìû åùå ðàç ñòàëêèâàåìñÿ ñ óäèâè-
òåëüíûì ôàêòîì íåçàâåðøåííîñòè ìåéîçà â æåíñêîì ãà-
ìåòîãåíåçå (î ÷åì óïîìèíàëîñü â ãëàâå 2, ðàçäåë 2.3). Ïî-
ñêîëüêó ìåéîç ó áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ çàêàí÷èâàåòñÿ
òîëüêî ïîñëå ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ â ÿéöî, íàðóøå-
íèå ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ è âûçûâàåìàÿ èì àíåóïëîè-
äèÿ íå îñòàíàâëèâàþò äèôôåðåíöèàöèþ èêðèíîê. Êîáýë
îòìå÷àåò ýòî â ñëåäóþùèõ ñëîâàõ: «Ïîñêîëüêó ìåéîç èìå-
åò ìåñòî òîëüêî ïîñëå ïîëíîé äèôôåðåíöèàöèè îîöè-
òîâ, ÿéöà (ãèáðèäíûõ ñàìîê � Ñ.Ã.) ÿâëÿþòñÿ ôóíêöèî-
íàëüíûìè ãàìåòàìè, ïðèãîäíûìè ê îïëîäîòâîðåíèþ è
ñïîñîáíûìè ê íà÷àëó ðàçâèòèÿ» (Kobel, 1996a, p. 393).
Òåì íå ìåíåå ïîòîìñòâî, ðàçâèâàþùååñÿ èç îáû÷íûõ
ÿèö, ïðåòåðïåâøèõ ðåäóêöèîííîå äåëåíèå ÿäðà, ãèáíåò
â îñíîâíîì íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ýìáðèîãåíåçà (Kobel et al.,
1979).
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Íî ãèáðèäíûå ñàìêè ñïîñîáíû ïðîäóöèðîâàòü è âòî-
ðîé êëàññ ÿèö, êîòîðûé îáðàçóåòñÿ èç ýíäîðåäóïëèöèðî-
âàííûõ, «ïîëèïëîèäèçèðîâàííûõ» îîöèòîâ. Îòëè÷èå ýòèõ
ÿèö ñîñòîèò â òîì, ÷òî, ïîìèìî îáû÷íîé ïðåìåéîòè÷å-
ñêîé äóïëèêàöèè, ïðåäøåñòâóþùåé ó âñåõ îðãàíèçìîâ ìåé-
îòè÷åñêèì äåëåíèÿì, â íèõ ïðîèñõîäèò åùå îäèí (äîïîë-
íèòåëüíûé) öèêë äóïëèêàöèè ÄÍÊ. «Ýòè ÿéöà áîëåå êðóï-
íûå, îíè èìåþò ïðèìåðíî âäâîå áîëüøèé îáúåì, â íèõ õðî-
ìîñîìû âñåãäà îáðàçóþò áèâàëåíòû â ÷èñëå, ñîîòâåò-
ñòâóþùåì ñîìàòè÷åñêîìó ÷èñëó õðîìîñîì ìàòåðè»
(Kobel, 1996a, p. 393). Ìíåíèå î òîì, ÷òî ýòè áèâàëåíòû
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé àâòîáèâàëåíòû, ïðîèñõîäÿùèå îò äî-
ïîëíèòåëüíîé ïðåìåéîòè÷åñêîé äóïëèêàöèè õðîìîñîì,
ïîäòâåðæäàåòñÿ òåì, ÷òî ãèíîãåíåòè÷åñêîå ïîòîìñòâî, ðàç-
âèâàþùååñÿ èç «áîëüøèõ» ÿèö (ïðè ñòèìóëÿöèè ÿéöà ñïåð-
ìèåì, íî áåç èñïîëüçîâàíèÿ ñîäåðæàùèõñÿ â ìóæñêîé ãà-
ìåòå õðîìîñîì), ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êëîí ãåíåòè÷åñêè
èäåíòè÷íûõ îñîáåé (Kobel & Du Pasquier, 1975; Müller,
1977; Müller & Kobel, 1977)* . Ìåéîç â òàêèõ «ïîëèïëîè-
äèçèðîâàííûõ» áîëüøèõ ÿéöàõ ïðîõîäèò óñïåøíî, è ïî-
ñëå ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ ÿäðà â íèõ ñîõðàíÿþòñÿ ïîë-

* Òàê êàê èêðà øïîðöåâûõ ëÿãóøåê íå ðàçâèâàåòñÿ áåç îï-
ëîäîòâîðåíèÿ, åå ñòèìóëèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ñïåðìû îäíîãî èç
âèäîâ, íî âñå ïîòîìñòâî ãèáðèäíîé ñàìêè îñòàâàëîñü îäíîðîä-
íûì è ãåíîòèïè÷åñêè èäåíòè÷íûì ìàòåðèíñêîé îñîáè. Â ñâÿçè
ñ ýòèì Êîáýë è äþ Ïàñêüå ñïðàâåäëèâî õàðàêòåðèçóþò åãî êàê
ãèíîãåíåòè÷åñêîå (Kobel & Du Pasquier, 1975). Ñïîñîáíîñòü ïðî-
èçâîäèòü ìíîãî ëèáî ìàëî «ýíäîðåäóïëèöèðîâàííûõ» ÿèö ïå-
ðåäàåòñÿ äî÷åðÿì, ÷òî òàêæå ïîäòâåðæäàåò èõ ãèíîãåíåòè÷åñêîå
ïðîèñõîæäåíèå.
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íûå õðîìîñîìíûå íàáîðû äâóõ âèäîâ (A è B). Ïîñëå îï-
ëîäîòâîðåíèÿ èç íèõ ðàçâèâàþòñÿ òðèïëîèäíûå ñàìêè
(AAB èëè ABB), êîòîðûå âíîâü ñïîñîáíû äàâàòü äâà êëàññà
ÿèö: îáû÷íûå è áîëüøèå èêðèíêè, ïðåòåðïåâàþùèå äî-
ïîëíèòåëüíóþ ïðåìåéîòè÷åñêóþ äóïëèêàöèþ ÄÍÊ. Áîëü-
øèå èêðèíêè ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ (ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåð-
ìèÿ) è îêîí÷àíèÿ ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé ñîõðàíÿþò òðè-
ïëîèäíûé íàáîð õðîìîñîì, êîòîðûé çàòåì (ïðè êàðèîãà-
ìèè) îáúåäèíÿåòñÿ ñ ãàïëîèäíûì ÿäðîì ñïåðìèÿ, ÷òî âå-
äåò ê ðàçâèòèþ òåòðàïëîèäíûõ ëÿãóøåê.*  ×àñòîòà, ñ êîòî-
ðîé îáðàçóþòñÿ ïîëèïëîèäíûå ÿéöà, çàâèñèò îò òîãî, êà-
êèå èìåííî âèäû Xenopus ñêðåùèâàþòñÿ, è îò èíäèâèäó-
àëüíûõ îñîáåííîñòåé îñîáåé. Â ýêñïåðèìåíòàõ ïî ñêðå-
ùèâàíèþ íåêîòîðûõ âèäîâ ïî÷òè âñå ãèáðèäíûå ñàìêè
äàþò 90% è áîëåå «áîëüøèõ» ÿèö. Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ èõ
ïðîöåíò ãîðàçäî ìåíüøå (Kobel, 1996a, p. 395, table 21.1).

Èíòåðåñíî ñðàâíèòü ñõåìó ýêñïåðèìåíòîâ Êîáýëà è
åãî êîëëåã ïî ãèáðèäèçàöèè âèäîâ øïîðöåâûõ ëÿãóøåê ñ
ðàáîòàìè Á. Ë. Àñòàóðîâà ïî ñêðåùèâàíèþ äâóõ âèäîâ
øåëêîïðÿäà: Bombyx mori è B. mandarina.

* Â îïûòàõ ïî ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè øïîðöåâûõ ëÿãó-
øåê èñïîëüçîâàëèñü òîëüêî ïîëèïëîèäíûå âèäû, èìåþùèå 36 è
72 õðîìîñîìû â ñîìàòè÷åñêîì íàáîðå. Ïðè÷åì äîïîëíèòåëüíàÿ
ïðåìåéîòè÷åñêàÿ äóïëèêàöèÿ íàáëþäàëàñü â ñêðåùèâàíèÿõ âè-
äîâ êàê ñ ðàçíûìè, òàê è ñ îäèíàêîâûìè õðîìîñîìíûìè ÷èñëà-
ìè. Áîëüøèå èêðèíêè îáðàçîâûâàëèñü, íàïðèìåð, ó ãèáðèäà
Xenopus vestitus × X. laevis poweri (åãî êàðèîòèï AB âêëþ÷àë 36+18
õðîìîñîì) è ó òðîéíîãî ãèáðèäà (laevis × gilli) × muelleri (åãî
êàðèîòèï ABC ñëàãàëñÿ èç ãàìåòè÷åñêèõ íàáîðîâ òðåõ âèäîâ,
18+18+18 õðîìîñîì).
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� Êàê îòìå÷àåò Êîáýë, ãèáðèäíûå ñàìêè Xenopus, ïîìè-
ìî îáû÷íûõ ÿèö (íå ñïîñîáíûõ íîðìàëüíî ðàçâèâàòüñÿ
èç-çà íàðóøåíèé â ðåäóêöèîííîì äåëåíèè), ñêëîííû ïðî-
äóöèðîâàòü «ïîëèïëîèäèçèðîâàííûå» ÿéöà, êîòîðûå áëà-
ãîäàðÿ äîïîëíèòåëüíîé ïðåìåéîòè÷åñêîé äóïëèêàöèè
ñïîíòàííî ñîõðàíÿþò ïîñëå îêîí÷àíèÿ ìåéîçà íåðåäó-
öèðîâàííûé íàáîð õðîìîñîì. Èñïîëüçóÿ òàêèå ÿéöà, ãèá-
ðèäíûõ ëÿãóøåê ìîæíî ðàçìíîæàòü ãèíîãåíåçîì (áåç ðå-
êîìáèíàöèè).

Ñîãëàñíî èññëåäîâàíèÿì Àñòàóðîâà, â îáû÷íûõ ÿé-
öàõ Bombyx ìîæíî ñ ïîìîùüþ ñóáëåòàëüíîãî íàãðå-
âàíèÿ óñòðàíèòü ðåäóêöèîííîå äåëåíèå è òåì ñàìûì
èñêóññòâåííî ñîõðàíèòü íåðåäóöèðîâàííûé íàáîð
õðîìîñîì (ñì. ðàçäåë 3.1.5). Òåðìè÷åñêèé øîê ïî-
çâîëÿåò ñòèìóëèðîâàòü íåîïëîäîòâîðåííûå ÿéöà øåë-
êîïðÿäà ê ðàçâèòèþ è ðàçìíîæàòü ýòèõ íàñåêîìûõ
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè (áåç ðåêîìáèíàöèè).

�  Îïëîäîòâîðèâ «ïîëèïëîèäèçèðîâàííûå» ÿéöà ãèáðèä-
íûõ ñàìîê Xenopus, ñîäåðæàùèå ïîëíûé ãàìåòè÷åñêèé íà-
áîð õðîìîñîì êàæäîãî èç äâóõ ó÷àñòâîâàâøèõ â ñêðåùèâà-
íèè âèäîâ, ìîæíî ïîâûñèòü ïëîèäíîñòü â ñëåäóþùåì ïî-
êîëåíèè. Ïðè ñêðåùèâàíèè 36-õðîìîñîìíîãî ãèáðèäà
Xenopus laevis×gilli  ñ 36-õðîìîñîìíûì X. muelleri áûë ïî-
ëó÷åí «òðîéíîé òðèïëîèäíûé ãèáðèä» ñ ãàìåòè÷åñêèìè íà-
áîðàìè õðîìîñîì òðåõ âèäîâ (18+18+18)* . Ïðè âîçâðàòíîì
ñêðåùèâàíèè ãèáðèäíûõ (laevis × gilli ) ëÿãóøåê ñ ëþáûì
èç ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ, Xenopus laevis èëè Xenopus gilli ,

* Åñëè èñõîäèòü èç îñíîâíîãî ÷èñëà õðîìîñîì x=18, åãî
íóæíî ñ÷èòàòü òðèïëîèäîì, íî, ïîñêîëüêó âñå òðè âèäà, èñïîëü-
çîâàííûå â ýêñïåðèìåíòå, ÿâëÿþòñÿ äðåâíèìè òåòðàïëîèäàìè
è â êëåòêàõ ãèáðèäà íàñ÷èòûâàëîñü 54 õðîìîñîìû,  èñõîäÿ èç
îñíîâíîãî ÷èñëà õðîìîñîì x=9 ýòó ôîðìó, ñòðîãî ãîâîðÿ, ñëå-
äóåò ñ÷èòàòü ãåêñàïëîèäîì (6x).
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«ïîëèïëîèäèçèðîâàííûå» ÿéöà òàêæå ðàçâèâàþòñÿ
óñïåøíî è äàþò ïîòîìñòâî, áîëåå íàïîìèíàþùåå îòöà,
ïîñêîëüêó â ýòîì ñëó÷àå 36 õðîìîñîì ïðèíàäëåæàò îò-
öîâñêîìó âèäó è òîëüêî 18 � ìàòåðèíñêîìó (Kobel,
1996b, p. 75).

Ïðè ðàáîòå ñ øåëêîïðÿäîì áûëî çàìå÷åíî, ÷òî íå
ñîâñåì ïðàâèëüíûå êëåòî÷íûå äåëåíèÿ èíîãäà ïðè-
âîäÿò ê ñïîíòàííîé ñîìàòè÷åñêîé ïîëèïëîèäèçàöèè.
Íåêîòîðûå êëåòêè ðàçâèâàþùåãîñÿ ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêè ýìáðèîíà ñòàíîâÿòñÿ òåòðàïëîèäíûìè. Ðàç-
âèâøàÿñÿ èç íåãî «õèìåðíàÿ» ñàìêà íàðÿäó ñ äèï-
ëîèäíûìè îòêëàäûâàåò ãîðàçäî áîëåå êðóïíûå ÿéöà,
êîòîðûå ïðè òåðìè÷åñêîé ñòèìóëÿöèè ê ðàçâèòèþ
äàþò íà÷àëî ïîëíîñòüþ òåòðàïëîèäíûì áàáî÷êàì.
Êàê è ó Xenopus, ó Bombyx ìåéîòè÷åñêèå äåëåíèÿ
íå íàðóøåíû, ïîýòîìó ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ ñïåð-
ìîé Bombyx mandarina è îêîí÷àíèÿ ìåéîçà â ÿéöàõ
òåòðàïëîèäíîé ñàìêè B. mori îêàçûâàþòñÿ äâà ãàï-
ëîèäíûõ íàáîðà mori (28+28 õðîìîñîì) è îäèí íà-
áîð mandarina (28 õðîìîñîì). Ðàçâèâàþùååñÿ ïî-
òîìñòâî ñòàíîâèòñÿ òðèïëîèäíûì.

�  Òðèïëîèäíûå ãèáðèäíûå ñàìêè Xenopus âíîâü äàþò
îáû÷íûå (íåóñïåøíûå) è «ïîëèïëîèäèçèðîâàííûå» ÿéöà,
îïëîäîòâîðåíèå êîòîðûõ âåäåò ê ðàçâèòèþ òåòðàïëîèäíûõ
ïîòîìêîâ. Ñðåäñòâîì óñòðàíåíèÿ ðåäóêöèè (ñîõðàíåíèÿ ïî-
ëèïëîèäíîãî íàáîðà õðîìîñîì, íàêîïëåííîãî ãèáðèäíîé
ñàìêîé) âíîâü îñòàåòñÿ äîïîëíèòåëüíàÿ ïðåìåéîòè÷åñêàÿ
äóïëèêàöèÿ.

Òðèïëîèäíûå ñàìêè Bombyx îáëàäàþò îáû÷íîé äëÿ
ãèáðèäîâ è èñêóññòâåííûõ ïîëèïëîèäîâ ñòåðèëü-
íîñòüþ, îáúÿñíÿåìîé íåïðàâèëüíûì ðàñõîæäåíè-
åì õðîìîñîì â ðåäóêöèîííîì äåëåíèè. Íîðìàëü-
íûå, âõîäÿùèå â ìåéîç ÿéöà ó íèõ íåæèçíåñïîñîá-
íû, êàê è ó ëÿãóøåê, íî âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ òðèïëî-
èäíîãî çàðîäûøà äîâîëüíî ÷àñòî ïðîèñõîäèò íîâîå
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óäâîåíèå íàáîðà õðîìîñîì. Â ãîíàäàõ íåêîòîðûõ
ñàìîê îêàçûâàþòñÿ ãåêñàïëîèäíûå êëåòêè, è âîç-
íèêøåå â ðåçóëüòàòå ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé òðèï-
ëîèäíîå ìàòåðèíñêîå ÿäðî ÿéöåêëåòêè ïðè îïëî-
äîòâîðåíèè ñïåðìîé Bombyx mandarina ïîëó÷àåò,
íàêîíåö, òåòðàïëîèäíûé õðîìîñîìíûé íàáîð, ñî-
ñòîÿùèé èç äâóõ ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ êàæäîãî èç
ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ.

