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Ïðîàíàëèçèðîâàíû íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèîííîé èçìåí÷èâîñòè ïàðàìåòðîâ âåëè÷èíû ãåíîìà è
ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ðàñòåíèé ïî ãðóïïàì áèîìîðô è òàêñîíîâ ïîêðûòîñåìåííûõ.
Ïîêàçàíî, ÷òî â ìåëó-êàéíîçîå èõ ÿäåðíûé ãåíîì èìåë òåíäåíöèþ óâåëè÷èâàòüñÿ. Åãî ôóíêöèîíàëüíàÿ
ýôôåêòèâíîñòü (èíòåíñèâíîñòü ôóíêöèé íà 1 ïã ÄÍÊ) ñíèæàëàñü îò ìàêñèìàëüíî âûñîêîé ó äåðåâüåâ è
ëèàí äîæäåâûõ è ìóññîííûõ ëåñîâ ïàëåîãåíà ê ìèíèìàëüíîé ó êóñòàðíèêîâ, ìíîãîëåòíèõ è îäíîëåòíèõ
òðàâ ëóãîâî-ñòåïíîé ðàñòèòåëüíîñòè, ïîÿâèâøåéñÿ â íåîãåíå. Â êà÷åñòâå ïðè÷èíû ýâîëþöèîííîãî ðîñòà
ãåíîìà è ñíèæåíèÿ åãî ôóíêöèîíàëüíîé ýôôåêòèâíîñòè îáñóæäàåòñÿ èçìåíåíèå êëèìàòè÷åñêèõ óñëî-
âèé, âàæíûõ äëÿ âåãåòàöèè (òåìïåðàòóðà, âëàæíîñòü, êîíöåíòðàöèÿ ÑÎ2), â íåáëàãîïðèÿòíóþ ñòîðîíó.
Öåíà ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àäàïòîãåíåçà ïîêðûòîñåìåííûõ ê ñòóïåí÷àòîìó ïîõîëîäàíèþ êëèìàòà â êàéíî-
çîå — 4-êðàòíûé ðîñò ãåíîìà è áîëåå.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ãåíîì, ñîäåðæàíèå ÿäåðíîé ÄÍÊ, ÷èñëî õðîìîñîì, ïëîèäíîñòü, âîäíûé îá-
ìåí, ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà, èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà, ýâîëþöèÿ, ïîêðûòîñåìåííûå.

Ñîäåðæàíèå ÿäåðíîé ÄÍÊ ó ðàñòåíèé è æèâîòíûõ ìå-
òîäîì ïðîòî÷íîé öèòîìåòðèè èññëåäóåòñÿ áîëåå 50 ëåò
(Bennett, Leitch, 2005a). Çà ýòîò ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîé
ñðîê êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ îïðåäåëåíî äëÿ 6.5 òûñ.
âèäîâ ïîêðûòîñåìåííûõ. Ýòà èíôîðìàöèÿ ñîáðàíà â òàá-
ëèöàõ íåñêîëüêèõ îáîáùàþùèõ ïóáëèêàöèé (Bennett,
1972; Bennett, Smith, 1976, 1991; Bennett et al., 1982, 1998,
2000; Bennett, Leitch, 1995, 1997, 2005a; Hanson et al.,
2001a, 2001b, 2003, 2005; Suda et al., 2003; Zonneveld et al.,
2005). Îíà òàêæå îðãàíèçîâàíà â âèäå áàçû äàííûõ, êîòî-
ðàÿ ðàçìåùåíà â Èíòåðíåòå äëÿ ñâîáîäíîãî äîñòóïà (Ben-
nett, Leitch, 2005b). Îïóáëèêîâàííûå ìàòåðèàëû øèðîêî
èñïîëüçóþòñÿ è öèòèðóþòñÿ ìîëåêóëÿðíûìè è êëåòî÷íû-
ìè áèîëîãàìè, áîòàíèêàìè, ñèñòåìàòèêàìè (ñì.: Bennett et
al., 2000). Áàçà äîïîëíåíà íàìè èíôîðìàöèåé î ãåîëîãè÷å-
ñêîì âîçðàñòå ðîäîâ (ïî: The Paleobiology Database
(PBDB); http://flatpebble.nceas.ucsb.edu/cgi-bin/bridge.pl) è
èõ æèçíåííûõ ôîðìàõ (ïî ôëîðàì ×èëè, Ñåâåðíîé Àìåðè-
êè, Êèòàÿ, Òàéâàíÿ è Ïàêèñòàíà, ðàçìåùåííûì íà ñàéòå
http://efloras.org/). Òàêñîíîìè÷åñêîå ïîëîæåíèå ðîäîâ áûëî
ïåðåîïðåäåëåíî ïî ñèñòåìå Òàõòàäæÿíà (Takhtajan, 2009).

Äàííîå èññëåäîâàíèå ïðåäïðèíÿòî ñ öåëüþ âûÿâëå-
íèÿ èçìåíåíèé ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ, ÷èñëà õðîìî-
ñîì, ñòåïåíè ïëîèäíîñòè ó ïîêðûòîñåìåííûõ è èõ ãðóïï,
ñîñòàâëåííûõ ðàçëè÷íûìè ôîðìàìè ðîñòà, â ïðîöåññå
ýâîëþöèè ñ ïîçäíåãî ìåëà äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè. Èçó-
÷åí âîïðîñ î âëèÿíèè íà èõ äèíàìèêó êëèìàòè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ, à òàêæå ñèíõðîííîñòü ñ èçìåíåíèÿìè ñòðóêòóð-
íî-ôóíêöèîíàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê ðàñòåíèé. Íà âîçìîæ-
íîñòü òàêîé ñîãëàñîâàííîñòè óêàçûâàþò èçâåñòíûå ôàêòû
âëèÿíèÿ êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ íà øèðîêèé ñïåêòð
ñâîéñòâ ðàñòåíèé (Grime, 1998; Reeves et al., 1998; Proko-
powich et al., 2003; Jovtcheva et al., 2006; Beaulieu et al.,
2007a, 2007b, 2008; Knight, Beaulieu, 2008, è äð.).

Òåðìèíîëîãèÿ, ìåòîäû

Äëÿ îáîçíà÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ èñïîëüçó-
åòñÿ òåðìèí «C-value» ñ ðàçëè÷íûìè ïðåôèêñàìè — 1Ñ,
2Ñ, 3Ñ è ò. ä. Åãî âïåðâûå èñïîëüçîâàë Ñâèôò (Swift,
1950). Ïîçæå Áåííåò è Ñìèò (Bennett, Smith, 1976) óêàçà-
ëè, ÷òî â ÷àñòíîé áåñåäå Ñâèôò ñîîáùèë èì, ÷òî ñèìâîë
«C» ÿâëÿåòñÿ ñîêðàùåíèåì ñëîâà «constant», ÷òî ïîäðàçó-
ìåâàëî ïîñòîÿíñòâî êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ â ðàçíûõ
òêàíÿõ îðãàíèçìà. Îíè îïðåäåëèëè «C-value» (èëè 1C va-
lue) êàê ñîäåðæàíèå ÿäåðíîé ÄÍÊ â íåðåïëèöèðîâàííîì
ãàïëîèäíîì (ðåäóöèðîâàííîì) íàáîðå õðîìîñîì (Bennett,
Smith, 1976). Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî ìåðîé êîëè÷åñòâà ÄÍÊ
â íåðåïëèöèðîâàííîì íåðåäóöèðîâàííîì íàáîðå õðîìî-
ñîì (â äèïëîôàçå) áóäåò 2Ñ (áåçîòíîñèòåëüíî ê ñòåïåíè
ïëîèäíîñòè) (Greilhuber et al., 2005).

Â îòëè÷èå îò òåðìèíà «C-value» òåðìèí «ðàçìåð ãåíî-
ìà» (genome size) ÷àñòî èñïîëüçóþò äëÿ îáîçíà÷åíèÿ êî-
ëè÷åñòâà ÄÍÊ â ìåéîòè÷åñêè ðåäóöèðîâàííîì èëè ìîíî-
ïëîèäíîì íàáîðå õðîìîñîì (èìåÿ â âèäó, ÷òî â ïîëèïëî-
èäíîì íàáîðå ñîäåðæèòñÿ íå îäèí ãåíîì) (Bennett et al.,
1998). Ïîñëåäîâàòåëüíîå èñïîëüçîâàíèå òåðìèíà «ðàçìåð
ãåíîìà» â òàêîì óçêîì ñìûñëå ÷àñòî áûâàåò íåâîçìîæ-
íûì èç-çà íåîïðåäåëåííîñòè ñòåïåíè ïëîèäíîñòè. Ïîòî-
ìó ìíîãèå àâòîðû ïðåäïî÷èòàþò èñïîëüçîâàòü ýòîò òåð-
ìèí, òàê æå êàê è òåðìèí «C-value», â øèðîêîì ñìûñëå,
íåçàâèñèìî îò ñòåïåíè ïëîèäíîñòè. Ïðè òàêîì ïîäõîäå
òåðìèíû «C-value» (ñ ïðåôèêñîì 1) è «ðàçìåð ãåíîìà» ÿâ-
ëÿþòñÿ ñèíîíèìàìè (Greilhuber et al., 2005).

Äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ïîëíîãî íàáîðà õðîìîñîì ñ ÷èñëîì
n (ðåäóöèðîâàííîãî) íåçàâèñèìî îò ñòåïåíè ãåíåðàòèâíîé
ïëîèäíîñòè áûë ïðåäëîæåí òåðìèí «ãîëîïëîèäíûé ãå-
íîì» (holoploid genome, îò ãðå÷åñêîãî holos — ïîëíûé:
Greilhuber et al., 2005; Greilhuber, Dole&zel, 2009). Äëÿ îïðå-
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äåëåíèÿ ðàçìåðà òàêîãî ãåíîìà ïðåäëîæåíî èñïîëüçîâàòü
òåðìèíû «ãîëîïëîèäíûé ðàçìåð ãåíîìà» è «C-value» (èëè
1Ñ) (Greilhuber et al., 2005). Òîãäà 2Ñ áóäåò îòíîñèòüñÿ ê
íåðåäóöèðîâàííîìó íåðåïëèöèðîâàííîìó íàáîðó õðîìî-
ñîì (2n) áåçîòíîñèòåëüíî ê ñòåïåíè ïëîèäíîñòè è õàðàê-
òåðèçîâàòü ïîëíîå êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ (â äèïëîôà-
çå), à ðàçìåð ãåíîìà áóäåò ñîîòâåòñòâîâàòü òåðìèíó «ãî-
ëîïëîèäíûé ðàçìåð ãåíîìà» (èëè 1Ñ). Ìû áóäåì
ïðèäåðæèâàòüñÿ èìåííî òàêîãî îïðåäåëåíèÿ ýòèõ òåðìè-
íîâ.

Ðàçìåð ãåíîìà ìîæåò áûòü òî÷íî îïðåäåëåí òîëüêî â
ñëó÷àå èññëåäîâàíèÿ è îáñóæäåíèÿ àáñîëþòíûõ çíà÷åíèé
êîëè÷åñòâà ÄÍÊ. Ðÿäû äàííûõ, ñîäåðæàùèõ çíà÷åíèÿ
C-value ñ ðàçíûìè ïðåôèêñàìè, ïîëíîñòüþ êîððåëèðîâàí-
íû ïî îïðåäåëåíèþ. Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèÿ îòíîñè-
òåëüíûõ èçìåíåíèé (íàïðèìåð, âî âðåìåíè) îäíîãî èç òà-
êèõ ðÿäîâ èäåíòè÷íû ðåçóëüòàòàì èññëåäîâàíèÿ ëþáîãî
äðóãîãî ðÿäà. Ïîêà òåðìèíîëîãèÿ íå óñòîÿëàñü è ñóùåñò-
âóåò äâóñìûñëåííîñòü â ïîíèìàíèè òåðìèíà «ðàçìåð ãå-
íîìà» (Greilhuber et al., 2005; Greilhuber, Dole&zel, 2009),
íóæíî òî÷íî çíàòü, êàêîé ñìûñë âêëàäûâàþò àâòîðû â
ýòîò òåðìèí èëè ïðèäåðæèâàòüñÿ òåðìèíà «ñîäåðæàíèå
ÿäåðíîé ÄÍÊ» ñ óòî÷íåíèåì ïðåôèêñà «C-value».

Êîëè÷åñòâî ÄÍÊ îáû÷íî âûðàæàþò â åäèíèöàõ ìàñ-
ñû — ïèêîãðàììàõ (ïã, 10–12 ã). Ó ðàçíûõ àâòîðîâ âñòðå-
÷àþòñÿ ðàçíûå ïåðåâîäíûå êîýôôèöèåíòû êîëè÷åñòâà
ïàð íóêëåîòèäîâ â àáñîëþòíûå çíà÷åíèÿ ìàññû, ïîýòîìó
ìû ïðèâåäåì àëãîðèòì ïîëó÷åíèÿ òàêîãî êîýôôèöèåíòà
(Dole&zel et al., 2003). Èç äàííûõ òàáë. 1 âèäíî, ÷òî â ñîñòà-
âå ÄÍÊ íóêëåîòèäû èìåþò íåñêîëüêî ìåíüøóþ îòíîñè-
òåëüíóþ ìîëåêóëÿðíóþ ìàññó, ÷åì â ÷èñòîì âèäå. Ýòî
îáóñëîâëåíî ïîòåðåé ìîëåêóëû âîäû ïðè ôîðìèðîâàíèè
ôîñôîäèýôèðíîé ñâÿçè â öåïî÷êå ÄÍÊ è äèññîöèàöèåé
èîíîâ âîäîðîäà ïðè îáðàçîâàíèè âîäîðîäíûõ ñâÿçåé ìåæ-
äó êîìïëåìåíòàðíûìè íóêëåîòèäàìè.

Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ñðåäíåé ìîëåêóëÿðíîé ìàññû ïàðû
íóêëåîòèäîâ ñêëàäûâàþò ìàññû êîìïëåìåíòàðíûõ íóêëåî-
òèäîâ è âû÷èñëÿþò ñðåäíåå èç ìàññû ýòèõ äâóõ ïàð:
((À+Ò)+(Ã+Ö))/2. Â äåëèìîì ýòîãî âûðàæåíèÿ ìîæíî êàê
óãîäíî ðàññòàâëÿòü ñêîáêè — ðåçóëüòàò îäèí: â ñðåäíåì
îòíîñèòåëüíàÿ ìîëåêóëÿðíàÿ ìàññà ëþáîé ïàðû íóêëåî-
òèäîâ ðàâíà 615.8771. Ïðè ýòîì ñîâåðøåííî íåâàæíî, ñî-

áëþäàåòñÿ ëè îòíîøåíèå À+Ò=Ã+Ö èëè îñòàåòñÿ âåðíûì
ïðàâèëî ×àðãàôôà (Chargaff et al., 1951), ñîãëàñíî êîòîðî-
ìó â ìîëåêóëå ÄÍÊ êîëè÷åñòâî ïóðèíîâ ðàâíî êîëè÷åñò-
âó ïèðèìèäèíîâ. Óìíîæàÿ ýòî ÷èñëî íà çíà÷åíèå àòîì-
íîé åäèíèöû ìàññû (1.660539�10–27 êã) (Mohr, Taylor,
2000), ïîëó÷àåì, ÷òî îäíà ïàðà íóêëåîòèäîâ èìååò ìàññó
1.0227�10–9 ïã, à îäèí ïèêîãðàìì ñîäåðæèò 977.8 ìëí ïàð
íóêëåîòèäîâ.

Äëÿ ñðàâíåíèÿ ñ äèíàìèêîé âî âðåìåíè êîëè÷åñòâà
ÿäåðíîé ÄÍÊ èñïîëüçîâàíû ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûå
õàðàêòåðèñòèêè ðàñòåíèé: ñëîæíîñòü îðãàíèçàöèè âîäî-
îáìåíà, ïëîòíîñòü ñëîæåíèÿ ìåçîôèëëà, ìàêñèìàëüíàÿ
ïîòåíöèàëüíàÿ èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà, ñîäåðæàíèå
õëîðîôèëëà â ëèñòüÿõ.

Ñëîæíîñòü îðãàíèçàöèè âîäíîãî ðåæèìà äëÿ âèäîâ
òðàâ ðàññ÷èòàíà íàìè êàê ñðåäíèé êîýôôèöèåíò äåòåðìè-
íàöèè äëÿ âñåõ îáíàðóæåííûõ ñâÿçåé ìåæäó ýëåìåíòàìè
âîäíîãî ðåæèìà ýòîãî âèäà, à òàêæå ìåæäó ýòèìè ýëåìåí-
òàìè è ôàêòîðàìè ñðåäû. Îñíîâíûì ñâîéñòâîì ýòîãî ïî-
êàçàòåëÿ ÿâëÿþòñÿ åãî óâåëè÷åíèå (ïðèáëèæåíèå ê åäèíè-
öå) ïðè óñèëåíèè âîäíîãî ñòðåññà è óìåíüøåíèå (ïðèáëè-
æåíèå ê íóëþ) ïðè îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ïî÷âåííîãî
âîäîñíàáæåíèÿ (Øåðåìåòüåâ, 2005).

Ïëîòíîñòü ñëîæåíèÿ ìåçîôèëëà (îïðåäåëÿåìàÿ êîëè-
÷åñòâîì ìåæêëåòíèêîâ â ëèñòå) ÿâëÿåòñÿ ïðèçíàêîì ñòå-
ïåíè ðàçâèòèÿ êñåðîìîðôíîé îðãàíèçàöèè òðàâÿíèñòûõ
ðàñòåíèé, îíà óâåëè÷èâàåòñÿ â íàïðàâëåíèè îò ãóìèäíûõ
ê àðèäíûì ìåñòîîáèòàíèÿì (Shields, 1950; Âàñèëåâñêàÿ,
1979; Ãàìàëåé, 1988), ÷òî ëåãêî ïîäòâåðæäàåòñÿ êîëè÷åñò-
âåííûìè äàííûìè (Øåðåìåòüåâ, 2005). Ïàðöèàëüíûé
îáúåì ìåæêëåòíûõ ïðîñòðàíñòâ â ëèñòå îöåíèâàåòñÿ êàê
îñíîâíîé (åñëè íå åäèíñòâåííûé) ñòðóêòóðíûé ïîêàçà-
òåëü, ïîçâîëÿþùèé ñóäèòü î ñòåïåíè âîäîîáåñïå÷åííîñòè
ðàñòåíèé. Ìåæêëåòíèêè ôîðìèðóþòñÿ â õîäå ðàçâèòèÿ
ëèñòà âñëåäñòâèå âîäîçàïàñàíèÿ, âîçìîæíîãî òîëüêî â
óñëîâèÿõ äîñòàòî÷íîãî èëè äàæå èçáûòî÷íîãî âîäîîáåñ-
ïå÷åíèÿ, â ïðîòèâíîì ñëó÷àå âàêóîëåîáðàçîâàíèå è ðàñòÿ-
æåíèå ëèñòà îñòàþòñÿ íå ðåàëèçîâàííûìè â ïîëíîé ìåðå.
Âîçíèêàþùàÿ òàêèì îáðàçîì ñòðóêòóðà èçâåñòíà êàê êñå-
ðîìîðôíàÿ, íå ñî÷åòàåìàÿ ñ âûñîêèìè èíòåíñèâíîñòÿìè
òðàíñïèðàöèè. Íà øêàëå âîçðàñòà ýòîò ïðèçíàê èçìåíÿåò-
ñÿ òî÷íî òàê æå, êàê è ïîêàçàòåëè âîäíîãî ðåæèìà: ñîäåð-
æàíèå âîäû â ëèñòüÿõ, èíòåíñèâíîñòü òðàíñïèðàöèè, äå-
ôèöèò âîäíîãî íàñûùåíèÿ (íî â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ñ îá-
ðàòíûì çíàêîì).

Ïîòåíöèàëüíàÿ èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà (ÏÈÔ)
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñêîðîñòü àññèìèëÿöèîííîé äåÿòåëü-
íîñòè ðàñòåíèé ïðè íàñûùàþùåé êîíöåíòðàöèè ÑÎ2 (Çà-
ëåíñêèé, 1956, 1959). Ìàêñèìàëüíàÿ âåëè÷èíà ïîòåíöè-
àëüíîé èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà (ÏÈÔÌ) ðåàëèçóåòñÿ
êàæäûì âèäîì ðàñòåíèÿ ïðè îïòèìàëüíîì (ãàðìîíè÷íîì)
ñî÷åòàíèè îñòàëüíûõ âåäóùèõ ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðå-
äû — ñâåòà, òåìïåðàòóðû, âëàæíîñòè, óðîâíåé ìèíåðàëü-
íîãî ïèòàíèÿ, àçîòà è äð. (Çàëåíñêèé, 1963). Ñîãëàñíî
êëàññè÷åñêèì ïðåäñòàâëåíèÿì, ýòà âåëè÷èíà ãåíåòè÷åñêè
äåòåðìèíèðîâàíà äëÿ êàæäîãî âèäà ðàñòåíèÿ (Ëþáèìåí-
êî, 1909, 1928; Çàëåíñêèé, 1963). Êîñâåííûì ïîäòâåðæäå-
íèåì òàêèì ïðåäñòàâëåíèÿì ñëóæàò òåñíûå ëèíåéíûå ñâÿ-
çè ìåæäó ìàêñèìàëüíûìè âåëè÷èíàìè ÏÈÔ, ñîäåðæàíèÿ
õëîðîôèëëà è óäåëüíîé ïëîòíîñòè ïîâåðõíîñòè ëèñòà.
Îíè ïîëó÷åíû â ðàñ÷åòå íà ñ ó õ ó þ ì à ñ ñ ó ëèñòüåâ äëÿ
áîëåå 100 âèäîâ ðàñòåíèé, èññëåäîâàííûõ â ýêñòðåìàëü-
íûõ óñëîâèÿõ ðàçíûõ ýêîñèñòåì Ìîíãîëèè è â àðêòè÷å-
ñêîé òóíäðå î-âà Âðàíãåëÿ (Ñëåìíåâ, 1988, 1989; Ãåðàñè-
ìåíêî è äð., 1989; Öîîæ, 2008).
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Îòíîñèòåëüíûå ìîëåêóëÿðíûå ìàññû íóêëåîòèäîâ
è àòîìíûå ìàññû ýëåìåíòîâ

Íóêëåîòèä
Õèìè÷åñêàÿ

ôîðìóëà

Îòíîñèòåëüíàÿ ìîëåêóëÿðíàÿ
ìàññà

â ÷èñòîì
âèäå

â ñîñòàâå ÄÍÊ

Àäåíèí C10H14N5O6P 331.2213 312.1982

Òèìèí C10H15N2O8P 322.2079 303.1848

Ãóàíèí C10H14N5O7P 347.2207 328.1976

Öèòîçèí C9H14N3O7P 307.1966 288.1735

À ò î ì í û å ì à ñ ñ û ý ë å ì å í ò î â

C H N O P

12.0107 1.0079 14.0067 15.9994 30.9738

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ïî äàííûì: Dole&zel et al., 2003 (c èçìåíåíèÿìè);
Wieser, 2006.



Áàçà äàííûõ î ñîäåðæàíèè õëîðîôèëëà â ðàñ÷åòå í à
ì à ñ ñ ó ñ â å æ è õ ë è ñ ò ü å â ðàñòåíèé èçâëå÷åíà èç êëàñ-
ñè÷åñêîé ðàáîòû Ëþáèìåíêî (1916). Îíà ñîäåðæèò â ñåáå
ñâåäåíèÿ î âåëè÷èíàõ ïîêàçàòåëÿ äëÿ 623 âèäîâ ðàñòåíèé
èç ãóìèäíûõ ðåãèîíîâ ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ øèðîò:
6° þ. ø. (Áåéòåíöîðã, î-â ßâà), 45 ° ñ. ø. (Þæíûé áåðåã
Êðûìà), 60 ° ñ. ø. (Ïåòðîãðàä). Ìåòîäû ýêñòðàãèðîâàíèÿ
ïèãìåíòîâ (ñ ïîìîùüþ ÷èñòîãî ñïèðòà, ñìåñè ñïèðòà ñ
àöåòîíîì, ÷èñòîãî àöåòîíà) è îïðåäåëåíèÿ èõ êîëè÷åñòâà
(ñïåêòðîêîëîðèìåòðèÿ) ñ íà÷àëà ïðîøëîãî âåêà íå èçìå-
íèëèñü, âîçðîñëà ëèøü ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîáíîñòü óëüòðà-
ñîâðåìåííûõ ñïåêòðîôîòîìåòðîâ.

Âàðüèðîâàíèå ïðèçíàêîâ

Ïðèçíàêè, õàðàêòåðèçóþùèå ÿäåðíóþ ÄÍÊ ïîêðûòî-
ñåìåííûõ (2Ñ, ÷èñëî õðîìîñîì è óðîâåíü ïëîèäíîñòè),
âàðüèðóþò â øèðîêèõ ïðåäåëàõ. Îñîáåííî ýòî êàñàåòñÿ
ñîäåðæàíèÿ ÄÍÊ (òàê æå, êàê è ðàçìåðà ãåíîìîâ), êîýô-
ôèöèåíò âàðèàöèè êîòîðîãî ñîñòàâëÿåò áîëüøå 150 %
(òàáë. 2). Áîëåå óìåðåííîå âàðüèðîâàíèå îáíàðóæèâàþò
÷èñëà õðîìîñîì (71 %) è óðîâíè ïëîèäíîñòè (59 %). Øè-
ðîêîå âàðüèðîâàíèå ðàçìåðà ãåíîìîâ ó öâåòêîâûõ ðàñòå-
íèé (îò 0.05 äî 140 ïã) ÿâëÿåòñÿ ÷àñòüþ áîëåå øèðîêîãî
ðàçíîîáðàçèÿ 1Ñ ó ýóêàðèîò — îò 0.009 äî 700 ïã (ñì., íà-
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Ðàçìåð ãåíîìà (1Ñ, ïã), ñîäåðæàíèå ÿäåðíîé ÄÍÊ (2ñ, ïã), ÷èñëî õðîìîñîì (2n) è óðîâåíü ïëîèäíîñòè (PL)
ó ðàçíûõ æèçíåííûõ ôîðì ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé

Ñòàòèñ-
òèêè

Îäíîäîëüíûå è äâóäîëüíûå Îäíîäîëüíûå Äâóäîëüíûå

âñå æèç-
íåííûå
ôîðìû

äåðåâüÿ
è êóñòàð-

íèêè
òðàâû ëèàíû òðàâû ïàëüìû ëèàíû äåðåâüÿ êóñòàðíèêè òðàâû ëèàíû

2 C

n 6949 1133 5001 68 2564 107 23 359 253 2437 45

X 13.6 4.4 15.9 7.9 23.1 8.4 10.6 3.1 5.6 8.3 6.5

Sx 21.0 11.1 23.1 8.5 29.2 10.7 6.7 4.3 21.0 8.9 9.0

CLX 0.5 0.6 0.6 2.0 1.1 2.0 2.7 0.4 2.6 0.4 2.6

Me 6.2 2.1 8.5 4.0 12.8 5.8 10.0 1.9 2.2 5.3 1.1

ClMe 1.4 1.9 1.8 5.7 3.2 5.8 7.8 1.3 7.4 1.0 7.5

V 154.2 255.9 144.9 106.9 126.3 127.1 62.7 137.1 378.2 106.9 137.8

CLV 5.9 24.0 6.5 41.0 7.9 38.9 41.4 22.9 75.2 6.8 65.0

Min 0.1 0.9 0.1 0.6 0.3 0.5 0.8 0.3 0.2 0.1 0.6

Max 280.0 105.8 280.0 31.6 280.0 78.2 22.3 32.0 181.5 63.4 31.6

2 n

n 5908 979 4286 44 2084 80 17 310 219 2202 27

X 27.7 33.0 25.8 35.5 27.9 38.9 36.7 29.0 33.2 23.7 34.7

Sx 19.6 22.3 16.6 6.9 17.0 63.2 6.4 17.6 20.5 15.9 7.2

CLX 0.5 1.4 0.5 2.0 0.7 13.8 3.1 2.0 2.7 0.7 2.7

Me 22.0 26.0 20.0 38.0 24.0 32.0 36.0 24.0 30.0 18.0 38.0

ClMe 1.4 4.0 1.4 5.8 2.1 39.6 8.8 5.6 7.8 1.9 7.7

V 70.8 67.4 64.3 19.4 61.0 162.3 17.5 60.7 61.6 66.9 20.6

CLV 2.9 6.8 3.1 9.2 4.2 57.4 13.5 10.9 13.2 4.5 12.5

Min 4.0 8.0 4.0 16.0 6.0 22.0 30.0 14.0 8.0 4.0 16.0

Max 596.0 196.0 144.0 50.0 132.0 596.0 50.0 196.0 174.0 144.0 38.0

P L

n 5708 912 4165 39 1957 80 11 272 209 2200 28

X 2.8 2.6 2.8 2.0 3.0 2.0 2.0 2.4 2.9 2.6 2.0

Sx 1.6 1.6 1.7 1.7 2.0 1.5 1.6

CLX 0.0 0.1 0.1 0.1 0.2 0.2 0.1

Me 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0

ClMe 0.1 0.3 0.1 0.2 0.7 0.6 0.2

V 58.8 62.3 58.9 0.0 57.2 0.0 0.0 84.0 52.1 59.6 0.0

CLV 2.5 6.5 2.9 4.1 16.1 11.4 4.0

Min 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0 2.0

Max 24.0 24.0 20.0 2.0 19.0 2.0 2.0 24.0 8.0 20.0 2.0

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Çäåñü è â òàáë. 3 è 4 ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû íàøåé îáðàáîòêè áàçû äàííûõ «C-value» (Bennett, Leitch, 2005b); çäåñü è â òàáë. 4:
n — ÷èñëî èçìåðåíèé, X — ñðåäíèå, Sx — ñòàíäàðòíûå îòêëîíåíèÿ, Me — ìåäèàíû, V — êîýôôèöèåíòû âàðèàöèè, Min, Max — ìèíèìàëüíûå è ìàêñè-
ìàëüíûå âåëè÷èíû ïðèçíàêîâ, CLX, CLMe è CLV — äîâåðèòåëüíûå èíòåðâàëû äëÿ ñðåäíèõ, ìåäèàí è êîýôôèöèåíòîâ âàðèàöèè.



ïðèìåð: Leitch et al., 1998; Gregory, 2005; Ïàòðóøåâ, Ìèí-
êåâè÷, 2006, 2007). Ýòî âàðüèðîâàíèå, íå ñâÿçàííîå ñ òàê-
ñîíîìè÷åñêèì ïîëîæåíèåì âèäîâ èëè èõ ôåíîòèïè÷åñêîé
ñëîæíîñòüþ, ïîëó÷èëî íàçâàíèå «C-value paradox» (Tho-
mas, 1971).

Îäíàêî êâàíòèëüíûé àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàçáðîñ
äàííûõ íå òàê çíà÷èòåëåí (òàáë. 3). Ðàçíèöà ñîäåðæàíèÿ
ÄÍÊ ìåæäó âåðõíåé è íèæíåé äåöèëÿìè (êâàíòèëÿìè ïî-
ðÿäêà 0.9 è 0.1 ñîîòâåòñòâåííî) ñîñòàâëÿåò âñåãî 32.3 ïã.
Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî çíà÷åíèé
ðÿäà (80 %) íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 1.2—33.5 ïã. Ðàçìåðû
ãåíîìîâ ïðè òàêîì ðàññìîòðåíèè óêëàäûâàþòñÿ â äèàïà-
çîí 0.6—16.7 ïã, ÷èñëà õðîìîñîì èçìåíÿþòñÿ îò 14 äî 48,
ïëîèäíîñòü íå ïðåâûøàåò 4 (òàáë. 3). Ñðàâíåíèå ýòèõ äàí-
íûõ ñ âàðüèðîâàíèåì ïðèçíàêîâ, êîòîðîå ïîêàçàíî â
òàáë. 2, íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî îáùåå ìíåíèå î ÷ðåçìåð-
íîé èçìåí÷èâîñòè ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ íåñêîëüêî
ïðåóâåëè÷åíî.

Ýòà èçìåí÷èâîñòü áåçóñëîâíî çíà÷èòåëüíà, íî ïðè îò-
ñå÷åíèè êðàéíèõ 10 % çíà÷åíèé ñ îáåèõ ñòîðîí ðÿäà,
ïðåäñòàâëÿåòñÿ âïîëíå îáû÷íîé. Ýòè 20 % íàáëþäåíèé
ìîãóò áûòü îáóñëîâëåíû íå òîëüêî ñâîéñòâàìè ðàñòåíèé,
íî è îøèáêàìè, ðàçëè÷íûìè òåõíè÷åñêèìè àðòåôàêòàìè.

Â ñâÿçè ñ ýòèì ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ âîïðîñ î âíóòðè-
ðîäîâîé èçìåí÷èâîñòè ïðèçíàêîâ (ìû èññëåäîâàëè äàí-
íûå òîëüêî äëÿ òåõ ðîäîâ, äëÿ êîòîðûõ ÷èñëî îïðåäåëå-
íèé ïðèçíàêà áûëî íå ìåíüøå 3). Ñðåäíèå âíóòðèðîäîâûå
êîýôôèöèåíòû âàðèàöèè ðàçìåðà ãåíîìîâ è ñîäåðæàíèÿ
ÿäåðíîé ÄÍÊ îêàçàëèñü ðàâíûìè 36 %. Ðàçáðîñ êîýôôè-

öèåíòîâ âàðèàöèè îêàçàëñÿ øèðîêèì (0—165 %). Îäíàêî
âåðõíÿÿ äåöèëü áûëà ðàâíà 62 %, ò. å. 90 % íàáëþäåíèé
ñðåäíèõ äëÿ ðîäîâ êîýôôèöèåíòîâ âàðèàöèè áûëè íèæå
62 %. Ñðåäíèé äëÿ ðîäîâ êîýôôèöèåíò âàðèàöèè ÷èñåë
õðîìîñîì áûë ðàâåí 24 % (âåðõíÿÿ äåöèëü ðàâíà 58 %), à
óðîâíåé ïëîèäíîñòè — 21 % (âåðõíÿÿ äåöèëü ðàâíà 51%).
Îòñþäà âèäíî, ÷òî âíóòðèðîäîâàÿ èçìåí÷èâîñòü ïðèçíà-
êîâ õîòÿ è âûñîêà, îäíàêî íå ÿâëÿåòñÿ ýêñòðåìàëüíîé.

Â ÷åì ïðè÷èíà òàêèõ íåîäíîçíà÷íûõ îöåíîê âàðüèðî-
âàíèÿ ïðèçíàêîâ? Âîçìîæíî, äåëî â îñîáåííîñòÿõ èõ ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ. Ðÿäû ðàñïðåäåëåíèÿ êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé
ÄÍÊ, ÷èñåë õðîìîñîì è ïëîèäíîñòè ñ âûñîêîé òî÷íîñòüþ
(êðèòåðèè Êîëìîãîðîâà è õè-êâàäðàò, P < 0.05) îïèñûâà-
þòñÿ ëîãíîðìàëüíûì ðàñïðåäåëåíèåì (ðèñ. 1) (Âàäçèí-
ñêèé, 2001).