Ïðè ìåæâèäîâûõ ñêðåùèâàíèÿõ Xenopus ìàòåðèí-
ñêèé êàðèîòèï, íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå ìåéîçà, ñîõðàíÿåòñÿ
â «ïîëèïëîèäèçèðîâàííûõ» ÿéöàõ áëàãîäàðÿ ñïîíòàííî-
ìó óäâîåíèþ ÄÍÊ õðîìîñîì. Ó Bombyx óäâîåíèå ÄÍÊ òàê-
æå ïðîèñõîäèò ñïîíòàííî, â õîäå ñîìàòè÷åñêèõ êëåòî÷-
íûõ äåëåíèé âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ ãèáðèäíîãî ýìáðèîíà, ò.å.
â îáîèõ ñëó÷àÿõ èìååò ìåñòî äîïîëíèòåëüíàÿ ïðåìåéîòè-
÷åñêàÿ äóïëèêàöèÿ.

Ó øïîðöåâûõ ëÿãóøåê ñîõðàíåí íîðìàëüíûé ìåéîç;
èìåííî ïîýòîìó ðàçâèòèå îáû÷íûõ ÿèö, ïîëó÷åííûõ îò ãèá-
ðèäíûõ ñàìîê, âñåãäà áûâàåò íåóñïåøíûì. È òîëüêî äî-
ïîëíèòåëüíàÿ ïðåìåéîòè÷åñêàÿ äóïëèêàöèÿ (â áîëüøèõ,
«ïîëèïëîèäèçèðîâàííûõ» ÿéöàõ), ñîçäàþùàÿ âîçìîæíîñòü
äëÿ îáðàçîâàíèÿ àâòîáèâàëåíòîâ, îáåñïå÷èâàåò ïðàâèëüíîå
ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì âî âðåìÿ ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ.

Äîïîëíèòåëüíàÿ äóïëèêàöèÿ ÄÍÊ ðàññìàòðèâàåòñÿ
Ñ. Ã. Âàñåöêèì (1977) â êà÷åñòâå îäíîãî èç ìåõàíèçìîâ,
ïîçâîëÿþùèõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì æèâîòíûì, íå ïðèáå-
ãàÿ ê îïëîäîòâîðåíèþ, ñîõðàíÿòü â ðàçâèâàþùåìñÿ ÿéöå
ïîëíûé, íåðåäóöèðîâàííûé íàáîð õðîìîñîì, ñâîéñòâåí-
íûé ñîìàòè÷åñêèì êëåòêàì ìàòåðè (ñì. ðàçäåë 2.4). Êàê
âèäèì, âîññòàíîâëåíèå ãàìåòîãåíåçà ó äâóïîëûõ ïîëèïëî-
èäíûõ ãèáðèäîâ èäåò òåìè æå ïóòÿìè.
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Ñõîäñòâî â ðàçâèòèè äâóïîëûõ ìåæâèäîâûõ ãèáðè-
äîâ Xenopus è îäíîïîëûõ (ãèáðèäíûõ ïî ïðîèñõîæäåíèþ
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ÿùåðèö) Cnemidophorus íå îãðàíè-
÷èâàåòñÿ íàëè÷èåì äîïîëíèòåëüíîãî öèêëà äóïëèêàöèè
ÄÍÊ â ÿéöå äî íà÷àëà ìåéîçà. Óäâîåíèå õðîìîñîì, âîñ-
ñòàíàâëèâàþùåå îáðàçîâàíèå áèâàëåíòîâ (àâòîáèâàëåí-
òîâ), íå òîëüêî ïîçâîëÿåò èçáåæàòü àíåóïëîèäèè è ñâÿçàí-
íûõ ñ íåé íàðóøåíèé ðàçâèòèÿ ìîëîäè. Îíî, íåñîìíåííî,
èìååò è äðóãèå � ãåíåòè÷åñêèå ïîñëåäñòâèÿ, î ÷åì ïîé-
äåò ðå÷ü íèæå, â ñëåäóþùåì ðàçäåëå.

4.2.3. Òåòðàïëîèäíûå þæíîàìåðèêàíñêèå ãðûçóíû
Octodontidae

Ñðåäè ìëåêîïèòàþùèõ äî ñèõ ïîð íå îáíàðóæå-
íû âèäû ñ îäíîïîëûì, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì ðàçìíî-
æåíèåì. Ïîêà ýòî îáúÿñíÿþò òåì, ÷òî ðàçâèòèþ íåîï-
ëîäîòâîðåííîãî ÿéöà ó çâåðåé ïðåïÿòñòâóåò òàê íàçû-
âàåìûé ãåíîìíûé èìïðèíòèíã*  (Beçak & Kobashi, 2004;

* Èìïðèíòèíãîì (genomic imprinting) íàçûâàþò îáðàòè-
ìûå, íî âñå æå äîâîëüíî óñòîé÷èâî íàñëåäóåìûå èçìåíåíèÿ õðî-
ìîñîì, âëèÿþùèå íà àêòèâíîñòü ãåíîâ. Îäíèì èç ìåõàíèçìîâ
èìïðèíòèíãà ÿâëÿåòñÿ ìåòèëèðîâàíèå öèòîçèíà � îäíîãî èç
÷åòûðåõ âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ÄÍÊ íóêëåîòèäîâ. Êðîìå òîãî, èì-
ïðèíòèíã îñóùåñòâëÿåòñÿ áëàãîäàðÿ ìåòèëèðîâàíèþ, àöåòèëè-
ðîâàíèþ è ôîñôîðèëèðîâàíèþ ãèñòîíîâ, ó÷àñòâóþùèõ â óïà-
êîâêå ÄÍÊ â òåëå õðîìîñîì è âîçäåéñòâóþùèõ íà ïðîÿâëåíèå
ãåíîâ. Ìåòèëèðîâàííûå ãåíû óìîëêàþò, íå ýêñïðåññèðóþòñÿ;
ãåíû, ëåæàùèå â ãèïåðàöåòèëèðîâàííûõ ó÷àñòêàõ â öåëîì àê-
òèâíû, à ãèïîàöåòèëèðîâàííûõ � íå àêòèâíû (Strahl & Allis,
2000; Dillon & Festenstein, 2002; Hashimshony et al., 2003).
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Kono, 2006). Ñóùåñòâåííàÿ îñîáåííîñòü ðàçâèòèÿ ìëå-
êîïèòàþùèõ ñîñòîèò â òîì, ÷òî â ðåçóëüòàòå èìïðèí-
òèíãà íåêîòîðûå àóòîñîìíûå ãåíû, ïîëó÷åííûå îò îò-
öà, âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøà íå ýêñïðåññèðóþòñÿ.
Â äðóãèõ àóòîñîìíûõ ëîêóñàõ íå ýêñïðåññèðóþòñÿ ãå-
íû, ïîëó÷åííûå îò ìàòåðè (Gilbert, 2003), ïîýòîìó ÿé-
öåêëåòêà ìëåêîïèòàþùåãî, ïî êàêèì-òî ïðè÷èíàì ïðè-
ñòóïèâøàÿ áåç îïëîäîòâîðåíèÿ ê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîìó
ðàçâèòèþ, íå èìååò ïîëíîãî íàáîðà ðàáîòàþùèõ ãåíîâ
è â ñêîðîì âðåìåíè ïîãèáàåò. Òàêèì îáðàçîì, èìåííî
ãåíîìíûé èìïðèíòèíã ñëóæèò, ïî ìíåíèþ ñïåöèàëè-
ñòîâ, ãëàâíûì ïðåïÿòñòâèåì ê èñêóññòâåííîìó êëîíè-
ðîâàíèþ ìëåêîïèòàþùèõ â ëàáîðàòîðèè è ê âîçíèêíîâå-
íèþ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ ýòîé ãðóïïû â åñòåñò-
âåííûõ óñëîâèÿõ.

Ãåíåòè÷åñêàÿ ñèñòåìà çâåðåé, íåñîìíåííî, îðèåí-
òèðîâàíà íà ýâîëþöèîííûå èçìåíåíèÿ ïóòåì ïåðåðàáîò-
êè ïîëèìîðôíûõ ïîïóëÿöèé (èçìåíåíèÿ ÷àñòîò àëëåëåé),
à íå íà èñïîëüçîâàíèå êðàòêîâðåìåííûõ ïðåèìóùåñòâ êëî-

íèðîâàíèÿ, ïðèâîäÿùå-
ãî ê óòåðå ïîëèìîðôèç-
ìà. Òåì íå ìåíåå âî-
îäóøåâëåííûé óñïåõîì
ïðè ïîëó÷åíèè èñêóññò-
âåííîé äâóïîëîé òåòðà-
ïëîèäíîé ôîðìû øåëêî-
ïðÿäà Á. Ë. Àñòàóðîâ â
ñâîå âðåìÿ ïîëîæèòåëü-
íî îöåíèâàë âîçìîæ-
íîñòü ñîçäàíèÿ ïîëè-
ïëîèäíûõ ëèíèé âûñ-

Ðèñ. 18. Ïðåäñòàâèòåëü þæíîàìåðèêàí-
ñêîãî ñåìåéñòâà ãðûçóíîâ Octodonti-
dae � Pipanacoctomys aureus. (Èçîáðà-
æåíèå ñ èíòåðíåò-ñàéòà: www.cricyt.edu.ar)
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øèõ æèâîòíûõ: äâóïîëûõ àìôèäèïëîèäíûõ ïîðîä ìóëîâ,
çåáðîèäîâ è äð. (Àñòàóðîâ, 1968, 1969, 1971).

Ïîèñêè ïîëèïëîèäîâ ñðåäè ìëåêîïèòàþùèõ äîëãîå
âðåìÿ áûëè áåçóñïåøíû, õîòÿ øèðîêî âàðüèðóþùèå õðî-
ìîñîìíûå ÷èñëà èíîé ðàç ïðèâîäèëè ê êîíôóçó. Ñðåäè õî-
ìÿêîâ (Rodentia; Cricetinae) áûë íàéäåí âèä Mesocricetus
auratus (2n = 44), êîòîðûé ñî÷ëè çà àëëîòåòðàïëîèäíûé
(Sachs, 1952; Darlington, 1953). Ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî îí ïîÿ-
âèëñÿ â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ äâóõ äèïëîèäíûõ âèäîâ,
Cricetus cricetus è Cricetus griseus (2n = 22), íî àíàëèç è
ñðàâíåíèå ñîäåðæàíèÿ ÄÍÊ ó íåñêîëüêèõ âèäîâ õîìÿêîâ
îïðîâåðãëè ýòî ïîñïåøíîå ñóæäåíèå (Moses & Yerganian,
1952). Íàñòîÿùåé ïðè÷èíîé äâóêðàòíûõ ðàçëè÷èé â ÷èñëå
õðîìîñîì îêàçàëèñü ðîáåðòñîíîâñêèå ïåðåñòðîéêè, ò.å. ðàç-
äåëåíèå áîëüøèõ ìåòàöåíòðè÷åñêèõ õðîìîñîì ñ öåíòðî-
ìåðîé â ñðåäíåé ÷àñòè íà äâà ðàçäåëüíûõ ïëå÷à, íà àêðî-
öåíòðè÷åñêèå õðîìîñîìû, ñíàáæåííûå òåðìèíàëüíî ðàñïî-
ëîæåííîé öåíòðîìåðîé (Matthey, 1952, 1953).

Ëèøü íàìíîãî ïîçäíåå áûëè íàéäåíû äâà âî ìíî-
ãèõ îòíîøåíèÿõ àáåððàíòíûõ âèäà ãðûçóíîâ, Tympanoc-
tomys barrerae è Pipanacoctomys aureus (Rodentia,
Hystricognathi, Octodontidae), êîòîðûå, ïî-âèäèìîìó, äåé-
ñòâèòåëüíî ìîãóò áûòü íàçâàíû ïîëèïëîèäàìè (Gallardo
et al., 1999, 2004). Âñå, ÷òî èçâåñòíî ê íàñòîÿùåìó âðåìå-
íè îá ýòèõ æèâîòíûõ, ïîçâîëÿåò, êàê ìíå êàæåòñÿ, ïðè-
çíàòü ãèáðèäíîå, ñåò÷àòîå, ñîïðîâîæäàþùååñÿ ïîëèïëîè-
äèçàöèåé âèäîîáðàçîâàíèå ó ìëåêîïèòàþùèõ ðåäêèì, íî
ðåàëüíûì ÿâëåíèåì.

Ñåìåéñòâî îêòîäîíòèä ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íåîáû÷-
íóþ ãðóïïó þæíîàìåðèêàíñêèõ ãðûçóíîâ, íàñåëÿþùèõ çà-
ñóøëèâûå ðàâíèíû è ïðåäãîðüÿ Àíä. Îáà ïðèâëåêøèå
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âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé âèäà íàéäåíû â ïóñòûííûõ ïðî-
âèíöèÿõ Àðãåíòèíû è ñ÷èòàþòñÿ óçêî àäàïòèðîâàííûìè
ê óñëîâèÿì ïóñòûíè. Îáðàç æèçíè èõ ïî÷òè íåèçâåñòåí,
ñîäåðæàíèå â íåâîëå çàòðóäíåíî î÷åíü íåîáû÷íîé äèåòîé,
âêëþ÷àþùåé íåñêîëüêî âèäîâ ìåñòíûõ ðàñòåíèé ñ áîëü-
øèì ñîäåðæàíèåì ñîëåé. Ðàññìîòðèì äàííûå, íà îñíîâà-
íèè êîòîðûõ èõ ñ÷èòàþò ïåðâûìè òåòðàïëîèäíûìè ïðåä-
ñòàâèòåëÿìè ìëåêîïèòàþùèõ.

Èç 13 âèäîâ ñåìåéñòâà áîëüøàÿ ÷àñòü èìååò â ñîìà-
òè÷åñêèõ êëåòêàõ îò 54 äî 58 õðîìîñîì, 1 âèä 78 õðîìî-
ñîì è, íàêîíåö, 2 âèäà, ðàññìàòðèâàåìûå íàìè, ðåçêî âû-

Ðèñ. 19. Ñðàâíåíèå âèäîâ Octodontidae ïî ÷èñëó õðîìîñîì è ñîäåðæàíèþ
ÄÍÊ íà ÿäðî. (Ïî äàííûì Gallardo et al., 2003)

 Èçîáðàæåíèÿ æèâîòíûõ ñ èíòåðíåò-ñàéòîâ:
animaldiversity.ummz.umich.edu; www.cricyt.edu.ar
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äåëÿþòñÿ ïî ýòîìó ïðèçíàêó. Êðàñíàÿ âèñêàøåâàÿ êðûñà
Tympanoctomys barrerae èìååò ñàìîå áîëüøîå ñðåäè ìëå-
êîïèòàþùèõ ÷èñëî õðîìîñîì â ñîìàòè÷åñêèì íàáîðå �
102, à çîëîòàÿ âèñêàøåâàÿ êðûñà Pipanacoctomys aureus
� 92 õðîìîñîìû. Ïî ñîäåðæàíèþ ÄÍÊ æèâîòíûå òàêæå
ïðèìåðíî âäâîå îòëè÷àþòñÿ îò áëèçêèõ âèäîâ. Ñðåäíèé
ðàçìåð ãåíîìà, âû÷èñëåííûé äëÿ 31 âèäà ïîäîòðÿäà õèñò-
ðèêîãíàòíûõ ãðûçóíîâ (Hystricognathi, îòðÿä Rodentia), ñî-
ñòàâëÿåò 7.9±1.9 ïã íà ÿäðî (2ñ); äëÿ Tympanoctomys
barrerae ýòîò ïîêàçàòåëü ñîñòàâëÿåò 16.8 ïã, à äëÿ Pi-
panacoctomys aureus � 2ñ = 15.34 ïã (Gallardo et al., 2003,
2004).

Ñàìûì ïîëåçíûì äëÿ ïîíèìàíèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ
âèñêàøåâûõ êðûñ áûëî, êîíå÷íî, èçó÷åíèå ìåéîçà.
Ìóæñêîé ìåéîç Tympanoctomys barrerae õàðàêòåðèçóåò-
ñÿ ñòðîãèì îáðàçîâàíèåì 51 áèâàëåíòà, è â ýòîì îòíî-
øåíèè ñîâåðøåííî ñîîòâåòñòâóåò êàðòèíå, íàáëþäàå-
ìîé ó äèïëîèäíûõ âèäîâ. Êðîìå òîãî, âî âñåõ êëåòêàõ
íàáëþäàëîñü òèïè÷íîå ñîåäèíåíèå êîíåö â êîíåö äâóõ
ïîëîâûõ õðîìîñîì XY. Ìóæñêîé ìåéîç ó Pipanacoctomys
aureus òàêæå ïîäîáåí äèïëîèäíîìó, îí ïîêàçûâàåò 46
áèâàëåíòîâ è ñîåäèíåíèå ïîëîâûõ õðîìîñîì êîíåö â
êîíåö.