Ýòî ðàñïðåäåëåíèå õàðàêòåðèçóåòñÿ ÿðêî âûðàæåííîé
ëåâîñòîðîííåé àñèììåòðèåé. Ïðè ëîãàðèôìèðîâàíèè âå-
ëè÷èí ðÿäà, èìåþùåãî ëîãíîðìàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå,
ïðåîáðàçîâàííûé ðÿä áóäåò èìåòü íîðìàëüíîå ðàñïðåäå-
ëåíèå (èç ýòîãî, â ÷àñòíîñòè, ñëåäóåò, ÷òî äëÿ ïðàâèëüíî-
ãî èññëåäîâàíèÿ çàâèñèìîñòåé íåîáõîäèìî ëîãàðèôìèðî-
âàòü òàêèå ðÿäû äàííûõ). Ëåâîñòîðîííÿÿ àñèììåòðèÿ ëîã-
íîðìàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ âîçíèêàåò èç-çà òîãî, ÷òî
âåðîÿòíîñòü ïîÿâëåíèÿ ìàëûõ çíà÷åíèé ïðèçíàêà, çíà÷è-
òåëüíî âûøå, ÷åì âåðîÿòíîñòü ïîÿâëåíèÿ åãî áîëüøèõ
çíà÷åíèé. Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî ïðèìåíåíèå êâàíòèëüíîãî
àíàëèçà ê òàêèì ðÿäàì ðàñïðåäåëåíèÿ ÿâëÿåòñÿ âïîëíå
îáîñíîâàííûì è íåîáõîäèìûì.

Òàêèì îáðàçîì, òèïè÷íûå èçìåíåíèÿ (â ïðåäåëàõ
êâàíòèëåé ïîðÿäêà 0.1—0.9) ðàññìîòðåííûõ ïðèçíàêîâ
óêëàäûâàþòñÿ â íå î÷åíü øèðîêèå ðàìêè, õàðàêòåðíûå
äëÿ áîëüøèíñòâà áèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Êðîìå
òîãî, íåëüçÿ ñêàçàòü, ÷òî ðàçìåðû ãåíîìîâ è ñîäåðæàíèå
ÿäåðíîé ÄÍÊ ñîâñåì íå çàâèñÿò îò òàêñîíîìè÷åñêîãî ïî-
ëîæåíèÿ ðàñòåíèÿ è èõ ôåíîòèïè÷åñêîé ñëîæíîñòè.

Ñðåäíèå ýòèõ ïîêàçàòåëåé (1Ñ è 2Ñ) ó äâóäîëüíûõ
ïðèìåðíî â 3 ðàçà íèæå, ÷åì ó îäíîäîëüíûõ (òàáë. 4). Ýòè
ðàçëè÷èÿ ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíû íà âûñîêîì óðîâíå
çíà÷èìîñòè (t-êðèòåðèé äëÿ ëîãàðèôìè÷åñêè ïðåîáðàçî-
âàííûõ âûáîðîê, P < 0.001). Ðàíåå óæå îòìå÷àëàñü áîëü-
øàÿ âåëè÷èíà êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ ó îäíîäîëüíûõ
(Bharathan, 1994; Hanson et al., 2003). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ó èõ
ïðåäêîâûõ ãðóïï (òàê æå, êàê è ó ïðåäêîâûõ ãðóïï äâó-

298 Ñ. Í. Øåðåìåòüåâ, Þ. Â. Ãàìàëåé, Í. Í. Ñëåìíåâ

Ò à á ë è ö à 3

Êâàíòèëüíûé àíàëèç ðÿäîâ ðàñïðåäåëåíèÿ ðàçìåðà
ãåíîìîâ (1Ñ, ïã), ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ (2Ñ, ïã),

÷èñåë õðîìîñîì (2n) è óðîâíåé ïëîèäíîñòè (PL)

Êâàíòèëè 1C 2C 2n PL

0.10 0.6 1.2 14 2

0.25 1.2 2.4 16 2

0.50 3.1 6.2 22 2

0.75 8.2 16.4 34 3

0.90 16.7 33.5 48 4

Ò à á ë è ö à 4

Ðàçìåð ãåíîìà (1Ñ, ïã), ñîäåðæàíèå ÿäåðíîé ÄÍÊ (2Ñ, ïã), ÷èñëî õðîìîñîì (2n)
è óðîâåíü ïëîèäíîñòè (PL) ó îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé

Ñòàòèñ-
òèêè

Îäíîäîëüíûå Äâóäîëüíûå

1Ñ (ïã) 2Ñ (ïã) 2n PL 1Ñ (ïã) 2Ñ (ïã) 2n PL

n 2927 2927 2373 2236 4022 4022 3535 3472

X 11.3 22.7 28.6 2.9 3.5 7.0 27.1 2.6

Sx 13.9 27.9 21.3 1.7 4.8 9.6 18.3 1.6

CLX 0.5 1.0 0.9 0.1 0.1 0.3 0.6 0.1

Me 6.6 13.3 24.0 2.0 1.8 3.5 22.0 2.0

ClMe 1.4 2.9 2.5 0.2 0.4 0.8 1.7 0.1

V 122.8 122.9 74.5 56.9 136.6 136.7 67.8 59.7

CLV 7.2 7.2 4.8 3.8 6.8 6.8 3.6 3.2

Min 0.2 0.3 4.0 2.0 0.1 0.1 4.0 2.0

Max 140.0 280.0 596.0 19.0 90.8 181.5 196.0 24.0



äîëüíûõ) âåëè÷èíà ãåíîìà íåâåëèêà â îòëè÷èå îò ïðîèç-
âîäíûõ òàêñîíîâ ñ î÷åíü áîëüøèì ñîäåðæàíèåì ÿäåðíîé
ÄÍÊ (Leitch et al., 1998; Soltis et al., 2003; Leitch et al.,
2005) (ôèëîãåíåòè÷åñêèå äåðåâüÿ ïîñòðîåíû ïî ñèñòåìå
APG II, 2003, à òàêæå APG, 1998 (APG II, 2003)). Ýòà òî÷-
êà çðåíèÿ íàõîäèò ñâîå ïîäòâåðæäåíèå â êîëè÷åñòâåííîì
àíàëèçå äàííûõ.

Ó ïîäêëàññîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé ïðîñëåæèâàåòñÿ
òåíäåíöèÿ óâåëè÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ ïî ìåðå
óìåíüøåíèÿ âîçðàñòà òàêñîíîâ. Ýòà òåíäåíöèÿ âûðàæåíà

ñëàáî (ðèñ. 2, à), ÷òî ìîæåò áûòü ñëåäñòâèåì íåäîñòàòêà
äàííûõ äëÿ ðÿäà ïîäêëàññîâ, íàïðèìåð äëÿ Nymphaeidae.
Â îáíîâëåííîé ñèñòåìå Òàõòàäæÿíà (Takhtajan, 2009) ïî
ñðàâíåíèþ ñ ñèñòåìîé 1997 ã. (Takhtajan, 1997) ýòîò ïîä-
êëàññ ïîíèæåí äî óðîâíÿ íàäïîðÿäêà (Nymphaeanae) è
ïîìåùåí â îñíîâàíèå ñèñòåìû ïîêðûòîñåìåííûõ. Áåçó-
ñëîâíî, âîçðàñò ýòîãî òàêñîíà çíà÷èòåëüíî áîëüøå, ÷åì
íàéäåíî íàìè èç èìåþùèõñÿ äàííûõ, ÷òî ñíèæàåò äîñòî-
âåðíîñòü îáíàðóæåííîé òåíäåíöèè. Ó ïîðÿäêîâ, ñåìåéñòâ
è ðîäîâ îòìå÷åííûé äëÿ ïîäêëàññîâ òðåíä ïðîÿâëÿåòñÿ
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Ðèñ. 1. Ëîãíîðìàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ (2Ñ) (à), ÷èñåë õðîìîñîì (2n) (á) è óðîâíåé ïëîèäíîñòè (pl) (â)
ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé.



áîëåå ÿðêî (ðèñ. 2, á—ã) è ïîäòâåðæäàåò òî÷êó çðåíèÿ, ñî-
ãëàñíî êîòîðîé äðåâíèå, íàèáîëåå àðõàè÷íûå òàêñîíû èìå-
þò ìåíüøåå êîëè÷åñòâî ÄÍÊ. Ïðîöåññ ýâîëþöèè öâåòêî-
âûõ, ñóäÿ ïî ýòèì äàííûì, ñîïðîâîæäàëñÿ (èëè ïðåäîïðå-
äåëÿëñÿ?) óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ ÿäåðíûõ ãåíîìîâ.