Ìåòàôàçà ìèòîòè÷åñêèõ äåëåíèé, îïèñàííàÿ ïî
ïðåïàðàòàì êîñòíîãî ìîçãà Pipanacoctomys aureus, ïîêà-
çûâàåò â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ 92 äâóïëå÷èå õðîìîñîìû,
êîòîðûå âêëþ÷àþò 25 ïàð ìåòàöåíòðèêîâ è ñóáìåòàöåí-
òðèêîâ è 19 ïàð ñóáòåëîöåíòðè÷åñêèõ õðîìîñîì . Áîëü-
øèíñòâî èç íèõ, êàê ñîîáùàþò àâòîðû, óäàåòñÿ ñãðóïïè-
ðîâàòü ïî 4 ïî ñõîäñòâó ðàçìåðîâ è ôîðìû (Gallardo et al.,
2004, fig, 3A). Íåêîòîðûå «÷åòâåðêè» (îáðàçîâàííûå ïàðàìè
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Ðèñ. 20. Êàðèîòèï Pipanacoctomys aureus «arranged as a tetraploid», èçî-
áðàæåíû íå âñå õðîìîñîìû (èç Gallardo et al., 2004). Â âåðõíåì ðÿäó
äëÿ òðåõ ãðóïï õðîìîñîì ïîìå÷åíû (áåëûå) ïàðû «ñòðîãèõ ãîìîëîãîâ»,
ïðåäïîëîæèòåëüíî ïîëó÷åííûå îò îäíîãî èç ïðåäêîâûõ âèäîâ.

 Öèôðàìè îáîçíà÷åíû ãðóïïû ãîìîëîãîâ.



209ÎÃÐÀÍÈ×ÅÍÈÅ ÐÅÊÎÌÁÈÍÀÖÈÈ ÏÐÈ ÄÂÓÏÎËÎÌ�

4�5, 12�13, 18�19) ñîñòîÿò èç î÷åíü ñõîäíûõ õðîìîñîì.
Äðóãèå (22�23, 37�38, 43�44) «èìåþò ïàðíîå ñõîäñòâî»,
ò.å. ðàñïàäàþòñÿ íà ïàðû ãîìîëîãîâ (ðèñ. 20 ). Ñóáìåòà-
öåíòðè÷åñêàÿ ïàðà 1 è ñóáòåëîöåíòðè÷åñêàÿ ïàðà 28 íå
ìîãóò áûòü âûñòðîåíû, êàê îñòàëüíûå õðîìîñîìû (îíè,
ïî-âèäèìîìó, çàòðîíóòû ïðîöåññîì «äèïëîèäèçàöèè»).
Ïàðà, èìåþùàÿ âòîðè÷íóþ ïåðåòÿæêó, ìàðêèðóåò ó
Octodontidae õðîìîñîìó, íåñóùóþ ÿäðûøêîâûé îðãàíè-
çàòîð. Êàê è ó Tympanoctomys barrerae, ó Pipanacoctomys
aureus âòîðè÷íàÿ ïåðåòÿæêà ïðèñóòñòâóåò òîëüêî íà äâóõ
õðîìîñîìàõ. X-õðîìîñîìàìè Ãàëëàðäî íàçûâàåò ñàìûå
êðóïíûå â êàðèîòèïå ñóáìåòàöåíòðèêè (Gallardo et al.,
1999). Êàê è ó äðóãèõ îêòîäîíòèä (âêëþ÷àÿ Tympanoctomys
barrerae), Y-õðîìîñîìîé ó Pipanacoctomys aureus ÿâëÿåò-
ñÿ åäèíñòâåííûé â êàðèîòèïå àêðîöåíòðèê (Gallardo, 1992;
Gallardo et al., 1999).

Äîïîëíèòåëüíûì, ìîæåò áûòü, ìåíåå íàäåæíûì
óêàçàíèåì íà òåòðàïëîèäíîñòü Tympanoctomys barrerae è
Pipanacoctomys aureus Ãàëëàðäî ñ÷èòàåò óâåëè÷åííûå ðàç-
ìåðà êëåòîê è ãîëîâêè ñïåðìèåâ (Gallardo et al., 2002,
2003).

Ñòðåìÿñü ñîáðàòü êàê ìîæíî áîëåå ðàçíîñòîðîííèå
àðãóìåíòû â ïîëüçó ïîëèïëîèäèè îáñóæäàåìûõ âèäîâ, èñ-
ñëåäîâàòåëè ïðîâåëè ïîëèìåðàçíóþ öåïíóþ ðåàêöèþ (in
situ PCR). Ñ ïîìîùüþ ýòîãî ìåòîäà (Martínez et al., 1995)
â èíòåðôàçíûõ ÿäðàõ áûë ïîìå÷åí âûñîêîêîíñåðâàòèâíûé
ãåí ðåöåïòîðà àíäðîãåíà (AR, èçâåñòíûé òàêæå êàê Tfm),
êîòîðûé ïðåäñòàâëåí â ãàïëîèäíîì íàáîðå îäíîé êîïèåé.
Ìåòêè, óêàçûâàþùèå êàæäóþ êîïèþ ýòîãî ãåíà, ïîçâîëÿ-
þò îöåíèòü ÷èñëî õðîìîñîì, â êîòîðûõ èìååòñÿ îòíîñÿùèé-
ñÿ ê íåìó ëîêóñ. Ïîñêîëüêó ýòîò ãåí ó ÷åëîâåêà è ãðûçóíîâ
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ñöåïëåí ñ ïîëîì è ëåæèò â X-õðîìîñîìå, îí ïîçâîëÿåò îï-
ðåäåëèòü ÷èñëî X-õðîìîñîì, ïðèñóòñòâóþùèõ â êàðèîòè-
ïå, è òàêèì îáðàçîì ñóäèòü îá óðîâíå ïëîèäíîñòè (ïîä-
ðîáíåå ñì. Gallardo et al., 2004, p. 444*).

Â êà÷åñòâå åùå îäíîãî òåñòà, ïîçâîëÿþùåãî ñóäèòü
î ÷èñëå ðîäñòâåííûõ ëîêóñîâ â õðîìîñîìíûõ íàáîðàõ ðîä-
ñòâåííûõ âèäîâ, áûëà ïðîâåäåíà ãèáðèäèçàöèÿ òîòàëüíîé
ÄÍÊ Octomys mimax, Octodontomys gliroides, Tympano-
ctomys barrerae è Pipanacoctomys aureus (ìåòîäîì Southern
blot-àíàëèçà). Ïðîáû ÄÍÊ èç îáû÷íûõ äèïëîèäíûõ âè-
äîâ, Octomys mimax è Octodontomys gliroides, ïîêàçàëè íà
àãàðîçíîì ãåëå îäíó îêðàøåííóþ ïîëîñó, à ÄÍÊ èç
Tympanoctomys barrerae è Pipanacoctomys aureus äàëè äâå
ïîëîñû, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óäâîåíèè ñîîòâåòñòâóþ-
ùåãî ëîêóñà, ò.å. î åãî ïðèñóòñòâèè åùå â îäíîé ïàðå õðî-
ìîñîì (Gallardo et al., 2004, p. 446, fig. 1, C and D).

Êàê âèäèì, ìíåíèå Ãàëëàðäî è åãî ñîàâòîðîâ î òîì,
÷òî äâà âèäà îêòîäîíòèä, îòëè÷àþùèõñÿ íåîáû÷íî áîëü-

* Ñîãëàñíî ðàçâèâàåìîé èññëåäîâàòåëÿìè ãèïîòåçå, â êà-
ðèîòèïå ñàìöà äîëæíû ïðèñóòñòâîâàòü òðè X-õðîìîñîìû è îä-
íà Y-õðîìîñîìà, à â êàðèîòèïå ñàìêè � ÷åòûðå X-õðîìîñîìû,
íî íà ïðåïàðàòàõ íå ïîëó÷èëîñü ñõåìàòè÷íî-ïðàâèëüíîãî
ðàñïðåäåëåíèÿ. Â ÿäðàõ ñàìîê ïðåäïîëàãàåìîãî òåòðàïëîèäà íà-
áëþäàëèñü 4, 3, 2 ëèáî 1 ìåòêà (ñîîòâåòñòâåííî â 14%, 17%,
23% è 46% ÿäåð); ó ñàìöà íàáëþäàëèñü 3, 2 ëèáî 1 ìåòêà (ñîîò-
âåòñòâåííî â 22%, 30% è 48% ÿäåð). Êîíòðîëüíàÿ ñåðèÿ ïîä-
ñ÷åòîâ, âûïîëíåííûõ íà ìàòåðèàëå îáûêíîâåííîé äèïëîèäíîé
äîìîâîé ìûøè Mus musculus, ïîêàçàëà ïî 2 è 1 ìåòêè íà ÿäðî ó
ñàìêè (ñîîòâåòñòâåííî â 45% è 55% ÿäåð). Ñòàòèñòè÷åñêè âñå
ðàçëè÷èÿ â âûñîêîé ñòåïåíè äîñòîâåðíû.
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øèìè õðîìîñîìíûìè ÷èñëàìè, äåéñòâèòåëüíî, ñëåäóåò
ñ÷èòàòü òåòðàïëîèäíûìè, îñíîâàíî íà âåñüìà óáåäèòåëü-
íûõ íàáëþäåíèÿõ. Õîòÿ íå âñå ñïåöèàëèñòû ñåé÷àñ ãîòî-
âû ñ íèì ñîãëàñèòüñÿ, íåò ñìûñëà îñïàðèâàòü ôàêòû, äëÿ
ïðîâåðêè êîòîðûõ íåò äîïîëíèòåëüíîãî ìàòåðèàëà. Ïî-
ëåçíåå, ìíå êàæåòñÿ, áûëî áû çàäóìàòüñÿ íàä òåì, â êà-
êîé ìåðå ïðåäïîëîæåíèå î ãèáðèäíîì ïðîèñõîæäåíèè
ýòèõ æèâîòíûõ ñîãëàñóåòñÿ ñî ñëîæèâøèìèñÿ ê íàñòîÿ-
ùåìó âðåìåíè ïðåäñòàâëåíèÿìè î ðîëè ñåò÷àòîé ýâîëþ-
öèè â ôèëîãåíåçå âûñøèõ æèâîòíûõ, ïðåæäå âñåãî ìëå-
êîïèòàþùèõ.

Íóæíî ïðèçíàòü, ÷òî â íåêîòîðûõ ãðóïïàõ æèâîò-
íîãî öàðñòâà � ó ðûá, çåìíîâîäíûõ ÿùåðèö, íàñåêî-
ìûõ � ãèáðèäèçàöèÿ, äåéñòâèòåëüíî, ðàñïðîñòðàíåíà äî-
âîëüíî øèðîêî. Ñîçäàâàÿ êëîíàëüíûå èëè ïîëóêëîíàëü-
íûå âèäû, îíà íå íàðóøàåò íåçàâèñèìîñòè ãåíîìîâ äâó-
ïîëûõ äèïëîèäíûõ âèäîâ, à èìåííî îíè ñîñòàâëÿþò îñ-
íîâó ýâîëþöèè ëþáîé ãðóïïû âûñøèõ îðãàíèçìîâ, îñó-
ùåñòâëÿþùåéñÿ ïóòåì ïîñòåïåííîãî ïðåîáðàçîâàíèÿ ïî-
ëèìîðôíûõ ïîïóëÿöèé.

Ïîýòîìó òàê èíòåðåñíû è òðóäíû äëÿ èíòåðïðåòà-
öèè ñëó÷àè, êîãäà îñòàíîâêà èëè ñòðîãîå îãðàíè÷åíèå ðå-
êîìáèíàöèè ñî÷åòàþòñÿ ñ ñîõðàíåíèåì äâóïîëîãî ðàçìíî-
æåíèÿ, êàê ýòî èìååò ìåñòî ó þæíîàìåðèêàíñêèõ ãðûçó-
íîâ ñåìåéñòâà Octodontidae è àôðèêàíñêèõ øïîðöåâûõ ëÿ-
ãóøåê ðîäà Xenopus. Îöåíêà ýâîëþöèîííûõ ñïîñîáíîñòåé
òåòðàïëîèäíûõ âèäîâ Octodontidae ìîæåò áûòü äâîÿêîé.
Ñ îäíîé ñòîðîíû, ìîæíî äóìàòü, ÷òî èõ äâóïîëîå ðàçìíî-
æåíèå, äåéñòâèòåëüíî, ñëóæèò ýôôåêòèâíîé ðåêîìáèíà-
öèè, îáåñïå÷èâàþùåé âèäó ïîëèìîðôèçì è áîãàòîå ðàç-
íîîáðàçèå ñâîéñòâåííûõ êàæäîé îñîáè èíäèâèäóàëüíûõ
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ñî÷åòàíèé ãåíîâ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìîæíî äîïóñòèòü, ÷òî
îíè òîëüêî èìèòèðóþò ïîëíîöåííîå ïîëîâîå ðàçìíîæå-
íèå, îñòàâàÿñü ïî ñóùåñòâó êëîíàëüíûìè âèäàìè.

Êàðèîòèï îêòîäîíòèä, ñêîðåå, ñâèäåòåëüñòâóåò â
ïîëüçó âòîðîé âîçìîæíîñòè. Áóëüøàÿ ÷àñòü õðîìîñîì
ïðåäñòàâëåíà ÷åòûðüìÿ ãîìîëîãàìè, íî â ìåéîçå íå îáðà-
çóåòñÿ êâàäðèâàëåíòîâ, à îíè ïîäðàçäåëåíû íà äâå ãåìèî-
ëîãè÷íûå ïàðû. Âî âðåìÿ êðîññèíãîâåðà òîëüêî õðîìîñî-
ìû, ïîëó÷åííûå îò îäíîãî èç ïðåäêîâûõ âèäîâ, îáìåíè-
âàþòñÿ ìåæäó ñîáîé ó÷àñòêàìè. Òàêèì îáðàçîì, â ìåéîçå
òåòðàïëîèäíîãî âèäà ïðîèñõîäèò íåçàâèñèìàÿ ðåêîìáè-
íàöèÿ äâóõ äèïëîèäíûõ ïðåäêîâûõ õðîìîñîìíûõ íàáî-
ðîâ, êîòîðûå íèêîãäà íå ñìåøèâàþòñÿ è íå îáìåíèâàþòñÿ
àëëåëÿìè. Ãèáðèäíîå ñîñòîÿíèå, âîçíèêøåå ïðè ñêðåùè-
âàíèè ïðåäêîâûõ âèäîâ, ñîõðàíÿåòñÿ íåñìîòðÿ íà ïîñòî-
ÿííîå äâóïîëîå ðàçìíîæåíèå.

Íóæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ýòî ÿâëåíèå íåëüçÿ ñ÷èòàòü
ñîâåðøåííî óíèêàëüíûì, íå èìåþùèì àíàëîãèè. Ñðåäè
ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ ñëèòíîãî íàñëåäîâàíèÿ õîðîøî
ïðèòåðòûõ äðóã ê äðóãó ïðèçíàêîâ («ñîõðàíåíèÿ öåëîñò-
íîñòè êîàäàïòèðîâàííûõ ñî÷åòàíèé àëëåëåé») Æó÷åíêî
è Êîðîëü íàçûâàþò áëîêèðîâàíèå êðîññèíãîâåðà çà ñ÷åò
õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê. Âî ìíîãèõ õîðîøî èçó÷åííûõ
íà äðîçîôèëå ñëó÷àÿõ ãåòåðîçèãîòíîñòè ïî èíâåðñèÿì èëè
òðàíñëîêàöèÿì «�ïîïóëÿöèÿ ñîñòîèò êàê áû è ç  ä â ó õ
ð å ê îì á è í à ö è î í í î  è ç î ë è ð î â à í í û õ  ä ð ó ã  î ò
ä ð ó ã à  ã å í î ô î í ä î â  (ïî ãåíàì, âêëþ÷åííûì â ïåðå-
ñòðîéêó), âíóòðè êîòîðûõ, îäíàêî, îáìåí àëëåëåé ìåæäó
ãåíîòèïàìè ïðîèñõîäèò. Çíà÷åíèå òàêîé ëîêàëüíîé èçî-
ëÿöèè ñîñòîèò â òîì, ÷òî êàæäàÿ èç ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé ìîæåò áûòü ïðèñïîñîáëåíà ê ñâîåé ñðåäå, à ãåòå-
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ðîçèãîòû ìîãóò îáëàäàòü ñåëåêòèâíûìè ïðåèìóùåñò-
âàìè.» (Æó÷åíêî è Êîðîëü, 1985, c. 102)

Ïîäîáíî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì ôîðìàì, ïîëüçóþ-
ùèìñÿ ïðåèìóùåñòâàìè îñòàíîâêè ðåêîìáèíàöèè, äâóïî-
ëûå ïîëèïëîèäíûå âèäû óäîâëåòâîðÿþò âñåì èëè õîòÿ áû
íåêîòîðûì ïðèçíàêàì «áèîëîãè÷åñêîãî ïðîãðåññà», êîòî-
ðûé õàðàêòåðèçóåòñÿ (Ñåâåðöîâ, 1934, ñ. 60):

«1) ÷èñëåííûì óâåëè÷åíèåì îñîáåé <�> äàííîé ñèñ-
òåìàòè÷åñêîé ãðóïïû,
2) ïðîãðåññèðóþùèì ðàññåëåíèåì, ò. å. çàõâàòîì
íîâûõ àðåàëîâ îáèòàíèÿ, è
3) ðàñïàäåíèåì <...> íà ïîä÷èíåííûå ñèñòåìàòè-
÷åñêèå åäèíèöû».