Ýòî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî, â ÷àñòíîñòè, è ñ òåì, ÷òî
áèîðàçíîîáðàçèå âíóòðè òàêñîíîâ ðàçíîãî óðîâíÿ íàõî-
äèòñÿ â îïðåäåëåííîé çàâèñèìîñòè îò êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé
ÄÍÊ ó ýòèõ òàêñîíîâ (ðèñ. 3). Ìû èññëåäîâàëè êîððåëÿ-
öèþ ìåæäó ÷èñëîì ðîäîâ â ñåìåéñòâàõ (ðèñ. 3, à), ïîðÿä-
êàõ (ðèñ. 3, á) è íàäïîðÿäêàõ (ðèñ. 3, â) ñèñòåìû Òàõòàä-
æÿíà (Takhtajan, 2009) è êîëè÷åñòâîì ÿäåðíîé ÄÍÊ ñîîò-
âåòñòâóþùèõ òàêñîíîâ. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ ñóùåñòâóåò íå
î÷åíü ñèëüíàÿ, íî ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíàÿ íà âûñîêîì
óðîâíå çíà÷èìîñòè (P = 95%) ñâÿçü ìåæäó êîëè÷åñòâîì
ÿäåðíîé ÄÍÊ è ÷èñëîì ðîäîâ íà óðîâíå ñåìåéñòâ, ïîðÿä-
êîâ è íàäïîðÿäêîâ. Ýòè ñâÿçè ôîðìèðóþò ïðåäñòàâèòåëè
âñåõ ïîäêëàññîâ ñèñòåìû. Ïðè èñêëþ÷åíèè íåêîòîðûõ èç
íèõ (Alismatidae è Rosidae) óêàçàííûå êîððåëÿöèè óñèëè-
âàþòñÿ ïî÷òè âäâîå. Îòñþäà ìîæåò ñëåäîâàòü, ÷òî â êà-
êîé-òî ñòåïåíè òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå îïðåäåëÿ-
åòñÿ êîëè÷åñòâîì ÿäåðíîé ÄÍÊ.

Ôèëîãåíåòè÷åñêèé ïðîãðåññ îïðåäåëÿëñÿ ìîðôîëîãè-
÷åñêîé ýâîëþöèåé è, â ÷àñòíîñòè, èçìåíåíèåì ñóùåñòâî-
âàâøèõ è ïîÿâëåíèåì íîâûõ ôîðì ðîñòà (ïàëüì, ëèàí,
òðàâ). Òî÷êà çðåíèÿ íà ýâîëþöèþ æèçíåííûõ ôîðì îò

äðåâåñíûõ è êóñòàðíèêîâûõ ê òðàâàì ðàçäåëÿåòñÿ è îáî-
ñíîâûâàåòñÿ ìíîãèìè àâòîðàìè (ñì.: Takhtajan, 2009).
Â ðÿäó æèçíåííûõ ôîðì îò äåðåâüåâ ê òðàâàì òàêæå ïðî-
ñëåæèâàåòñÿ òåíäåíöèÿ óâåëè÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé
ÄÍÊ (ðèñ. 4, à), ïîäòâåðæäàÿ ïðàâèëî óâåëè÷åíèÿ ýòîãî
êîëè÷åñòâà â ïðîöåññå ýâîëþöèè, êîòîðàÿ, áåçóñëîâíî, íå
îäíîíàïðàâëåííà, êàê ýòî ìîæåò ïîêàçàòüñÿ èç ðèñóíêà íà
ïëîñêîñòè (ðèñ. 4, à), íî, ñêîðåå âñåãî, èìååò ðÿä ðàçâåòâ-
ëåíèé (ðèñ. 4, á) è ïàðàëëåëüíûõ ïóòåé.

Èçìåíåíèå ïðèçíàêîâ âî âðåìåíè

Â ïîñëåäíèå ãîäû â Èíòåðíåòå ïîÿâèëèñü è èíòåíñèâ-
íî ðàçâèâàþòñÿ áàçû äàííûõ, ñîäåðæàùèå èíôîðìàöèþ î
âîçðàñòå òàêñîíîâ — âðåìåíè èõ íàèáîëåå ðàííåé ôèêñà-
öèè â ïàëåîíòîëîãè÷åñêîé ëåòîïèñè. Åñòü äàííûå äëÿ
ìíîãèõ ñåìåéñòâ, à âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ è ðîäîâ ïîêðûòîñå-
ìåííûõ ðàñòåíèé (äëÿ âèäîâ ïîëó÷åíèå òàêîé èíôîðìà-
öèè ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî). Íàèáîëåå ïîëíîé è èí-
ôîðìàòèâíîé ÿâëÿåòñÿ, íà íàø âçãëÿä, PBDB (http://pa-
leodb.org/cgi-bin/bridge.pl). Âîçìîæíîñòü óñòàíîâèòü âîç-
ðàñò ðîäîâ ïîçâîëèëà ïðîñëåäèòü èçìåíåíèÿ êîëè÷åñòâà
ÿäåðíîé ÄÍÊ, ÷èñëà õðîìîñîì è óðîâíåé ïëîèäíîñòè âî
âðåìåíè è ñîïîñòàâèòü ïîëó÷åííûå âðåìåíí*ûå õîäû ñ íå-
êîòîðûìè âàæíåéøèìè ïàðàìåòðàìè ïàëåîêëèìàòîâ.
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Ðèñ. 2. Çàâèñèìîñòü êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ (ëîãàðèôìû 2Ñ) îò âîçðàñòà ïîäêëàññîâ (à), ïîðÿäêîâ (á), ñåìåéñòâ (â) è ðîäîâ (ã).

Òàêñîíû ñãðóïïèðîâàíû ïî ýïîõàì ñòðàòèãðàôè÷åñêîé øêàëû (Gradstein et al., 2004), à ëîãàðèôìû 2Ñ îòíåñåíû ê ñåðåäèíàì ýòèõ ýïîõ.



Ñ î ä å ð æ à í è å ÿ ä å ð í î é Ä Í Ê, êàê óæå áûëî îòìå-
÷åíî, èìååò òåíäåíöèþ ê óâåëè÷åíèþ â õîäå áèîëîãè÷å-
ñêîé ýâîëþöèè. Áîëåå ïîäðîáíîå èññëåäîâàíèå ýòîé òåí-
äåíöèè ïîêàçûâàåò, ÷òî ìèíèìàëüíûå âåëè÷èíû ÿäåðíîé
ÄÍÊ íàáëþäàþòñÿ â íà÷àëüíûå ýïîõè ýâîëþöèè ïîêðû-
òîñåìåííûõ — â ðàííåì è ïîçäíåì ìåëó (ðèñ. 5, à). Â ïà-
ëåîöåíå ïðîèñõîäèò íåêîòîðîå óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà
ÿäåðíîé ÄÍÊ ñ ïîñëåäóþùèì åãî ñíèæåíèåì â ýîöåíå.
Ïàðàëëåëüíî ýòîìó (îò ðàííåãî ìåëà äî ýîöåíà) èçìåíÿ-
ëàñü ñêîðîñòü ýâîëþöèè ïîêðûòîñåìåííûõ (îïðåäåëåííàÿ
íàìè ïî áàçå äàííûõ «The Fossil Record 2» (Benton, 1993)
êàê îòíîøåíèå ÷èñëà ñåìåéñòâ, ïîÿâèâøèõñÿ â êàæäóþ

ãåîëîãè÷åñêóþ ýïîõó, ê åå ïðîäîëæèòåëüíîñòè) (ñì.: Øå-
ðåìåòüåâ, Ãàìàëåé, 2009).

Äëèòåëüíûé è ïîëîãèé òðåíä ïîíèæåíèÿ ãëîáàëüíîé
òåìïåðàòóðû, íà÷àâøèéñÿ ïîñëå çàâåðøåíèÿ ðàííåýîöå-
íîâîãî êëèìàòè÷åñêîãî îïòèìóìà, áûë ïðåðâàí íà ãðàíè-
öå ýîöåíà è îëèãîöåíà áûñòðûì è øèðîêîìàñøòàáíûì
îëåäåíåíèåì Àíòàðêòèäû (Kennett, 1977; Lear et al., 2000;
Zachos et al., 2001; DeConto, Pollard, 2003a, 2003b; Pollard,
DeConto, 2003, 2005), êîòîðîå îçíà÷àëî ïåðåõîä Çåìëè â
ñîñòîÿíèå õîëîäíîé áèîñôåðû (Àõìåòüåâ, 2004), ïðîäîë-
æàþùååñÿ äî íàøåãî âðåìåíè. Â êîíöå ýîöåíà è íà÷àëå
îëèãîöåíà ïîÿâèëèñü ñâèäåòåëüñòâà îëåäåíåíèÿ Ãðåíëàí-
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Ðèñ. 3. Ñîîòíîøåíèå ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ è ÷èñëà ðîäîâ ó òàêñîíîâ ðàçíîãî óðîâíÿ — ñåìåéñòâ (à), ïîðÿäêîâ (á) è íàäïîðÿä-
êîâ (â) ñèñòåìû Òàõòàäæÿíà (Takhtajan, 2009).



äèè (Eldrett et al., 2007), à òàêæå ñèììåòðè÷íîãî îõëàæäå-
íèÿ Àðêòèêè è Àíòàðêòèêè (Tripati et al., 2005; Moran et
al., 2006), êîòîðîå ïðèâåëî ê ïîñòåïåííîìó ðîñòó òåìïå-
ðàòóðíîãî ãðàäèåíòà ìåæäó ïîëþñàìè è ýêâàòîðîì â íåî-
ãåíå (Nikolaev et al., 1998). Îäíàêî ïåðâûå ñëåäû ôîðìè-
ðîâàíèÿ ìåðçëûõ òîëù íà êîíòèíåíòàõ ñåâåðíîãî ïîëó-
øàðèÿ äàòèðóþòñÿ íå ðàíåå êîíöà ïëèîöåíà (2.5 ìëí ëåò
íàçàä: Ðîìàíîâñêèé, 1993).