Ýòîò ïðîãðåññ ó Octodontidae è Xenopus äîñòèãàåòñÿ
äîðîãîé öåíîé. Îñòàíîâêà ðåêîìáèíàöèè, à âìåñòå ñ íåé
èçîëÿöèÿ îò ïðåäêîâûõ âèäîâ è âîññòàíîâëåíèå ãàìåòîãå-
íåçà, îñóùåñòâëÿþòñÿ çäåñü ñ ïîìîùüþ î÷åíü ãðóáîãî è
äåéñòâåííîãî ìåõàíèçìà � ñêà÷êà ïëîèäíîñòè. Â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ çàêëþ÷åíèåì À. Í. Ñåâåðöîâà áèîëîãè÷åñêèé ïðî-
ãðåññ ìîæåò äîñòèãàòüñÿ ñàìûìè ðàçíûìè ïóòÿìè, â òîì
÷èñëå ïóòåì ä å ã å í å ð à ö è è, â íàøåì ñëó÷àå � ïóòåì
ðàçðóøåíèÿ ãåíåòè÷åñêîé ñèñòåìû âèäà, âêëþ÷àÿ óòðàòó ïî-
ëèìîðôèçìà è âîçìîæíîñòè ê ïîïóëÿöèîííîé ýâîëþöèè.

4.2.4. Ìîãóò ëè êëîíàëüíûå âèäû âåðíóòüñÿ
ê ïîëîâîìó ðàçìíîæåíèþ?

Âñå óñïåøíî ýâîëþöèîíèðóþùèå ãðóïïû æèâîò-
íûõ, ðàñòåíèé è äàæå ìèêðîîðãàíèçìîâ ðàçâèâàþòñÿ
ïðè ó÷àñòè ïðîöåññîâ ðåêîìáèíàöèè. Ñàìûì ìîùíûì,
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óíèâåðñàëüíûì è, ïî-âèäèìîìó, ñàìûì ýôôåêòèâíûì èí-
ñòðóìåíòîì ðåêîìáèíàöèè ïðèíÿòî ñ÷èòàòü ïîëîâîé ïðî-
öåññ. Õîòÿ ïðîòèñòîëîãè âñå åùå ñïîðÿò î ñóùåñòâîâàíèè
ïåðâè÷íî áåñïîëûõ ãðóïï æèâîòíûõ, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî
åñëè òàêèå ôîðìû è äîæèëè äî íàøèõ äíåé, òî îíè íå
îòíîñÿòñÿ ê íàèáîëåå óñïåøíûì, áûñòðî ðàçâèâàþùèì-
ñÿ, ïðîãðåññèâíûì ãðóïïàì.

Ïåðñïåêòèâíîå, óñòîé÷èâîå ðàçâèòèå îïèðàåòñÿ íà
ñîçäàííûé ìóòèðîâàíèåì, ò.å. ïóòåì ïðîá è îøèáîê,
àïðîáèðîâàííûé â õîäå êîíêóðåíöèè îñîáåé è âèäîâ ãå-
íåòè÷åñêèé ïîëèìîðôèçì. Ýòîò «èñòîðè÷íûé», åñëè óìå-
ñòíî òàê âûðàçèòüñÿ, ïðîöåññ ðàçâèòèÿ, ñâÿçàííûé ñî ñìå-
íîé ìíîãèõ ïîêîëåíèé, îñíîâûâàåòñÿ íà ðåàëèçàöèè íà-
êîïëåííîé ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè. ×àùå âñåãî îí
âåäåò ê ïîÿâëåíèþ â ñîñòàâå ðîäà (èëè áîëåå êðóïíîãî
òàêñîíà) âååðà âèêàðèðóþùèõ âèäîâ, çàìåùàþùèõ äðóã
äðóãà â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà. Ëèøü èíîãäà � ñíîâà íà
áàçå íàêîïëåííîãî ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà � ýòîò ïðî-
öåññ ìîæåò ïðèâîäèòü ê ïîäúåìó îáùåé îðãàíèçàöèè íà
íîâûé, áîëåå âûñîêèé � àðîìîðôíûé óðîâåíü (Ñåâåð-
öîâ, 1934). Ïî êàêîìó áû èç óïîìÿíóòûõ íàïðàâëåíèé
íè ïîøëî ðàçâèòèå äâóïîëîãî ïîëèìîðôíîãî âèäà, åãî
âûæèâàíèå îáåñïå÷èâàåòñÿ ïðååìñòâåííîñòüþ, áîãàòñò-
âîì ãåíîôîíäà. Ñêà÷êè æå è íåèçáåæíûå íàðóøåíèÿ ïî-
ïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû ïðè áèîëîãè÷åñêèõ, ñîöèàëüíûõ
è ïðî÷èõ ðåâîëþöèîííûõ ïåðåóñòðîéñòâàõ, ñîïðîâîæ-
äàåìûõ ïåðåðàáîòêîé áîëüøîãî îáúåìà íàñëåäóåìîé èí-
ôîðìàöèè, âñåãäà ñâÿçàíû ñ óòðàòàìè è ïîòîìó ÷ðåâàòû
ïðîâàëîì.

Èç ñêàçàííîãî çäåñü è èç ñîäåðæàíèÿ ïðåäøåñòâóþ-
ùèõ ãëàâ, êàê ìíå êàæåòñÿ, ÿñíî, ÷òî ïðåêðàùåíèå íîð-
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ìàëüíîãî ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ è îáåñïå÷èâàåìîé èì
ïîëíîöåííîé ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè ðåçêî ñíèæàåò
ýâîëþöèîííûå âîçìîæíîñòè, ïîýòîìó áîëüøàÿ ÷àñòü êëî-
íàëüíûõ âèäîâ è ðàñ, íåñîìíåííî, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
òóïèêîâûå âåòî÷êè. Îíè æèçíåñïîñîáíû è íåðåäêî âûòåñ-
íÿþò ñâîèõ ïðåäêîâ ñ èñêîííûõ ìåñò îáèòàíèÿ, íî íåäîë-
ãîâå÷íû è âûìèðàþò ïðè èçìåíåíèè óñëîâèé ñðåäû.

Îäíàêî îáèëèå îáðå÷åííûõ âûìèðàíèþ íåðåêîìáè-
íèðóþùèõ èëè «âÿëî ðåêîìáèíèðóþùèõ» ïîëèïëîèäíûõ
ãðóïï çàñòàâëÿåò çàäóìàòüñÿ: âñåãäà ëè îòêàç îò ïîëîâîãî
ðàçìíîæåíèÿ, äàðóÿ êðàòêèé áèîëîãè÷åñêèé óñïåõ, îòíè-
ìàåò âñÿêóþ ýâîëþöèîííóþ ïåðñïåêòèâó? Ñïîñîáíû ëè
âèäû, ïåðåøåäøèå ê êëîíèðîâàíèþ, îñâîèâ íîâûå, ñâî-
áîäíûå äî òîãî ìåñòà îáèòàíèÿ, ìíîãîêðàòíî ïîâûñèâ ÷èñ-
ëåííîñòü ñâîèõ îñîáåé, ïðè âñòðå÷å â íîâîì àðåàëå ñ äâó-
ïîëûì êîíêóðåíòîì âíîâü âåðíóòüñÿ ê ïîëîâîìó ðàçìíî-
æåíèþ? Âñå, ÷òî ìû ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè çíàåì îá
ýâîëþöèîííûõ âîçìîæíîñòÿõ êëîíàëüíûõ ïîïóëÿöèé êàê
áóäòî çàñòàâëÿåò îòðèöàòåëüíî îòâåòèòü íà ýòîò âîïðîñ.

×òîáû íå óõîäèòü ñëèøêîì äàëåêî îò íàøåé îñ-
íîâíîé òåìû � êëîíèðîâàíèÿ è åãî ðîëè â îáîãàùåíèè
ðàçíîîáðàçèÿ ôàóíû è ôëîðû, ÿ áû õîòåë ëèøü î÷åíü
êðàòêî î÷åðòèòü êðóã ñëîæèâøèõñÿ è â öåëîì ïðàâèëü-
íûõ ïðåäñòàâëåíèé, êîòîðûõ ïðèäåðæèâàåòñÿ áîëüøàÿ
÷àñòü ñîâðåìåííûõ çîîëîãîâ è áîòàíèêîâ-ñèñòåìàòèêîâ.
Ñîãëàñíî óñòîÿâøèìñÿ âçãëÿäàì â îñíîâå âñåõ ìèêðîýâî-
ëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé, âåäóùèõ ê äèâåðãåíöèè è
îáîñîáëåíèþ âèäîâ, ëåæàò èçìåíåíèÿ ïîïóëÿöèîííûå.
Ãëàâíûì äåéñòâóþùèì â íèõ ôàêòîðîì ïðèçíàí îòáîð, à
ìàòåðèàëîì � àëëåëè ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ. Âñÿêèé
ðàç, îáðàùàÿñü ê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì âèäàì èëè ðàñàì
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æóêîâ, ìîëëþñêîâ è ÿùåðèö, è, ïî-âèäèìîìó, äàæå ê äâó-
ïîëûì ãèáðèäîãåíåòè÷åñêèì ïîëèïëîèäíûì ëÿãóøêàì,
ìû íàõîäèì, ÷òî ó ýòèõ æèâîòíûõ âñëåä çà îãðàíè÷åíè-
åì ðåêîìáèíàöèè ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé óï-
ðîùàåòñÿ. ×åì äàëüøå çàéäåò óïðîùåíèå, òåì ìåíåå ïåð-
ñïåêòèâíûì ìàòåðèàëîì äëÿ äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ ñìî-
æåò ñëóæèòü ïîïóëÿöèÿ.

Ñòîðîííèêàìè è ñîçäàòåëÿìè ñèíòåòè÷åñêîé òåîðèè
ýâîëþöèè � à ñðåäè íèõ â ýòîé ñâÿçè óìåñòíî óïîìÿíóòü
ïðåæäå âñåãî Ô. Ã. Äîáðæàíñêîãî, Äæ. Ñèìïñîíà, Í. Â.Òè-
ìîôååâà-Ðåñîâñêîãî, Ý. Ìàéðà � âèäîîáðàçîâàíèå ïîíè-
ìàëîñü ïðåæäå âñåãî êàê ïðîöåññ ñîçäàíèÿ è çàêðåïëåíèÿ
íîâûõ ñî÷åòàíèé ïðèçíàêîâ, çàõâàòûâàþùèé ïåðåðàáîò-
êó çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè âèäîâîãî ãåíîôîíäà. Ïîñëå òîãî,
êàê áûë äîêàçàí øèðîêèé ïîëèìîðôèçì ïðèðîäíûõ ïî-
ïóëÿöèé (×åòâåðèêîâ, 1926, è ìíîãî÷èñëåííûå ðàáîòû åãî
ó÷åíèêîâ), ãëàâíûì ñîäåðæàíèåì ìèêðîýâîëþöèè � ò.å.
ãåíåòè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè íà âíóòðèâèäîâîì è âè-
äîâîì óðîâíå � ñòàëè ñ÷èòàòü èçìåíåíèÿ ÷àñòîò ãåíîâ.
Ëîêàëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ áûëà ïðèçíàíà ýëåìåíòàðíîé ýâî-
ëþöèîííîé ñòðóêòóðîé (Dobzhansky, 1951, p. 260; Òèìî-
ôååâ-Ðåñîâñêèé è äð., 1969, ñ. 66).

Äèâåðãåíöèþ íåïðåìåííî ñâÿçûâàëè ñ ïðååìñòâåí-
íîñòüþ, ïîñòåïåííûì íàêîïëåíèåì îòëè÷èé ïðè ñîõðà-
íåíèè çíà÷èòåëüíîãî îáùåãî áàãàæà íàñëåäñòâåííîé èç-
ìåí÷èâîñòè. Íåñõîäñòâî âçãëÿäîâ î ïðè÷èíàõ ðàçäåëåíèÿ
âèäîâûõ ãåíîôîíäîâ âîçáóäèëî áåñêîíå÷íûé ñïîð î ðå-
àëüíîñòè ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ, ò.å. î âîçìîæ-
íîñòè âîçíèêíîâåíèÿ ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè ìåæäó
äâóìÿ ðîäñòâåííûìè ôîðìàìè â ïðåäåëàõ åäèíîãî àðåàëà
(ñì. îáçîð: Ìàéð, 1947, ñ. 244, 292, 345, 377, 386; Ìàéð,
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1968, 1974; Òèìîôååâ-Ðåñîâñêèé, 1969, ñ. 119, 179, 290).
Ïî ìíåíèþ îäíèõ àâòîðîâ, ïðåèìóùåñòâåííî çîîëîãîâ-
ñèñòåìàòèêîâ, ðàçäåëåíèå âñåãäà ïðîèñõîäèò ïîä äåéñò-
âèåì âíåøíèõ ôàêòîðîâ (ãåîãðàôè÷åñêîé èçîëÿöèè); ïî
ìíåíèþ äðóãèõ (öèòîãåíåòèêîâ, êàðèîëîãîâ), îíî èíîãäà
ìîæåò èäòè âñëåäñòâèå òàê íàçûâàåìîé «ôèçèîëîãè÷åñêîé
èçîëÿöèè» (êðóïíûõ õðîìîñîìíûõ èíâåðñèé, ïîëèïëîè-
äèçàöèè è ïð.).

Ïîñòåïåííî èññëåäîâàòåëè ñòàëè îáðàùàòü áîëüøå
âíèìàíèÿ íà óñëîâèÿ, ñïîñîáñòâóþùèå îáîãàùåíèþ ãåíå-
òè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà è ðàçâèòèþ íà åãî îñíîâå ÷åðò,
ñîñòàâëÿþùèõ, ñîáñòâåííî, ñàìè ðàçëè÷èÿ ìåæäó âèäàìè.
Ñëîæèëîñü ïðåäñòàâëåíèå î ïîëèòèïè÷åñêîì, ïîëèìîðô-
íîì, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîì âèäå, ðàçäåëåííîì íà ïîä-
âèäû è ìíîãî÷èñëåííûå îòíîñèòåëüíî èçîëèðîâàííûå
ëîêàëüíûå ïîïóëÿöèè. Ýâîëþöèîííûå âîçìîæíîñòè ïîïó-
ëÿöèè, âèäà è áîëåå âûñîêèõ òàêñîíîâ ñòàëè ñâÿçûâàòü ñ
èìåþùèìñÿ â èõ ðàñïîðÿæåíèè ãåíåòè÷åñêèì ðàçíîîáðà-
çèåì. Áûëî ñôîðìóëèðîâàíî ïîíÿòèå «ìîáèëèçàöèîííîãî
ðåçåðâà» ïîïóëÿöèè. Åãî ñîñòàâëÿþò ìíîãîîáðàçíûå âðåä-
íûå â ñîâðåìåííûõ óñëîâèÿõ èëè íåéòðàëüíûå, ðåöåññèâ-
íûå (èëè ïîëóäîìèíàíòíûå, ñëàáî ïðîÿâëÿþùèåñÿ) àëëåëè,
êîòîðûå áëàãîäàðÿ íèçêîé ÷àñòîòå ñîõðàíÿþòñÿ â ïîïóëÿ-
öèè ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî â ãåòåðîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè è
ïîòîìó íå âûìûâàþòñÿ îòáîðîì (Øìàëüãàóçåí, 1939; Ãåð-
øåíçîí, 1941, 1974; Òèìîôååâ-Ðåñîâñêèé è äð., 1973). Íå
íîâûå ìóòàöèè, âîçíèêàþùèå â êàæäîì ïîêîëåíèè, à èìåí-
íî ìîáèëèçàöèîííûé ðåçåðâ íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè
ñòàëè ðàññìàòðèâàòü êàê ãëàâíûé èñòî÷íèê, îòêóäà åñòåñò-
âåííûé îòáîð ÷åðïàåò ìàòåðèàë äëÿ ýâîëþöèîííûõ ïðå-
îáðàçîâàíèé âèäà (Ãåðøåíçîí, 1983).
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Ñàìàÿ çàóðÿäíàÿ ñèòóàöèÿ, ïðèâîäÿùàÿ ê ðåçêîìó
ñíèæåíèþ ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà â îáû÷íîé, äâó-
ïîëîé, ðåêîìáèíèðóþùåé ïîïóëÿöèè, � ýòî ñèëüíîå ñíè-
æåíèå ÷èñëåííîñòè. Äåéñòâèòåëüíî, íåìíîãèå îñîáè, ñî-
õðàíèâøèåñÿ ïîñëå ìàññîâîé ãèáåëè, ñêîðåå âñåãî, áó-
äóò íîñèòåëÿìè íàèáîëåå îáû÷íûõ àëëåëåé. Äàëüíåéøå-
ìó îáåäíåíèþ àëëåëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ ìîæåò ñïîñîá-
ñòâîâàòü òàêæå íåèçáåæíûé â ìàëûõ ïîïóëÿöèÿõ òåñíûé
èíáðèäèíã (Kirkpatrick & Jarne, 2000). Íî, êàê íè ñòðàí-
íî, ê ñõîäíûì ïîñëåäñòâèÿì äîëæíî âåñòè ñîâñåì ïðî-
òèâîïîëîæíîå èíáðèäèíãó ÿâëåíèå � ãèáðèäèçàöèÿ, êî-
ãäà â ñêðåùèâàíèè ó÷àñòâóþò íå áëèçêèå ðîäñòâåííèêè,
à ïðåäñòàâèòåëè ðàçíûõ âèäîâ (ñì. âûøå, â ðàçäåëå 4.1.3).

Êàê áûëî ïîêàçàíî, êëîíàëüíûå ôîðìû ëèøåíû íå
òîëüêî ìåõàíèçìîâ ðåêîìáèíàöèè, íî è ìàòåðèàëà äëÿ íåå.
Ïîýòîìó ñðåäè ýóêàðèîòè÷åñêèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîò-
íûõ, îòêàçàâøèõñÿ îò äâóïîëîãî ðàçìíîæåíèÿ, ëèøü î÷åíü
íåìíîãèå ãðóïïû îáëàäàþò çíà÷èòåëüíûì ðàçíîîáðàçè-
åì, ïîêàçûâàþò ñïîñîáíîñòü ê àäàïòèâíîé ýâîëþöèè, ïðî-
ÿâëÿþùèìñÿ â ïåðåñòðîéêå ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ
è òàêñîíîìè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè (äåëåíèè íà ìíîãî-
÷èñëåííûå ðîäû è âèäû). Ñðåäè òàêèõ íåîáûêíîâåííûõ
ãðóïï ëó÷øå äðóãèõ èññëåäîâàíû áäåëëîèäíûå êîëîâðàò-
êè è îñòðàêîäû.

Îäíî èç ñåìåéñòâ îñòðàêîä (Ostracoda, Darwi-
nulidae) âêëþ÷àåò òîëüêî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå âèäû. Â
åãî ñîñòàâå îïèñàíû 2 ðîäà, âêëþ÷àþùèå 27 íûíå æè-
âóùèõ âèäîâ (Schön et al., 2003). Èñêîïàåìûå âèäû èç-
âåñòíû ñ êàìåííîóãîëüíîãî ïåðèîäà. Îñòàòêè ïðåäïî-
ëàãàåìûõ ñàìöîâ, ïðèíàäëåæàùèõ ê ýòîé ãðóïïå, íàé-
äåíû òîëüêî â ìåëîâûõ îòëîæåíèÿõ. Â áîëåå ïîçäíèõ
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ñëîÿõ è â ñîâðåìåííîé ôàóíå ñåìåéñòâî ïðåäñòàâëåíî
òîëüêî ñàìêàìè.

Êëàññ Bdelloidea èëè, ïî äðóãîé êëàññèôèêàöèè, îò-
ðÿä Bdelloida, âêëþ÷àåò 4 ñåìåéñòâà, 18 ðîäîâ è 363 âèäà
(Holman, 1987; Êóòèêîâà, 2005). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî îáå ãðóï-
ïû ðàçâèâàþòñÿ áåç ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ óæå â òå÷åíèå
ìíîãèõ ìèëëèîíîâ ëåò.

Ïîïóëÿöèè áäåëëîèäíûõ êîëîâðàòîê âîïðåêè òîìó,
÷òî ñëåäîâàëî áû îæèäàòü ïðè èñêëþ÷èòåëüíî êëîíàëü-
íîì ðàçìíîæåíèè, îáëàäàþò çíà÷èòåëüíûì ïîëèìîðôèç-
ìîì (Pagani et al., 1991; Mark-Welch & Meselson, 1998,
2001; Simon et al., 2003; Fontanetto et al., 2007). Îáíàðó-
æåííîå â íèõ ãåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå è ðàñõîæäå-
íèå ôèëåòè÷åñêèõ ëèíèé âíóòðè âèäà ïîçâîëèëî ïðåäïî-
ëàãàòü, ÷òî ýâîëþöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ è çäåñü ìîãóò
èäòè ïóòåì èçìåíåíèÿ ÷àñòîò ãåíîâ ïîä äàâëåíèåì îòáî-
ðà (Mark-Welch & Meselson, 2000). Çàãàäî÷íûì îñòàâàëñÿ
ëèøü èñòî÷íèê, èç êîòîðîãî ïîïîëíÿåòñÿ ãåíåòè÷åñêèé ïî-
ëèìîðôèçì.

Íàêîíåö, â íåäàâíèõ ðàáîòàõ  áûëî ïîêàçàíî, ÷òî, â
îòëè÷èå îò áîëüøèíñòâà äðóãèõ îðãàíèçìîâ, áäåëëîèäíûå
êîëîâðàòêè êàêèì-òî îáðàçîì ñïîñîáíû çàèìñòâîâàòü ãåí-
íîå ðàçíîîáðàçèå ó íåðîäñòâåííûõ îðãàíèçìîâ (Gladyshev
et al., 2008). Â ñîñòàâå èõ ãåíîìà îáíàðóæåíû ãåíû, âåñü-
ìà ñõîäíûå ïî íóêëåîòèäíûì ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿì ñ ãå-
íàìè ãðèáîâ, ðàñòåíèé è äàæå áàêòåðèé. Ñóùåñòâåííî ïîä-
÷åðêíóòü, ÷òî ïî êðàéíåé ìåðå íåêîòîðûå çàèìñòâîâàí-
íûå ãåíû  â êëåòêàõ êîëîâðàòîê ñ÷èòûâàþòñÿ, è êîäèðóå-
ìûå èìè áåëêè ïðîÿâëÿþò ôåðìåíòàòèâíóþ àêòèâíîñòü.

Ýòî çíà÷èò, ÷òî ìåæâèäîâûå, òî÷íåå, ì å æ ã å í î ì -
í û å  á à ð ü å ð û  ó  ý ò è õ  æ è â î ò í û õ  í å ñ ê î ë ü ê î
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î ñ ë à á ë å í û, àëëåëüíîå ðàçíîîáðàçèå ïîïîëíÿåòñÿ èç-
âíå, è îòñóòñòâèå ñàìöîâ íå ìîæåò ñëóæèòü äîêàçàòåëüñò-
âîì ñòðîãîãî êëîíàëüíîãî ðàçìíîæåíèÿ. Ñëåäîâàòåëüíî,
âûâîäû, êàñàþùèåñÿ áîëüøèíñòâà êëîíàëüíûõ âèäîâ è ïî-
ïóëÿöèé, ê ýòèì æèâîòíûì íå ïðèëîæèìû.

Îñòàâàÿñü íà âïîëíå îðòîäîêñàëüíûõ ïîçèöèÿõ, îò-
ñòàèâàåìûõ äàðâèíèñòàìè è ïîïóëÿöèîííûìè ãåíåòèêàìè,
ìû äîëæíû ïðèçíàòü íåâîçìîæíûì ïîëíîöåííîå ïîïóëÿ-
öèîííîå ðàçâèòèå äëÿ âèäîâ, ïðîøåäøèõ ïóñòü íåïðîäîë-
æèòåëüíûé ýòàï êëîíàëüíîãî ñóùåñòâîâàíèÿ, à çàòåì âåð-
íóâøèõñÿ ê ðåêîìáèíàöèè. Ï ð è  ï å ð å õîä å  ê  ê ë î í è -
ð î â à í è þ  è ñ ò ð å áë ÿ å ò ñ ÿ  ñ à ì  ì àò å ð è à ë  ä ë ÿ
ï î ï ó ë ÿ ö è î í í î é  ý â î ë þ ö è è, è âñå æå â íåêîòîðûõ
ãðóïïàõ æèâîòíûõ óñïåøíàÿ ýâîëþöèÿ òàêèõ ôîðì, íàâåð-
íîå, èìåëà ìåñòî.

4.2.5. Áèáëèîòåêà ñòàðûõ àëëåëåé: âîñïîìèíàíèÿ
î áóäóùåì

Âîçìîæíî, íå âñå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå, ãèíîãåíåòè-
÷åñêèå è ïîëèïëîèäíûå âèäû ñëåäóåò ñ÷èòàòü áåññïîðíî
ñîøåäøèìè ñ ýâîëþöèîííîé äèñòàíöèè. Â íåìíîãèõ, âåñü-
ìà ðåäêèõ ñëó÷àÿõ ãåíåòè÷åñêàÿ ñèñòåìà âèäà, ïðåòåðïåâ
ãèáðèäèçàöèþ, ïîëèïëîèäèçàöèþ (ëèáî ñåãìåíòíóþ äóï-
ëèêàöèþ) èëè äðóãèå ïðåîáðàçîâàíèÿ, áûòü ìîæåò, íå ìå-
íåå ðàçðóøèòåëüíûå äëÿ ïîëèìîðôèçìà ïîïóëÿöèé, ñìîã-
ëà âîññòàíîâèòü áîãàòûé ãåíåòè÷åñêèé ïîëèìîðôèçì è ïðî-
äîëæèòü «îáû÷íîå» ðàçâèòèå íà îñíîâå ðåêîìáèíàöèè.

Èñïðàâíàÿ ðåêîìáèíàöèÿ, êàçàëîñü áû, äîëæíà ïðè-
íîñèòü äâóïîëîìó òåòðàïëîèäíîìó àìôèäèïëîèäíîìó âè-
äó ïðåèìóùåñòâà, ñâÿçàííûå ñ ïîëîâûì ðàçìíîæåíèåì.
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Ïîëüçóÿñü ïðåèìóùåñòâàìè ðåêîìáèíàöèè, åãî ïîïóëÿöèè
ìîãëè áû ïðèñïîñàáëèâàòüñÿ ê ìåíÿþùèìñÿ óñëîâèÿì ñðå-
äû òàê æå, êàê ýòî äåëàþò îáû÷íûå äèïëîèäíûå âèäû, ò.å.
ïóòåì èçìåíåíèÿ ÷àñòîò ãåíîâ, ïóòåì íàêîïëåíèÿ áëàãîïðè-
ÿòíûõ àëëåëåé è óñòðàíåíèÿ ìåíåå ïðèãîäíûõ. Íî äàæå åñ-
ëè âðåìÿ è âûñîêàÿ ÷èñëåííîñòü îñîáåé ïîçâîëÿò âíîâü âîç-
íèêøåìó òåòðàïëîèäó íàêîïèòü íåêîòîðûé çàïàñ ãåíåòè-
÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà, ïîëèïëîèäèÿ áóäåò òîðìîçèòü ïî-
ïóëÿöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ. Ïîëíîöåííàÿ «ïîëîâàÿ ðå-
êîìáèíàöèÿ» ñäåëàåòñÿ âîçìîæíîé, òîëüêî êîãäà èç ÷åòû-
ðåõ ãîìîëîãè÷íûõ ëîêóñîâ òåòðàïëîèäà ñòàíóò ñ÷èòûâàòü-
ñÿ âñåãî äâà. «Âòîðè÷íàÿ äèïëîèäèçàöèÿ», ò.å. âîññòàíîâ-
ëåíèå ôóíêöèîíàëüíî äèïëîèäíîãî ñîñòîÿíèÿ, áëàãîäàðÿ
óìîëêàíèþ èçëèøíèõ êîïèé ãåíîâ, ñóäÿ ïî íåêîòîðûì íà-
áëþäåíèÿì, ìîæåò âîçíèêàòü äîâîëüíî áûñòðî (Lee & Chen,
2001; Kashkush et al., 2002; Liu & Wendel, 2002, 2003; Adams,
et al., 2003; Leitch & Bennett, 2004; Pontes et al., 2004; Wang
et al., 2004; Adams & Wendel, 2005b).

Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî âñå äâóïîëûå ãèáðèäíûå ïî
ïðîèñõîæäåíèþ âèäû � ïîëèïëîèäû. Íî äëÿ äâóïîëîãî
ðàçìíîæåíèÿ íåîáõîäèì ãàìåòîãåíåç, è äâóïîëûå âèäû
äîëæíû ñîõðàíèòü ìåéîç è ðåäóêöèîííîå äåëåíèå.
Ïîýòîìó, êàê îáñóæäàëîñü â ïðåäûäóùèõ ðàçäåëàõ, äâó-
ïîëûå ïîëèïëîèäû ñîõðàíÿþò îãðàíè÷åííóþ ðåêîìáèíà-
öèþ, îáåñïå÷èâàåìóþ ñåãðåãàöèåé è êðîññèíãîâåðîì. Ýòî
ìîæíî óòâåðæäàòü â îòíîøåíèè àìôèäèïëîèäîâ (òåòðàï-
ëîèäíûõ øïîðöåâûõ ëÿãóøåê, òåòðàïëîèäíîãî øåëêîïðÿ-
äà) è àìôèòðèïëîèäîâ (ãåêñàïëîèäíûõ ïøåíèö; âîçìîæ-
íî, òàêæå àôðèêàíñêèõ ãåêñàïëîèäíûõ ðûá ðîäà Barbus,
Cyprinidae; Seehausen, 2004). Ñëåäóåò ïîëàãàòü, ÷òî è íå-
êîòîðûå áîëåå âûñîêèå ÷åòíûå ïîëèïëîèäû (íàïðèìåð,
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äîäåêàïëîèäíûå âèäû Xenopus) òàêæå ïîëüçóþòñÿ ðåêîì-
áèíàöèåé. Õîòÿ åå ýôôåêòèâíîñòü ó ïîëèïëîèäîâ íèçêà
(ñì. ðàçäåë 3.1.5), îòðèöàòü åå íàëè÷èå íåò îñíîâàíèé.*

Ïðè ðàññìîòðåíèè àëëåëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ ïîëè-
ïëîèäíûõ ôîðì íóæíî çàìåòèòü åùå ñëåäóþùåå. Õîòÿ â
õðîìîñîìàõ ïîëèïëîèäíûõ äâóïîëûõ âèäîâ, à òàêæå âè-
äîâ ñ ñåãìåíòíûìè äóïëèêàöèÿìè, â ãåíîìå êîòîðûõ ïî-
âòîðåíû çíà÷èòåëüíûå ó÷àñòêè ãåíîìà èëè ïðîñòî îòäåëü-
íûå ãåíû, ìîãóò âîçíèêàòü ìóòàöèè, íå îòìåòàåìûå íåìåä-
ëåííî îòáîðîì, öåííîñòü ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà, çà-
êëþ÷åííîãî â äóáëèðîâàííûõ ëèøíèé ðàç ëîêóñàõ, ãîðàç-
äî ìåíüøå. Äóïëèêàöèè ìîãóò ñëóæèòü ìàòåðèàëîì äëÿ äè-
âåðãåíöèè ãåíîâ, ïîñòåïåííî ïðèîáðåòàþùèõ íåñêîëüêî
ðàçíûå è âñå áîëåå ðàñõîäÿùèåñÿ ôóíêöèè (Ñåðåáðîâñêèé,
1929; Õåñèí, 1984; Èíãå-Âå÷òîìîâ, 1989; Æèìóëåâ, 2002),
è îáîãàùåíèå íàáîðà àëëåëåé, êîíå÷íî, âîçìîæíî, íî àðå-
íîé óñïåøíîé ðàáîòû ðåêîìáèíàöèè ìîæåò ñëóæèòü òîëü-
êî äèïëîèäíûé âèä: ÷ ò î á û  ï î ñ ò ð î è ò ü  í î â û å  ñ î -
÷ å ò à í è ÿ  à ë ë å ë å é ,  í ó æ í î  ð à ç ð ó ø è ò ü  ñ ò à -
ð û å  (ëó÷øå äî îñíîâàíèÿ, äî ãàïëîèäíîãî óðîâíÿ).

Ðàññìîòðåâ íåðåêîìáèíèðóþùèå ôîðìû ìû óáåäè-
ëèñü, ÷òî îíè ëèøåíû íå òîëüêî èíñòðóìåíòîâ äëÿ ñîçäàíèÿ

* Ðàññóæäàÿ òåîðåòè÷åñêè, ìû ìîæåì ïîëàãàòü, ÷òî ïîïàð-
íàÿ êîíúþãàöèÿ è óïîðÿäî÷åííîå ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì ó îê-
òîïëîèäà âîçìîæíû, òîëüêî åñëè åãî êàðèîòèï ñëàãàåòñÿ èç ÷å-
òûðåõ ðàçíûõ ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ, ó äåêàïëîèäà � èç ïÿòè ãà-
ïëîèäíûõ íàáîðîâ. Îäíàêî ïðàâèëüíîñòü ýòèõ ñîîáðàæåíèé â
áîëüøîé ñòåïåíè îïðîâåðãàåòñÿ òåì, ÷òî ïðèðîäíûå àâòîòåòðà-
ïëîèäû íåêîòîðûõ âèäîâ ðàñòåíèé ïîêàçûâàþò ìàòåìàòè÷åñêè
ñòðîãîå ðàñùåïëåíèå (1:35).
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íîâûõ ñî÷åòàíèé ãåíîâ, íî è ñàìîãî ìàòåðèàëà äëÿ êîìáè-
íèðîâàíèÿ. Òåì íå ìåíåå ðÿä ýâîëþöèîíèñòîâ îòâîäèò ãèá-
ðèäèçàöèè (â òîì ÷èñëå îòäàëåííîé, ìåæðîäîâîé, à ñòàðûå
àâòîðû � äàæå ìåæñåìåéñòâåííîé) çàìåòíóþ ðîëü â îáðà-
çîâàíèè íîâûõ êðóïíûõ òàêñîíîâ. Â òåõ ðåäêèõ ñëó÷àÿõ, êî-
ãäà ãèáðèäíûå ôîðìû ïóòåì ÷åòíîé ïîëèïëîèäèçàöèè ïðå-
îäîëåëè ðàññòðîéñòâî ìåéîçà, îíè ñîõðàíèëè äâóïîëîå ðàç-
ìíîæåíèå. Ðåàëüíîñòü òàêîãî ãåíåàëîãè÷åñêîãî ñöåíàðèÿ îá-
ñóæäåíà â ðàáîòàõ êðóïíûõ ñïåöèàëèñòîâ (Stebbins, 1959;
Leipoldt, 1983; Ãðàíò, 1984; Êèðïè÷íèêîâ, 1987; Áèðøòåéí,
1987; Öâåëåâ, 1995; Rieseberg, 1997; Leitch & Bennett, 2004;
Beçak & Kobashi, 2004; ñì. âûøå, ðàçäåë 4.1.1).