Â ýòèõ óñëîâèÿõ îëèãîöåíîâîãî îëåäåíåíèÿ ïðîèñ-
õîäÿò ðåçêîå óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ è
ñòîëü æå ðåçêîå ñíèæåíèå ñêîðîñòè ýâîëþöèè ïîêðûòîñå-
ìåííûõ (ðèñ. 5, à). Çàòåì íà÷èíàÿ ñ ìèîöåíà ñîäåðæàíèå
ÿäåðíîé ÄÍÊ ïîñòåïåííî ñíèæàëîñü, à ñêîðîñòü ýâîëþ-
öèè ïîêðûòîñåìåííûõ ðîñëà.

Ó îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé èçìåíåíèÿ
êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ â ìåëó-ýîöåíå ïðîèñõîäèëè áî-
ëåå èëè ìåíåå ïàðàëëåëüíî (ðèñ. 5, á). Îäíàêî íà÷èíàÿ ñ
îëèãîöåíà ðåàêöèÿ ðàñòåíèé íà ïðîèñõîäèâøèå êëèìàòè-
÷åñêèå èçìåíåíèÿ áûëà ïðîòèâîïîëîæíîé. Â îòâåò íà ïî-
õîëîäàíèå è ñíèæåíèå êîíöåíòðàöèè óãëåêèñëîãî ãàçà â
àòìîñôåðå â îëèãîöåíå ó äâóäîëüíûõ ðåçêî óâåëè÷èëîñü
ñîäåðæàíèå ÄÍÊ, à ó îäíîäîëüíûõ, íàïðîòèâ, ïðîèçîøëî
åãî ðåçêîå ñíèæåíèå. Ðåàêöèÿ íà îòíîñèòåëüíîå ïîòåïëå-
íèå â ìèîöåíå ó ýòèõ êëàññîâ ïîêðûòîñåìåííûõ îñòàëàñü
ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíîé. Îáúÿñíåíèå ýòîìó ôàêòó íà
äàííîì ýòàïå èññëåäîâàíèé íàéòè íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîç-
ìîæíûì.

Êðàéíèå æèçíåííûå ôîðìû — ñ îäíîé ñòîðîíû, òðà-
âû, à ñ äðóãîé — äåðåâüÿ è êóñòàðíèêè (â äàëüíåéøåì
ïðîñòî äåðåâüÿ) — â ýêîëîãè÷åñêîì îòíîøåíèè áîëåå îä-
íîðîäíû, ÷åì êëàññû ïîêðûòîñåìåííûõ. Ðåàêöèÿ ðàñòå-
íèé âíóòðè êàæäîé ôîðìû ðîñòà íà êëèìàòè÷åñêèå èçìå-
íåíèÿ äîëæíà îòðàæàòü ðåàëüíûå êîíñòèòóöèîííûå ñâîé-
ñòâà êàæäîé èç ãðóïï. Òåì íå ìåíåå âèäíî, ÷òî èçìåíåíèÿ

âî âðåìåíè êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ ó äâóäîëüíûõ
(ðèñ. 5, á) èäåíòè÷íû òàêèì èçìåíåíèÿì ó äåðåâüåâ è êóñ-
òàðíèêîâ (ðèñ. 5, â), ñ òîé ðàçíèöåé ÷òî ðàçìàõ êîëåáàíèé
ïðèçíàêà ïðèìåðíî âäâîå âûøå ó ïîñëåäíåé ãðóïïû ðàñ-
òåíèé. Òðàâû â ìåëó-îëèãîöåíå (ðèñ. 5, â) äîñòàòî÷íî õî-
ðîøî ïîâòîðÿþò õîä èçìåíåíèé êîëè÷åñòâà ÄÍÊ ó îäíî-
äîëüíûõ (ðèñ. 5, á). Îäíàêî óæå â ìèîöåíå ñîäåðæàíèå
ÄÍÊ òðàâ ñòàáèëèçèðóåòñÿ è îñòàåòñÿ ïðèìåðíî íà îä-
íîì, áîëåå âûñîêîì, ÷åì ó äåðåâüåâ, óðîâíå.

× è ñ ë à õ ð î ì î ñ î ì â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå
ñëó÷àåâ (85 %) íàõîäÿòñÿ â íå î÷åíü øèðîêîì èíòåðâàëå
çíà÷åíèé, îãðàíè÷åííîì ñâåðõó 40 õðîìîñîìàìè (ðèñ. 1).
Ýòî íàõîäèò îòðàæåíèå íà êðèâîé èçìåíåíèé ÷èñåë õðî-
ìîñîì ó ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé âî âðåìåíè (ðèñ. 5,
ã). Â íà÷àëüíûé ïåðèîä ñâîåé ýâîëþöèè (ðàííèé ìåë) ïî-
êðûòîñåìåííûå èìåëè â ñðåäíåì íå î÷åíü áîëüøîå ÷èñëî
õðîìîñîì, êîòîðîå, îäíàêî, óæå â ïîçäíåì ìåëó äîñòèãëî
ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ çà âñþ èñòîðèþ ýòîé ãðóïïû
ðàñòåíèé, ñîïðîâîæäàÿñü î÷åíü âûñîêîé ñêîðîñòüþ ýâî-
ëþöèè (ðèñ. 5, à). Íî âñÿ êàéíîçîéñêàÿ èñòîðèÿ ìàãíîëèî-
ôèòîâ äåìîíñòðèðóåò ïðîöåññ ïîñòåïåííîãî ñíèæåíèÿ
êîëè÷åñòâà õðîìîñîì â êëåòî÷íûõ ÿäðàõ. Àáñîëþòíûé
ìèíèìóì áûë ïðîéäåí â ìèîöåíå, â ïëèîöåí-ïëåéñòîöå-
íîâîå âðåìÿ âîññòàíîâèëîñü ïðèìåðíî òî æå çíà÷åíèå, ñ
êîòîðîãî íà÷àëàñü èñòîðèÿ ïîêðûòîñåìåííûõ. Ïðîöåññ
èçìåíåíèÿ ÷èñåë õðîìîñîì â ãåîëîãè÷åñêîì ïðîøëîì
áûë îáóñëîâëåí íå ñòîëüêî âíóòðåííèìè ïðè÷èíàìè ýâî-
ëþöèè ðàñòåíèé, ñêîëüêî èçìåíåíèÿìè êëèìàòà.

Ïðè ñðàâíåíèè ìàññèâîâ èñõîäíûõ äàííûõ (n = 1702
â êàæäîì ðÿäó íàáëþäåíèé) ñâÿçü ìåæäó êîëè÷åñòâîì
ÿäåðíîé ÄÍÊ è ÷èñëàìè õðîìîñîì íåî÷åâèäíà. Ïðè èç-
ìåíåíèè ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ âî âñåì äèàïàçîíå
çíà÷åíèé ÷èñëà õðîìîñîì â ñðåäíåì îñòàþòñÿ íåèçìåí-
íûìè èëè èìåþò î÷åíü ñëàáóþ òåíäåíöèþ ê ïîíèæåíèþ
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Ðèñ. 4. Èçìåíåíèÿ ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ â ðÿäó æèçíåííûõ ôîðì (à) è âîçìîæíûå ïóòè ïðåîáðàçîâàíèÿ æèçíåííûõ ôîðì ïî-
êðûòîñåìåííûõ (á).
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Ðèñ. 5. Èçìåíåíèÿ â ãåîëîãè÷åñêîì ïðîøëîì ñêîðîñòè ýâîëþöèè ïîêðûòîñåìåííûõ (à), ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ (à—â), ÷èñåë
õðîìîñîì (ã—å ) è óðîâíåé ïëîèäíîñòè (æ—è) ó ïîêðûòîñåìåííûõ (à, ã, æ), îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ (á, ä, ç), òðàâ, äåðåâüåâ è

êóñòàðíèêîâ (â, å, è).

Äàííûå ñãðóïïèðîâàíû ïî ýïîõàì ñòðàòèãðàôè÷åñêîé øêàëû (Gradstein et al., 2004). Òîíêèìè ëèíèÿìè áåç ìàðêåðîâ ñîåäèíåíû äîâåðèòåëüíûå èíòåð-
âàëû.



(ðèñ. 6, à). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïðè èçìåíåíèè ñîäåðæàíèÿ
ÿäåðíîé ÄÍÊ ïðîèñõîäèò íå ïðîñòî ïàðàëëåëüíîå óâåëè-
÷åíèå èëè óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà õðîìîñîì, à èçìåíÿåò-
ñÿ õàðàêòåð èõ óïàêîâêè. Â áîëåå ìàññèâíûõ ãåíîìàõ õðî-
ìîñîìû äîëæíû áûòü áîëåå ìàññèâíûìè, è íàîáîðîò.
Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïîñêîëüêó îòñóòñòâóåò çàâèñèìîñòü 2Ñ
îò 2n, ñïðàâåäëèâûì áóäåò è ïðîòèâîïîëîæíîå óòâåðæäå-
íèå — ïðè èçìåíåíèè ÷èñëà õðîìîñîì âî âñåì äèàïàçîíå
çíà÷åíèé êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ îñòàåòñÿ â ñðåäíåì íå-
èçìåííûì. Ò. å., ñòàíîâÿñü áîëüøå â ÷èñëå, õðîìîñîìû
òåðÿþò â ìàññå, è íàîáîðîò, áîëåå ìàññèâíûå õðîìîñîìû
áóäóò íàõîäèòüñÿ â ÿäðå â îòíîñèòåëüíî ìåíüøåì êîëè÷å-
ñòâå. Â îáùåì, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñòàòèñòè÷åñêè â
áîëåå ìàññèâíûõ ãåíîìàõ äîëæíî ñîäåðæàòüñÿ îòíîñè-
òåëüíî íåáîëüøîå ÷èñëî ìàññèâíûõ õðîìîñîì, à â ìåíåå
ìàññèâíûõ ãåíîìàõ ìàññà õðîìîñîì äîëæíà óìåíüøàòü-
ñÿ, íî èõ ÷èñëî — óâåëè÷èâàòüñÿ.