Âàæíûì àðãóìåíòîì â ïîëüçó ãèáðèäíîãî ïðîèñõî-
æäåíèÿ ìíîãèõ ïîäñåìåéñòâ è ñåìåéñòâ öâåòêîâûõ ðàñòå-
íèé ñëóæèò, ïî ìíåíèþ Ãðàíòà, òî, ÷òî î÷åíü áîëüøèå ÷èñ-
ëà õðîìîñîì (ïðèìåðíî âäâîå áîëåå âûñîêèå, ÷åì ó îñòàëü-
íûõ ñåìåéñòâ), íàáëþäàþòñÿ çäåñü ó ïðåäñòàâèòåëåé âñåõ,
äàæå ñàìûõ ïðèìèòèâíûõ ðîäîâ. Ñòåááèíñ óêàçûâàåò, ÷òî
öåëûå ñåìåéñòâà � èâîâûõ Salicaceae (îñíîâíîå ÷èñëî õðî-
ìîñîì x = 19) è ìàãíîëèåâûõ Magnoliaceae (x = 19), à òàêæå
ïîäñåìåéñòâà � ÿáëîíåâûõ Maloideae (èç ðîçîöâåòíûõ,
Rosaceae, x = 17) è Oleoideae (èç ìàñëèíîâûõ, Oleaceae, x =
23), âåñüìà âåðîÿòíî, ïðîèçîøëè â ðåçóëüòàòå ñåò÷àòîé ýâî-
ëþöèè (Stebbins, 1947�1985; ñì., êðîìå òîãî, åãî îáíîâëåí-
íóþ ñòðàíè÷êó â èíòåðíåòå � Stebbins, 2004).

Íå âûçûâàåò ñîìíåíèÿ, ÷òî ïîëèïëîèäèÿ ñûãðàëà ñâîþ
ðîëü è â ôèëîãåíèè æèâîòíîãî öàðñòâà. Âîçìîæíî îò òîãî,
÷òî óòåðÿ îäíîé èëè íåñêîëüêèõ õðîìîñîì èç ïîëèïëîèäíî-
ãî íàáîðà (àíåóïëîèäèÿ) íàðóøàåò áàëàíñ ãåíîâ è ÷àñòî áû-
âàåò áîëåå îïàñíà, ÷åì óòðàòà èëè äîáàâëåíèå öåëîãî ãàïëî-
èäíîãî íàáîðà, î÷åíü ìíîãèå ðàñòåíèÿ è ïîëèïëîèäíûå âèäû
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æèâîòíûõ (íàïðèìåð, ìíîãî÷èñëåííûå âèäû Xenopus), î çíà-
÷èòåëüíîì âîçðàñòå êîòîðûõ ìîæíî ñóäèòü ïî èõ îáøèðíûì
àðåàëàì, äîëãî è òî÷íî ñîõðàíÿþò ïîëèïëîèäíîå ÷èñëî õðî-
ìîñîì. Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ, êàê ìû âèäåëè ýòî ó àìåðèêàíñêèõ
ãðûçóíîâ Octodontidae, èçëèøíèå ïàðû õðîìîñîì èñ÷åçàþò,
è âìåñòî ÷åòûðåõ õðîìîñîì òåòðàïëîèäíîãî íàáîðà, íåñó-
ùèõ ðîäñòâåííûå ëîêóñû, îñòàåòñÿ íåîáõîäèìûé ìèíèìóì
� îäíà ïàðà. Ïî-âèäèìîìó, ýòî � «ñòðîãèå» ãîìîëîãè,
äîñòàâøèåñÿ îò îäíîãî èç ïðåäêîâ.

Ñóäüáà äóïëèöèðîâàííûõ ëîêóñîâ, îáðàçîâàâøèõ-
ñÿ â ðåçóëüòàòå ïîëíîé ïîëèïëîèäèçàöèè èëè æå óäâîå-
íèÿ íåêîòîðûõ ó÷àñòêîâ õðîìîñîì (ñåãìåíòíûõ äóïëèêà-
öèé), íå âñåãäà îäèíàêîâà. Â îäíèõ ñëó÷àÿõ âñå ÷åòûðå
ëîêóñà â õðîìîñîìíîì íàáîðå ñòàðîãî òåòðàïëîèäà ïðî-
äîëæàþò ñ÷èòûâàòüñÿ; â äðóãèõ, êàê ýòî îòìå÷åíî ó ëîñî-
ñåé, «ôóíêöèîíàëüíàÿ äèïëîèäèçàöèÿ» ïðîÿâëÿåòñÿ â
ýêñïðåññèè òîëüêî ïîëîâèíû ôåðìåíòíûõ ëîêóñîâ, è â ðà-
áîòå òîëüêî äâóõ ÿäðûøêîâûõ îðãàíèçàòîðîâ, íåñóùèõ ãå-
íû ðèáîñîìíîé ÄÍÊ (Allendorf & Thorgaard, 1984).

Õîðîøèìè ïðèìåðàìè ïîëèïëîèäíûõ ïî ïðîèñõîæ-
äåíèþ ãðóïï æèâîòíûõ ìîãóò ñëóæèòü ëîñîñåâûå è îñåòðî-
âûå ðûáû. Ìîæíî ñ÷èòàòü äîêàçàííûì, ÷òî âñå ëîñîñè è õà-
ðèóñû (ñåìåéñòâà Salmonidae è Thymaliidae îòðÿäà
Salmoniformes) ïðîøëè ÷åðåç óäâîåíèå ñâîåãî õðîìîñîìíî-
ãî íàáîðà (Ohno et al., 1969; Îíî, 1973). Ó èñõîäíîãî, îáùåãî
äëÿ âñåé ãðóïïû òåòðàïëîèäíîãî âèäà áûëî îêîëî 96�100
õðîìîñîì. Â äàëüíåéøåì ÷èñëî õðîìîñîì ó âñåõ âèäîâ ëî-
ñîñåé â òîé èëè èíîé ñòåïåíè óìåíüøèëîñü: øëî èõ ïîñòå-
ïåííîå ñëèÿíèå çà ñ÷åò ðîáåðòñîíîâñêèõ ïåðåñòðîåê. Òàê, ó
òèõîîêåàíñêèõ ëîñîñåé (Oncorhynchus) ÷èñëî õðîìîñîì âàðü-
èðóåò îò 74 ó êåòû (O. keta) äî 52 ó ãîðáóøè (O. gorbusha),
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íî ÷èñëî õðîìîñîìíûõ ïëå÷ îñòàåòñÿ ïî÷òè íåèçìåííûì
(Êèðïè÷íèêîâ, 1987). Î ïîëèïëîèäíîñòè ëîñîñåé, êàê ïîä-
÷åðêèâàåò Â. Ñ. Êèðïè÷íèêîâ, ãîâîðèò è íàëè÷èå áîëüøîãî
÷èñëà äóïëèöèðîâàííûõ ëîêóñîâ, ïîëîâèíà èç êîòîðûõ ïðî-
äîëæàåò ýêñïðåññèðîâàòüñÿ (Áèðøòåéí, 1987).

Ó îñåòðîâ (îòðÿä Acipenseriformes) êàðèîòèïû ñîñòî-
ÿò èç î÷åíü áîëüøîãî ÷èñëà õðîìîñîì. Â ñåìåéñòâå
Acipenseridae åñòü âèäû ñ ïðèìåðíî 120 õðîìîñîìàìè (118±2,
Acipenser ruthenus, Huso huso), ñòîëüêî æå õðîìîñîì ó àìå-
ðèêàíñêîãî âåñëîíîñà Polyodon spathula (ñåìåéñòâî
Polyodontidae). Äðóãèå îñåòðû èìåþò îêîëî 240 õðîìîñîì
(A. gueldenstaedti, 247±2; Acipenser naccarii, 240). Ñîâðåìåí-
íûå âèäû ñ íàáîðîì èç 120 õðîìîñîì â äåéñòâèòåëüíîñòè,
âèäèìî, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé òåòðàïëîèäíûå ôîðìû, êàðèî-
òèïû êîòîðûõ âîçíèêëè â ðåçóëüòàòå óäâîåíèÿ õðîìîñîì
äðåâíèõ ïðåäêîâûõ âèäîâ, èìåâøèõ îêîëî 60 õðîìîñîì (Áèð-
øòåéí, 1987). Ìíîãîõðîìîñîìíûå âèäû îñåòðîâ, î÷åâèäíî,
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îêòîïëîèäíûå ôîðìû. Óäâîåíèþ ÷èñ-
ëà õðîìîñîì ñîîòâåòñòâóåò óâåëè÷åíèå ðàçìåðà ãåíîìà: äëÿ
Huso huso ñîäåðæàíèå ÄÍÊ ñîñòàâëÿåò 3.6 ïã íà ÿäðî (120
õðîìîñîì, 2�3 ÿäðûøêîâûõ îðãàíèçàòîðà), äëÿ Acipenser
naccarii  � 5.7�6.3 ïã íà ÿäðî (240 õðîìîñîì)*.

Ïåðâîå çàòðóäíåíèå, êîòîðîå äîëæåí ïðåîäîëåòü
ïåðñïåêòèâíûé ãèáðèä, ÷òîáû ñòàòü ðîäîíà÷àëüíèêîì
íîâîãî òàêñîíà, ñîñòîèò â ãèáðèäíîé êîíñòèòóöèè åãî

* Â òàáëèöå, èç êîòîðîé ÿ çàèìñòâîâàë ñâåäåíèÿ î ÷èñëå
ÿäðûøåê ó îñåòðîâ (Áèðøòåéí, 1987, ñ. 13), Acipenser naccarii
îòñóòñòâóåò, íî äëÿ äðóãîãî ìíîãîõðîìîñîìíîãî âèäà, Acipenser
gueldenstaedti, óêàçàíû 6�8 ÿäðûøåê. Ïðàâäà, â òåêñòå (ñ. 16)
ñêàçàíî «øåñòü�âîñåìü (ìàêñèìàëüíî 12)».
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êàðèîòèïà. Åãî õðîìîñîìíûé íàáîð ïîäåëåí íà ÷àñòè, â
ñëó÷àå òåòðàïëîèäîâ � íà äâå ïîëîâèíû, ðåêîìáèíàöèÿ
ìåæäó êîòîðûìè íå èäåò. Ïðè÷åì óñòîé÷èâàÿ èçîëÿöèÿ
ïðåäêîâûõ õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ ñòðîãî êîíòðîëèðóåò-
ñÿ: îíà íóæíà äëÿ óñïåøíîãî ïðîòåêàíèÿ ìåéîçà (âàæíûì
óñëîâèåì êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå ïîëèâàëåíòîâ). Íî
ãëàâíîå ïðåïÿòñòâèå, ñ êîòîðûì ñòàëêèâàåòñÿ ãèáðèä �
íàðóøåíèå ïðååìñòâåííîñòè â îòíîøåíèè ïîëèìîðôèç-
ìà ãåíîâ. Åãî ïîïóëÿöèè íå íàñëåäóþò çíà÷èòåëüíîãî àë-
ëåëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ, íàêîïëåííîãî ïîïóëÿöèÿìè ðîäè-
òåëüñêèõ âèäîâ (ñì. ðàçäåë 4.1.3), ïîýòîìó ëó÷øèé ñïî-
ñîá äëÿ åãî âûæèâàíèÿ � ñîõðàíèòü òî íåìíîãîå, ÷òî ïî-
ëó÷åíî îò ïðåäêîâ. Ìû âèäèì, ÷òî áîëüøèíñòâî ãèáðèä-
íûõ ïî ïðîèñõîæäåíèþ âèäîâ ðàçìíîæàåòñÿ áëàãîäàðÿ òîé
èëè èíîé ôîðìå êëîíèðîâàíèÿ, ëèáî ñèëüíîãî îãðàíè÷åíèÿ
ðåêîìáèíàöèè (ò.å. ñîõðàíåíèÿ èçîëÿöèè ìåæäó ïðåäêîâû-
ìè ãåíîìàìè). Ýòî, êîíå÷íî, êàñàåòñÿ è äâóïîëûõ âèäîâ.

Â ñòàðûõ è íàñûùåííûõ âèäàìè ñîîáùåñòâàõ âîç-
íèêøèé â ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè âèä âñòóïàåò ñ îñòàëü-
íûìè âèäàìè â îñòðûå êîíêóðåíòíûå îòíîøåíèÿ. Ê íåìó
ïðåäúÿâëÿþòñÿ îáùèå òðåáîâàíèÿ: îí äîëæåí ðàñïîëàãàòü
ñïîñîáíîñòüþ ê èçìåíåíèÿì, ïðîèñõîäÿùèì ñîãëàñíî çà-
êîíîìåðíîñòÿì ïîïóëÿöèîííîé ãåíåòèêè, ïóòåì èçìåíå-
íèÿ ÷àñòîò ãåíîâ. ×òîáû âåðíóòüñÿ ê ïîëíîöåííîé ýâîëþ-
öèè íóæíî âîññòàíîâèòü àëëåëüíîå ðàçíîîáðàçèå, íî ýòî
òðåáóåò âðåìåíè è ñìåíû ìíîãèõ ïîêîëåíèé, à ìîëîäîé
ãèáðèäíûé âèä, ïîÿâèâøèéñÿ âíåçàïíî, ñêà÷êîì, èç-çà îò-
ñóòñòâèÿ áîãàòîãî ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà â íà÷àëå
ñâîåãî ðàçâèòèÿ óÿçâèì, êàê êëîí.

Ïîñêîëüêó áîëüøèíñòâî âíîâü âîçíèêàþùèõ ìóòàöèé
ëåòàëüíû, ïîëåçíûìè èëè õîòÿ áû íå î÷åíü âðåäíûìè èìå-
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þò øàíñ îêàçàòüñÿ òîëüêî íåìíîãèå ìóòàöèè. Çàïàñ æèçíå-
ñïîñîáíûõ àëëåëåé, êîòîðûå óæå êîãäà-òî ïðîøëè îöåíêó
îòáîðîì, èëè, ïî òåðìèíîëîãèè È. È. Øìàëüãàóçåíà, � ìî-
áèëèçàöèîííûé ðåçåðâ ïîïóëÿöèè � íå ìîæåò áûòü ñîõðà-
íåí êëîíàëüíûìè èëè ãèáðèäíûìè ïî ïðîèñõîæäåíèþ ôîð-
ìàìè. Âåäü äàæå îáû÷íûå äâóïîëûå âèäû, ïåðåñåëèâøèåñÿ
èëè èñêóññòâåííî ïåðåñåëåííûå â íîâûå ìåñòà, èç-çà ìàëîé
íà÷àëüíîé ÷èñëåííîñòè íåèçáåæíî ñòàëêèâàþòñÿ ñ òåñíûì
èíáðèäèíãîì è òåðÿþò ãåíåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå.

Îäíàêî óñïåøíîå ðàçìíîæåíèå ìíîãèõ èñêóññòâåííî
èíòðîäóöèðîâàííûõ âèäîâ, èõ âíåäðåíèå â áîãàòóþ è òàêñî-
íîìè÷åñêè ðàçíîîáðàçíóþ ôàóíó, àãðåññèâíîå ó÷àñòèå â ïå-
ðåäåëå ýêîëîãè÷åñêèõ íèø, óæå çàíÿòûõ ïîëèìîðôíûìè ïî-
ïóëÿöèÿìè ìåñòíûõ, àáîðèãåííûõ âèäîâ, óêàçûâàåò íà òî,
÷òî âèäû-èíòðîäóöåíòû âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ñïîñîáíû áûñò-
ðî ðàçâåðíóòü áîãàòûé ãåíåòè÷åñêèé ïîëèìîðôèçì. Êàêèì-
òî îáðàçîì îíè ìîãóò ïîëó÷èòü åãî îò î÷åíü îãðàíè÷åííîãî
÷èñëà ïîïàâøèõ â ÷óæèå êðàÿ îñîáåé-ïåðåñåëåíöåâ.

Çäåñü íóæíî âíîâü âåðíóòüñÿ ê òîìó, ÷òî âèä íå ñïî-
ñîáåí áûñòðî âîññòàíîâèòü ïîëèìîðôèçì ïóòåì ïðîñòî-
ãî óâåëè÷åíèÿ ÷àñòîòû ìóòèðîâàíèÿ. Ýòî ïðèâåëî áû òîëü-
êî ê ðåçêîìó óâåëè÷åíèþ ãðóçà âðåäíûõ â îñíîâíîé ñâîåé
ìàññå ìóòàöèé* . Ðåçåðâ áëàãîïðèÿòíûõ èëè äîïóñòèìûõ
àëëåëåé äîëæåí ñîñòîÿòü òîëüêî èç ïðîâåðåííûõ ãåíîâ,

* Â ýòîé ñâÿçè óìåñòíî âñïîìíèòü øèðîêî èçâåñòíûé ñðå-
äè ãåíåòèêîâ àôîðèçì Í. Â. Òèìîôååâà-Ðåñîâñêîãî, êàñàþùèéñÿ
âåðîÿòíîñòè ïîÿâëåíèÿ ïîëåçíûõ ìóòàöèé: «Òðóäíî èñïðàâèòü
õîäèêè, ñòðåëÿÿ ïî íèì èç ïèñòîëåòà». Ïîëåçíûå ìóòàöèè � â
îñíîâíîì íå ðåçóëüòàò ñëåïîãî ñëó÷àÿ, à ëåòîïèñü ïðåæíèõ
äîñòèæåíèé îòáîðà.
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êîãäà-òî óæå èìåâøèõ âûñîêóþ ÷àñòîòó, íî óñòóïèâøèõ
ìåñòî äðóãèì, «áîëåå ñîâðåìåííûì». Ðàç ìû íå âèäèì èõ
â ìàëîé ïîïóëÿöèè (áîëåå òîãî � íå âûÿâëÿåì ñðåäñòâà-
ìè ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà), çíà÷èò, îíè íå ñ÷èòûâàþòñÿ è
ôåíîòèïè÷åñêè íå ïðîÿâëÿþòñÿ.

Íî ðàçíîîáðàçèå àëëåëåé èíîãäà âîçîáíîâëÿåòñÿ î÷åíü
áûñòðî. Èìåííî ïîýòîìó ïðèõîäèòñÿ äóìàòü, ÷òî íóêëåîòèä-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ñîîòâåòñòâóþùèå ñòàðûì, óõîäÿ-
ùèì èç ïîïóëÿöèè àëëåëÿì, íå óòðà÷èâàþòñÿ îêîí÷àòåëüíî.
Âåñüìà âåðîÿòíî, îíè õðàíÿòñÿ, êàê ïî÷òè âñÿ íàñëåäñòâåí-
íàÿ èíôîðìàöèÿ ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ, â õðîìîñî-
ìàõ êëåòî÷íîãî ÿäðà (â «áèáëèîòåêå ñòàðûõ àëëåëåé»).

Ìûñëü î ñóùåñòâîâàíèè «áèáëèîòåêè ñòàðûõ àëëå-
ëåé», êîãäà îíà íàéäåò âåñêèå ýìïèðè÷åñêèå ïîäòâåðæäå-
íèÿ, åäâà ëè ïîêàæåòñÿ íîâîé. Ëîãè÷åñêè îíà ïåðåñåêàåò-
ñÿ ñ èäååé îá óìíîæåíèè ãåíîâ ïóòåì äóïëèêàöèè, îáû÷-
íî ïðèïèñûâàåìîé Ñóñóìî Îíî (Atkin  & Ohno, 1967;
Ohno et al., 1968; Ohno, 1970, 1996, 1997; 1999, Beçak &
Kobashi, 2004; Furlong & Holland, 2004), íî âïåðâûå ñôîð-
ìóëèðîâàííîé, ïî-âèäèìîìó, À. Ñ. Ñåðåáðîâñêèì (ñì. Õå-
ñèí, 1984, ñ. 316 è 324).

Â äâàäöàòûå-òðèäöàòûå ãîäû ïðîøëîãî ñòîëåòèÿ, êî-
ãäà âîçìîæíîñòü ìàòðè÷íîãî ñèíòåçà è ïåðåäà÷è ñëîæíûõ
îðãàíè÷åñêèõ ìîëåêóë êàê ìàòåðèàëüíûõ íîñèòåëåé íà-
ñëåäñòâåííîé èíôîðìàöèè ñâÿçûâàëè, ñêîðåå, ñ áåëêîì
(Êîëüöîâ, 1929, 1935), ÷åì ñî ñëèøêîì ïðîñòî óñòðîåí-
íûìè íèòÿìè ÄÍÊ, Ñåðåáðîâñêèé ïðåäïîëîæèë, ÷òî âîç-
íèêíîâåíèå íîâîãî ãåíà â ðåçóëüòàòå ñëó÷àéíîãî ñîåäè-
íåíèÿ àòîìîâ ìàëî âåðîÿòíî. Áîëåå ïðàâäîïîäîáíûì åìó
êàçàëîñü ïîÿâëåíèå ãåíà, î ñòðóêòóðå è äàæå ðàçìåðàõ êî-
òîðîãî òîãäà ñòðîèëè òîëüêî âåñüìà íåîïðåäåëåííûå ïðåä-
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ïîëîæåíèÿ, â ðåçóëüòàòå íåðàâíîãî îáìåíà ìåæäó õðîìî-
ñîìàìè, êîòîðûé óæå â òî âðåìÿ ìîæíî áûëî íàáëþäàòü
íà ìàòåðèàëå ìîðôîëîãè÷åñêè îòëè÷àþùèõñÿ ãîìîëîãè÷-
íûõ õðîìîñîì (Serebrovsky, 1929).

Äâà ðàñïîëîæåííûõ â X-õðîìîñîìå ãåíà äðîçîôèëû
óïðàâëÿþò ðàçâèòèåì ðàçíûõ ùåòèíîê íà òåëå ìóõè. Ùå-
òèíêè ïîäåëåíû íà äâå ãðóïïû: îäíà êîíòðîëèðóåòñÿ ãå-
íîì achaete, âòîðàÿ � ãåíîì scute (Ñåðåáðîâñêèé, 1938).
Íåñóùèå ýòè ãåíû ó÷àñòêè ìîãóò áûòü ðàçíåñåíû èíâåðñè-
åé, íî ñêëîííû êîíúþãèðîâàòü äðóã ñ äðóãîì, ÷òî äîêàçû-
âàåò èõ ãîìîëîãèþ. Íà îñíîâàíèè ýòèõ íàáëþäåíèé Ñåðåá-
ðîâñêèé çàêëþ÷èë, ÷òî îáà ãåíà îáðàçîâàëèñü áëàãîäàðÿ äó-
ïëèêàöèè èñõîäíîãî ãåíà-ïðåäøåñòâåííèêà. Íàëè÷èå äâóõ
êîïèé, äàæå ïðè íåóñûïíîì êîíòðîëå åñòåñòâåííîãî îòáîðà,
äåëàåò èçìåíåíèå ñòðóêòóðû ãåíà áîëåå áåçáîëåçíåííûì
äëÿ îðãàíèçìà è ñïîñîáñòâóåò äèâåðãåíöèè ôóíêöèé.

Îíî (S. Ohno) òàêæå èñõîäèë èç «ñòðóêòóðàëèñò-
ñêèõ», åñëè òàê ìîæíî ñêàçàòü, îñíîâàíèé. Â åãî âðåìÿ â
ãåíîìå ïîçâîíî÷íûõ è ðàçíûõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ æè-
âîòíûõ îò Cnidaria äî Chordata óæå áûëè íàéäåíû ìíîãî-
÷èñëåííûå ãåíû, êîòîðûå óïðàâëÿþò îíòîãåíåçîì è íå ìî-
ãóò íåçàâèñèìî âîçíèêíóòü â ðàçíûõ ãðóïïàõ ïîä âîçäåé-
ñòâèåì ñõîäíûõ óñëîâèé ñðåäû. Êàê áû íè îáúÿñíÿëè óì-
íîæåíèå ãåíîâ ñîâðåìåííûå èññëåäîâàòåëè ãåíîìà � îä-
íè ñâÿçûâàþò èõ íåîäíîêðàòíîå óäâîåíèå ñ ïîëèïëîèäè-
çàöèåé, äðóãèå � ñ ñåãìåíòíûìè äóïëèêàöèÿìè � ýòè
íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, íåñîìíåííî, ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé ðåçóëüòàò êîïèðîâàíèÿ è äàëüíåéøåãî «ðå-
äàêòèðîâàíèÿ» îäíèõ è òåõ æå ãåíåòè÷åñêèõ òåêñòîâ.

Ìîå ïðåäïîëîæåíèå î ñóùåñòâîâàíèè «áèáëèîòåêè»,
èëè «àðõèâà», ñòàðûõ àëëåëåé èñõîäèò èç ñîâñåì äðóãèõ,
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ñêîðåå, ïîïóëÿöèîíèñòñêèõ ïðåäñòàâëåíèé. Óäâîåíèå âñå-
ãî ãåíîìà èëè çíà÷èòåëüíûõ åãî ñåãìåíòîâ, êàê è ãèáðè-
äèçàöèÿ, êîòîðàÿ âñåãäà (èëè ïî÷òè âñåãäà) ñâÿçàíà ñ ïî-
ñëåäóþùåé ïîëèïëîèäèçàöèåé, ïðèâîäèò ê ðåïðîäóêòèâ-
íîé èçîëèðîâàííîñòè íîâîé ôîðìû îò ïðåäêîâ. Âîçìîæ-
íîñòü åå äàëüíåéøåé ýâîëþöèè çàâèñèò îò ñîõðàíåíèÿ ãå-
íåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà, îò ðàçíîîáðàçèÿ èñïðàâíûõ,
ïðîâåðåííûõ îòáîðîì àëëåëåé, îäíàêî ïðîíåñòè èõ ÷åðåç
ïîðîã ãèáðèäèçàöèè, ïîëèïëîèäèçàöèè è íèçêîé ÷èñëåí-
íîñòè â êà÷åñòâå ðàáîòàþùèõ ãåíîâ íåëüçÿ.

Ãèïîòåçà «áèáëèîòåêè ñòàðûõ àëëåëåé», êîòîðàÿ ïî-
çâîëÿåò ñîâìåñòèòü óòðàòó ïîëèìîðôèçìà ñ ñîõðàíåíèåì
ñïîñîáíîñòè ê äàëüíåéøåé ïîïóëÿöèîííîé ýâîëþöèè,
êðàòêî ìîæåò áûòü èçëîæåíà òàê.

Ðàáîòàþùèå, áåëîê êîäèðóþùèå è óïðàâëÿþùèå ãåíû,
ó âûñøèõ ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ çàíèìàþò ëèøü íå-
áîëüøóþ ÷àñòü ÿäåðíîé ÄÍÊ, íî ñõîäíûå ñ íèìè íóêëåîòèä-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ðàçáðîñàíû â íåé â áîëüøîì ÷èñëå.
Ïîä äåéñòâèåì ðàçíîðîäíûõ ìåõàíèçìîâ «íåçàêîííîé ðåêîì-
áèíàöèè» (íåðàâíûé êðîññèíãîâåð, ïåðåíîñ ïîäâèæíûìè ãå-
íåòè÷åñêèìè ýëåìåíòàìè è ïð.; ñì. Õåñèí, 1984) â ãåíîìå ïî-
ñòîÿííî ïîÿâëÿþòñÿ êîïèè áîëüøèõ èëè ìàëûõ ó÷àñòêîâ
õðîìîñîì. Íàðÿäó ñ «çàñîðåíèåì» ãåíîìà ïîñòåïåííî ïðîèñ-
õîäèò óäàëåíèå íåðàáîòàþùèõ ó÷àñòêîâ. Îäíàêî ýòîò ïðî-
öåññ èäåò ó ðàçíûõ âèäîâ áîëåå èëè ìåíåå óñïåøíî è âñåãäà
íåñêîëüêî çàïàçäûâàåò. ×åì äîëüøå ëþáàÿ àëëåëü ñóùåñò-
âóåò â êà÷åñòâå ðàáîòàþùåãî ãåíà, òåì âåðîÿòíåå, ÷òî îíà
ïðåäñòàâëåíà ìíîãî÷èñëåííûìè äóáëèðóþùèìè ôðàãìåíòà-
ìè, ñîîòâåòñòâóþùèìè åå àìèíîêèñëîòíîé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè. Ðåçóëüòàòû ðåêîìáèíàöèè, ïðîøåäøåé ìåæäó ãåíå-
òè÷åñêèì òåêñòîì ðàáîòàþùåãî ãåíà è ìîë÷àùèìè ó÷àñò-
êàìè, èññëåäîâàòåëè ñ÷èòàþò ìóòàöèÿìè, õîòÿ íà ñàìîì
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äåëå â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïîÿâëåíèå ðàáîòîñïîñîáíîé àë-
ëåëè (â òîì ÷èñëå îáðàòíîé ìóòàöèè), âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ
ïåðåìåùåíèåì â ðàáîòàþùèé ëîêóñ ãåíåòè÷åñêîãî òåêñòà
ñòàðîé àëëåëè, õðàíèâøåéñÿ â íåäðàõ ãåíîìà.

Â òåõ ðåäêèõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïðîéäÿ ÷åðåç ïîïóëÿöè-
îííîå «áóòûëî÷íîå ãîðëûøêî» (âûçâàííîå íèçêîé ÷èñëåí-
íîñòüþ, êëîíàëüíûì ðàçìíîæåíèåì, ãèáðèäèçàöèåé èëè ïå-
ðåñåëåíèåì) âèä îêàçûâàåòñÿ ñïîñîáíûì áûñòðî âîññòà-
íîâèòü ãåíåòè÷åñêèé ïîëèìîðôèçì, îí ïîëüçóåòñÿ «àðõèâ-
íûìè êîïèÿìè» ïðîâåðåííûõ, êîãäà-òî ðàáîòàâøèõ ãåíîâ.

Î ïåðåìåùåíèè ïî ãåíîìó íåáîëüøèõ îòðåçêîâ ÄÍÊ
è èõ ðîëè â ïîïîëíåíèè ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà äó-
ìàëè è ïèñàëè À. À. Æó÷åíêî è À. Á. Êîðîëü, ìíîãî çàíè-
ìàâøèåñÿ èçó÷åíèåì «íåðàâíîãî» è «íåãîìîëîãè÷íîãî»
êðîññèíãîâåðà: «Ôîðìàëüíî âíóòðèãåííóþ ðåêîìáèíàöèþ
ìîæíî ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå âûñîêî÷àñòîòíîãî
ïðîöåññà ãåíåðàöèè íîâûõ àëëåëåé, êîòîðûé îñîáåííî ýô-
ôåêòèâåí ïðè ñìåøåíèè ãåíîôîíäîâ ðàíåå èçîëèðîâàí-
íûõ ïîïóëÿöèé». «Îòëè÷èòü ìóòàíò îò êðîññîâåðà
äîñòàòî÷íî òðóäíî, è ÷åì ìåíåå ðîäñòâåííû ñêðåùèâàå-
ìûå ôîðìû, òåì âåðîÿòíåå, ÷òî íîâûå ìîðôîëîãè÷åñêèå
îòêëîíåíèÿ ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì êðîññèíãîâåðà (â òîì
÷èñëå âíóòðèãåííîãî), à íå ìóòàöèè.» (Æó÷åíêî è Êîðîëü,
1985, ñ. 11). È äàëåå, ñ. 14: «Ïðåäñòàâëåíèÿ î ðåêîìáèíà-
öèè ñèëüíî èçìåíèëèñü â ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå. Ñòàëà
î÷åâèäíîé îòíîñèòåëüíîñòü äåëåíèÿ ïðîöåññîâ ãåíåðà-
öèè íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè íà ìóòàöèè è ðåêîì-
áèíàöèè. <�> Âçàèìîäåéñòâèå ìóòàöèé êàê èñòî÷íèêà
ïåðâè÷íûõ ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé <�> è ðåêîìáèíàöèé
<�> ñîñòàâëÿåò îñíîâíîå ñîäåðæàíèå ïðîöåññîâ ãåíå-
ðàöèè èçìåí÷èâîñòè».
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Ñîâñåì íåäàâíî ñ ýòèìè àíàëèòè÷åñêèìè â ñâîåé
îñíîâå çàìå÷àíèÿì ìýòðîâ íàøåé ãåíåòèêè ñîãëàñèëèñü
êîìïåòåíòíûå çàïàäíûå ñïåöèàëèñòû (Jackson et al., 2005;
Schibler et al., 2006). Îíè íàõîäÿò, ÷òî íåðàâíûé êðîñ-
ñèíãîâåð è ìíîæåñòâåííûå äóïëèêàöèè ìîãóò èãðàòü ðîëü
â îáîãàùåíèè íàáîðà ëîêóñîâ è àëëåëåé (gene innovation).

Ãèïîòåçà «áèáëèîòåêè ñòàðûõ àëëåëåé» óïðîùàåò
ïîíèìàíèå ìíîãèõ îáùåáèîëîãè÷åñêèõ çàêîíîìåðíîñòåé.
Åùå Ñèìïñîí (1948), ðàáîòàâøèé òðàäèöèîííûìè ìåòî-
äàìè ïàëåîíòîëîãèè, óñòàíîâèë, ÷òî «ìëåêîïèòàþùèå õà-
ðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêîé ñêîðîñòüþ ýâîëþöèè ïî ñðàâíå-
íèþ ñ æèâîòíûì ìèðîì â öåëîì» (ñ. 198), à «ñêîðîñòü
ýâîëþöèè ñëîíîâ âî ìíîãî ðàç ïðåâûøàëà ñêîðîñòü ýâî-
ëþöèè îïîññóìîâ» (ñ. 106). Ïîçäíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî
ïëàöåíòàðíûå ìëåêîïèòàþùèå ïðåâîñõîäÿò íèçêîîðãàíè-
çîâàííûõ æèâîòíûõ ïî ñêîðîñòè íå òîëüêî àíàòîìè÷åñêîé,
íî è õðîìîñîìíîé ýâîëþöèè (Wilson et al., 1974; Bengtsson,
1980). Èç-çà ñðàâíèòåëüíî êðóïíûõ ðàçìåðîâ ìíîãèõ çâå-
ðåé è ïòèö èõ ìàëî÷èñëåííûå ïîïóëÿöèè äîëæíû ìåäëåí-
íåå, ÷åì äðîçîôèëû, íàêàïëèâàòü ïîëèìîðôèçì è ðàçâè-
âàòüñÿ. Òåì íå ìåíåå îíè ýâîëþöèîíèðóþò áûñòðåå. Âîç-
ìîæíî, èñïîëüçóåìûé âèäîì ãåíåòè÷åñêèé ïîëèìîðôèçì
ñòàðøå, ÷åì ñàì âèä. Áëèçêèå âèäû, ïî ñóùåñòâó, èñïîëü-
çóþò ïî÷òè îäèíàêîâûå «áàíêè» ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷è-
âîñòè. «Áëèæàéøèå ãåíåòè÷åñêè ëèíåîíû (ò.å. âèäû �
Ñ. Ã.) õàðàêòåðèçóþòñÿ, ñëåäîâàòåëüíî, îäèíàêîâûìè ðÿ-
äàìè íàñëåäñòâåííîé âíóòðèâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè»
(Vavilov, 1922; öèò. ïî Âàâèëîâ, 1935, ñ. 16).

Óæå â òå ãîäû Þ. À. Ôèëèï÷åíêî (1927) áëàãîðà-
çóìíî ïðåäëàãàë îòëè÷àòü «ãåíîòèïè÷åñêèé ïàðàëëå-
ëèçì, îáóñëîâëåííûé íàëè÷èåì ó ðîäñòâåííûõ âèäîâ
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î ä è í à êî â û õ  ã å í î â  è ñõîäíûõ áèîòèïîâ» (öèò. ïî
Âàâèëîâó, 1935, ñ. 47) îò äðóãèõ ôîðì ïàðàëëåëüíîé èç-
ìåí÷èâîñòè.

Í. Í. Âîðîíöîâ ïîçäíåå ïèñàë: «ãîìîëîãè÷íûå ãå-
íû ìîãóò ãîìîëîãè÷íî ìóòèðîâàòü» (Âîðîíöîâ, 1966á,
öèò. ïî 2004, ñ. 111). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ãîìîëîãè÷åñêèå
ðÿäû èçìåí÷èâîñòè ÷àùå òðàêòóþò êàê ñåðèè ïàðàëëåëü-
íûõ ìóòàöèé, íåçàâèñèìî âîçíèêøèõ âíóòðè êàæäîãî âè-
äà èç îäèíàêîâîãî èñõîäíîãî ìàòåðèàëà, à íå êàê ðåçóëü-
òàò ïðÿìîãî íàñëåäîâàíèÿ îäíèõ è òåõ æå àëëåëåé îò îá-
ùåãî ïðåäêà. Íî êàêàÿ èç äâóõ âîçìîæíîñòåé áîëüøå ïîä-
õîäèò äëÿ îáúÿñíåíèÿ ãîìîëîãè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè â
êàæäîì èçó÷åííîì ðîäå èëè ñåìåéñòâå, äî ñèõ ïîð ðå-
øèòü òðóäíî, ïîêóäà èäåíòè÷íîñòü ïîõîæèõ àëëåëåé (ïî
ñèíîíèìè÷íûì è äðóãèì ñëàáî ïðîÿâëÿþùèìñÿ çàìåíàì),
èñïîëüçóåìûõ áëèçêèìè âèäàìè, íå ïðîâåðåíà ñîâðåìåí-
íûìè ìåòîäàìè.

_____________

Êîãäà-òî çîîëîãè ñ òðóäîì ñîãëàñèëèñü ñ òåì, ÷òî íå
óêëîíÿþùèåñÿ îñîáè, à âíåøíå îäíîðîäíûå ïîïóëÿöèè
äèêèõ âèäîâ íóæíî ñ÷èòàòü ïîäëèííûì õðàíèëèùåì ðåä-
êèõ ðåöåññèâíûõ è ïîòîìó íåâèäèìûõ (íå ïðîÿâëÿþùèõ-
ñÿ â ãåòåðîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè) ìóòàöèé, êîòîðûå ñëóæàò
ìàòåðèàëîì äëÿ ýâîëþöèè. Îòðèöàòü çíà÷åíèå ýòîãî ìà-
òåðèàëà òåïåðü � çíà÷èò â î÷åðåäíîé ðàç îòâåðãàòü äîñòè-
æåíèÿ ãåíåòèêè. Ýâîëþöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ íûíå ñòà-
ëè ðàññìàòðèâàòü íà ïîïóëÿöèîííîì óðîâíå, êàê ïðîöåññ
ï î ÿ â ë å í è ÿ  íîâûõ ãåíîâ (ïóòåì ìóòàöèè, íî ÷àùå ïó-
òåì èíòðîãðåññèè, âíåñåíèÿ èç äðóãèõ ïîïóëÿöèé), èõ
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ð à ñ ï ð î ñ ò ð à í å í è ÿ  (óâåëè÷åíèÿ ÷àñòîòû) è ç à ê ð å -
ï ë å í è ÿ  (ôèêñàöèè ïðèçíàêà).

Ñòàëî ÿñíî, ÷òî èçîëÿöèÿ íå îñîáåé è ïîïóëÿöèè,
à ãåíîìîâ îáåñïå÷èâàåò íåçàâèñèìîå ñóùåñòâîâàíèå âè-
äîâ. Â îòíîøåíèè äâóïîëûõ, äàâíî ðàçîøåäøèõñÿ è
íûíå îáèòàþùèõ ñîâìåñòíî, ñèìïàòðè÷åñêèõ âèäîâ
ýòî � ïî÷òè îäíî è òî æå. Îäíàêî, êàê ìû âèäåëè, â
ñëó÷àå ãèíîãåíåòè÷åñêèõ è ãèáðèäîãåíåòè÷åñêèõ (êðå-
äèòîãåíåòè÷åñêèõ) âèäîâ, ó êîòîðûõ èçîëÿöèÿ ãåíîìîâ
ñîâñåì íå ñîïðîâîæäàåòñÿ ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèåé
îñîáåé, ñàìîñòîÿòåëüíîñòü âèäà îïðåäåëÿåòñÿ èìåííî
ñàìîáûòíîñòüþ ãåíîìà. Íå òîëüêî êëîíàëüíûå, íî äà-
æå ïîëóêëîíàëüíûå âèäû, â êàæäîì ïîêîëåíèè íóæäàþ-
ùèåñÿ â ñêðåùèâàíèè ñ ïðåäêîâûìè èëè ðîäñòâåííû-
ìè âèäàìè, òåì íå ìåíåå îáëàäàþò ñîáñòâåííûì ñî÷å-
òàíèåì ãåíîâ è ïðèçíàêîâ, êîòîðûå îïðåäåëÿþò ìåñòî
âèäà â ñîîáùåñòâå, êàê è åãî òðåáîâàíèÿ ê àáèîòè÷å-
ñêèì óñëîâèÿì ñðåäû.

Óòâåðäèâøååñÿ è, íàâåðíîå, ñïðàâåäëèâîå óáåæäå-
íèå â òîì, ÷òî òîëüêî ïîëèìîðôíàÿ, áîëüøàÿ è áëàãîäàðÿ
ýòîìó èíåðòíàÿ ïîïóëÿöèÿ õðàíèò ñëîæèâøååñÿ íà ïðî-
òÿæåíèè ìíîãèõ ïîêîëåíèé ðàçíîîáðàçèå àëëåëåé, ÷òî îíà
íà îñíîâå «ñòàðûõ íàðàáîòîê» (ñòàðûõ àïðîáèðîâàííûõ
àëëåëåé) ïðèñïîñàáëèâàåòñÿ ê èçìåíåíèÿì ñðåäû, â êîðíå
ïðîòèâîðå÷èò ïðèçíàíèþ ýâîëþöèîííûõ âîçìîæíîñòåé
êëîíàëüíûõ ïîïóëÿöèé. Äàæå âîçâðàò ê äâóïîëîìó ðàç-
ìíîæåíèþ íå ïðèíåñåò èì ïðåèìóùåñòâ, ñâÿçàííûõ ñ ïî-
ëîâîé ðåêîìáèíàöèè. Áåç áàãàæà ïðåñëîâóòûõ «ïîëåçíûõ
ìóòàöèé» ðåêîìáèíàöèÿ áåñïîëåçíà. Íàéòè, ãäå õðàíèòñÿ
è êàê ðåàëèçóåòñÿ ýòîò áàãàæ, íåëåãêî, íî áåäà, ïî âñåé
âèäèìîñòè, íå â òîì.
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Ïðè îãðîìíîì ïîòîêå äàííûõ, êàñàþùèõñÿ ðàñïðå-
äåëåíèÿ, êîëåáàíèé ÷èñëåííîñòè, ãåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà
ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé, èõ èñòîðèè, äîêóìåíòèðîâàííîé
ñîâðåìåííûìè ìîëåêóëÿðíûìè ìåòîäàìè, óæå íåëüçÿ ñêà-
çàòü, ÷òî óñïåõè â ýòîé îáëàñòè ñäåðæèâàþòñÿ íåäîñòàò-
êîì ïðèãîäíîãî äëÿ àíàëèçà ìàòåðèàëà. Âîçìîæíî, òåïåðü
ïîíèìàíèþ ïðåïÿòñòâóþò êàêèå-òî ïðèâû÷íûå, çàòâåð-
æåííûå èñòèíû. «Ôàêòîâ âñåãäà äîñòàòî÷íî � íå äîñòà-
åò ôàíòàçèè» (Áëîõèíöåâ, 1959).
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SUMMARY

When using the term «sexual reproduction» we usually
forget that sexual process is not directly bound up with repro-
duction. Being the main instrument of genetic recombination,
in mammals and birds it takes place in every generation and
supports the diversity of genotypes. In other cases (Daphniidae,
Daphniiformes, Crustacea; Aphididae, Homoptera,) it only
periodically restores the genetic diversity, which has inevita-
bly to be lost by population while its parthenogenetic repro-
duction. As a result, apomictic population gradually converses
into a mixture of a restricted number of clones, each of them
being comprised of genetically identical individuals.

Switching over to long-term parthenogenesis (or other
kind of reproduction without recombination) leads to arising
of genetically isolated, ordinarily all-female races. The ex-
amples of such phenomenon are the beetles (Otiorhynchus,
Curculionidae, and Ptinus, Ptinidae), butterflies (Solenobia,
Psychidae), grasshoppers (Saga, Tettigoniidae, and Warra-
maba, Eumastacidae), woodlouses (Trichoniscus, Tricho-
niscidae, Isopoda, Crustacea). Many of them, having acquired
some karyological differences from their closest bisexual rela-
tives, are often considered as separate clonal or hemiclonal
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species (for example, parthenogenetic lizards of the genera
Cnemidophorus, Teiidae; Leiolepis, Uromastycinae; Lacerta,
Darevskia, Lacertidae; Heteronotia, Gekkonidae; gynogenetic
and hybridogenetic fishes Poecilia and Poeciliopsis,
Poeciliidae; caudate amphibian Ambystoma, Ambystomatidae;
very common European frog Rana esculenta. Most of non-
recombinating races or species are characterized by higher
heterozygosity and viability, many of them being of
hybridogenous origin.

The study of meiosis in parthenogenetic organisms
makes it possible to understand the cause of competitive suc-
cess of such forms in nature and fragility of clones obtained
from «normal» bisexual species in the laboratory. The mat-
ter is that the animals and plants which in natural conditions
desist from true sexual reproduction, anyway give over all
their chromosome set (or only part of it) to their offspring in
completely unchanged condition. The successful cloning
needs a deep deformation of gametogenesis, which disrupts
recombination. That preserves the most fortunate combina-
tions of characters, which, having arisen by chance, won in
clonal competition. While examining different mechanisms
of blocking of recombination in nature (parthenogenesis, gy-
nogenesis, hybridogenesis et ctr.), we elicit the most general
features of clones as well as the advantages and limitations,
which they show in comparison with bisexual Mayr’s «bio-
logical species».

In the regions where fauna and flora has been exposed
to recent considerable climatic shifts, there is a pretty good
number of clonal forms in many plant and animalian taxa.
Within the groups, which are able to nonrecombinating repro-
duction, the rapid increase in number of «species» is forma-
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tion of new usually highly heterozygous clones, which are
able to disperse to unsettled lands (to free geographical lo-
calities or ecological niches). The main source of new clonal
forms (except some contribution produced by mutations) are
extant populations of bisexual species, which, owing to re-
combination, can quickly generate a rich spectrum of vari-
ability by means of new allelic combinations.

Possessing a rich genotypic diversity species are fit
to wide scale of environmental conditions. So, they can sur-
vive in spite of considerable climatic changes. However,
due to the genetic polymorphism of the species, each time
the quota of its fittest individuals is rather low. As con-
cerns clones, which are germinated by bisexual species,
owing to the genetic uniformity, they are of a very low
evolutional potency, being compared to ancestral bisexual
populations. Nevertheless, the chancy clones are entirely
composed of elite individuals, that are most adopted to
current environment. Just those clonal animals and plants
do well within main part of a species range. In contrast
with clones, bisexual populations are enforced to settle in
refuge of rather restricted space and unsteady environmen-
tal conditions, where they succeed to survive due to their
much higher evolutionary potency, caused by genetic poly-
morphism.

So, after blocking of recombination a polymorphic
population of bisexual species transforms into a restricted
number of clones (in extreme case — into one clone). A
genotypic composition determines the fortune of local popu-
lations and finally of a species. Contrast differences be-
tween common bisexual species and the clonal ones are as
follows:
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· The competition between clones together with the
genetic drift leads to rapid decrease of their number (in ex-
treme case — to one clone). In such situation the number
of al leles in each locus inevitably decl ines.

· Any clonal «population» consists of individuals, which
are the fittest to current environmental conditions and can force
out the ancestral bisexual population to periphery of the spe-
cies range. So, the chancy clone can obtain some fea-
tures of species.

· Being polymorphic and, therefore, capable of evolu-
tion, a bisexual species can give rise to clones, but not vice
versa. A clone  is vulnerable, dependent and thus ephem-
eral .

····· A species is the result of historical development. I t
inheri ts a considerable port ion of ancestral  ge-
netic polymorphism.

This book is mainly devoted to clonal populations
and species. However some conclusions based on the analy-
sis of them seem to be useful for deeper understanding of
evolution of bisexual forms.

The reticulate speciation (integration of parts of dif-
ferent genomes) mostly leads to disruption of meiosis. That
is why the species of a hybrid origin usually breed by means
of parthenogenesis (or by other apomictic ways). Only
rarely (in Xenopus and Octodontidae) the chromosome sets
of an amphihaploid hybrid doubles and becomes polyploid.
It allows to restore meiosis and bisexual reproduction,
which are usually considered as a necessary attribute of
successful evolution.
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It has been recognized that selection in a bisexual spe-
cies with normal recombination deals with a large set of di-
verse alleles in polymorphic loci. At the same time, only a
restricted number of individuals can be involved in hybrid
speciation, that makes an effect of a very narrow «bottle neck».
As a result a new born hybrid species has a lack of rare alle-
les, making selection ineffective.

However the studies of genomes of vertebrate animals
and many families of flowering plants show that they have
undoubtedly passed through polyploidization or may be also
hybridization. Hence, in spite of extremely low number of
initial individuals, species of hybrid origin, like many inva-
sive ones, preserve the capacity for successful evolution. It
proves that they could rapidly evoke from some source high
genetic polymorphism, accumulated by their ancestors. It is
possible that «a library of old alleles», which had been previ-
ously approved by selection is saved (as well as nearly all
genetic information of eukaryotic organisms) in nuclear DNA,
but only in some of its silent portions.

The sense of this hypothesis is that the DNA fragments
which correspond to many previously active alleles are prob-
ably saved in genome of each individual. The longer an al-
lele exists as a working gene, the higher is possibility that it is
copied into the silent portions of the genome. The results of
recombination between the sequence of a working gene and
the silent fragments are usually considered as mutations,
though in reality in most cases the emergence of a new work-
ing allele (including reverse mutations) is probably caused
by transposition of the genetic text of the old allele from
«the library» to working locus.
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