Èç ýòîãî, â ÷àñòíîñòè, ñëåäóåò, ÷òî ñòàòèñòè÷åñêè íå-
êîððåêòíî èñêàòü çàâèñèìîñòü ïðîäîëæèòåëüíîñòè êëå-
òî÷íîãî öèêëà (Cell Cycle Time) îò ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé

ÄÍÊ (Francis et al., 2008). Ïðàâèëüíåå èñïîëüçîâàòü íîð-
ìèðîâàííûå ÷èñëàìè õðîìîñîì âåëè÷èíû êîëè÷åñòâà
ÿäåðíîé ÄÍÊ (óäåëüíîå êîëè÷åñòâî ÿäåðíîé ÄÍÊ). Òîãäà
óêàçàííàÿ çàâèñèìîñòü ïðèîáðåòàåò íîâûé ñîäåðæàòåëü-
íûé ñìûñë: ïðîäîëæèòåëüíîñòü êëåòî÷íîãî öèêëà âîç-
ðàñòàåò ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ ìàññû õðîìîñîì (ðèñ. 6, á).

Âàæíî çíàòü, êàê èçìåíÿåòñÿ ÑÑÒ â çàâèñèìîñòè îò
÷èñëà õðîìîñîì, íîðìèðîâàííîãî âåëè÷èíàìè ñîäåðæà-
íèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ (óäåëüíîå ÷èñëî õðîìîñîì). Ïî ìåðå
óâåëè÷åíèÿ óäåëüíîãî ÷èñëà õðîìîñîì ïðîäîëæèòåëü-
íîñòü êëåòî÷íîãî öèêëà ñîêðàùàåòñÿ (ðèñ. 6, â). Íî ÷åì
áîëüøå õðîìîñîì â ÿäðå, òåì îíè ìåíüøå, ò. å. â õîäå êëå-
òî÷íîãî öèêëà ìîëåêóëÿðíàÿ ìàøèíà áûñòðåå îïåðèðóåò
ñ áîëüøèì ÷èñëîì ìåëêèõ õðîìîñîì, ÷åì ñ ìàëûì ÷èñ-
ëîì êðóïíûõ.

Â õîäå ýâîëþöèîííîãî ðàçâèòèÿ ïîêðûòîñåìåííûõ
íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ óâåëè÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé
ÄÍÊ (ðèñ. 5, à), íî ñîêðàùåíèÿ ÷èñëà õðîìîñîì â ÿäðå,
÷òî â îáùåì îçíà÷àåò ðàçâèòèå òåíäåíöèè óâåëè÷åíèÿ
ìàññû õðîìîñîì â óùåðá èõ êîëè÷åñòâó. Ïîýòîìó ýâîëþ-
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Ðèñ. 6. Ñâÿçü ìåæäó ñîäåðæàíèåì ÿäåðíîé ÄÍÊ è ÷èñëîì õðîìîñîì (à), çàâèñèìîñòü ïðîäîëæèòåëüíîñòè êëåòî÷íîãî öèêëà (ÑÑÒ)
îò óäåëüíîãî êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ (á) è óäåëüíîãî ÷èñëà õðîìîñîì (â).

Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå.



öèÿ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé ñîïðîâîæäàëàñü òåíäåíöèåé óâå-
ëè÷åíèÿ ÑÑÒ. Äëÿ äåòàëèçàöèè êðèâîé èçìåíåíèé ÑÑÒ â
ãåîëîãè÷åñêîì ïðîøëîì ìîæíî èñïîëüçîâàòü çàâèñèìî-
ñòè, ïîêàçàííûå íà ðèñ. 6, á èëè â (ñ èñïîëüçîâàíèåì ëó÷-
øåé àïïðîêñèìàöèè ïîëèíîìîì 2-é ñòåïåíè). Â ýòîì ñëó-
÷àå ôîðìà êðèâîé ÑÑÒ ïîâòîðÿåò ôîðìó êðèâîé 2Ñ
(ðèñ. 5, à). Ïðîäîëæèòåëüíîñòü êëåòî÷íîãî öèêëà â ìå-
ëó-êàéíîçîå èçìåíÿëàñü, ñîãëàñíî íàøèì ðàñ÷åòàì, â
ñðåäíåì îò 9.4 äî 12.3 ÷, ïðè÷åì ìàêñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ
ÑÑÒ èìåëè ìåñòî â îëèãîöåíå è ìèîöåíå.

Èçìåíåíèÿ ÷èñåë õðîìîñîì â õîäå èñòîðè÷åñêîãî ðàç-
âèòèÿ äâóäîëüíûõ â öåëîì (ðèñ. 5, ä) ñõîäíû ñ òàêîâûìè
ó äåðåâüåâ è êóñòàðíèêîâ (ðèñ. 5, å). Ó îäíîäîëüíûõ
(ðèñ. 5, ä) è äâóäîëüíûõ òðàâ (ðèñ. 5, å) òîæå íàáëþäàåòñÿ
ñõîäíàÿ äèíàìèêà ÷èñåë õðîìîñîì â ìåëó-êàéíîçîå, åñëè
íå ñ÷èòàòü ÿðêî âûðàæåííîãî ìàêñèìóìà ýòîãî ïðèçíàêà
ó îäíîäîëüíûõ â îëèãîöåíå.

Ï ë î è ä í î ñ ò ü. Ïîëèïëîèäèÿ øèðîêî ðàñïðîñòðàíå-
íà ñðåäè ïîêðûòîñåìåííûõ (ñì. îáçîðû: Wendel, Doyle,
2005; Cui et al., 2006; Chen, 2007; Doyle et al., 2008; Ïåð-
øèíà, 2009; Soltis, Soltis, 2009; Doyle, Egan, 2010; Jackson,
Chen, 2010). Ìåæâèäîâàÿ (èëè — â áîëåå îáùåì ñëó-
÷àå — îòäàëåííàÿ) ãèáðèäèçàöèÿ íà îñíîâå äóïëèêàöèè
ãåíîìà ÿâëÿåòñÿ âàæíîé è íåîòúåìëåìîé ÷àñòüþ âèäîîá-
ðàçîâàíèÿ è ýâîëþöèè öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (De Bodt et al.,
2005; Hegarty, Hiscock, 2005; Baack, Rieseberg, 2007; Mal-
let, 2007, 2008; Rieseberg, Willis, 2007; Soltis, Soltis, 2009;
Wood et al., 2009; Whitney et al., 2010). Ïî ìíåíèþ ðÿäà
àâòîðîâ, ñòàíîâèòñÿ âñå áîëåå î÷åâèäíûì, ÷òî ñîáûòèÿ
äóïëèêàöèè ãåíîìà ñâÿçàíû ñ âàæíåéøèìè ýòàïàìè ýâî-
ëþöèè ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé, òàêèìè êàê ïðîèñ-
õîæäåíèå è ðàííÿÿ äèâåðãåíöèÿ, ýâîëþöèÿ öâåòêà èëè
ïðåîäîëåíèå ãðàíèöû ìåë-êàéíîçîé (Van de Peer et al.,
2009à, 2009b).

Èññëåäîâàíèå áàçû äàííûõ «C-value» (Bennett, Le-
itch, 2005b) ïîêàçàëî, ÷òî ó ïîäàâëÿþùåãî ÷èñëà âèäîâ
óðîâåíü ïëîèäíîñòè íå ïðåâûøàåò 4 (ðèñ. 1, â). Âèäèìî,
ïîýòîìó â õîäå ýâîëþöèè êîëåáàíèÿ ïîêàçàòåëÿ â ñðåäíåì
íå ïðåâûøàëè ýòîãî ïðåäåëà (ðèñ. 5, æ—è). Â õîäå èñòî-
ðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ïîêðûòîñåìåííûõ íàáëþäàåòñÿ îò-
÷åòëèâàÿ òåíäåíöèÿ óâåëè÷åíèÿ óðîâíåé ïëîèäíîñòè,
õîòÿ è â äîñòàòî÷íî óçêèõ ãðàíèöàõ. Èñêëþ÷åíèåì ÿâëÿ-
þòñÿ äðåâåñíûå ðàñòåíèÿ, êîëåáàíèÿ ïëîèäíîñòè êîòîðûõ
ïðîèñõîäèëè âîçëå îäíîãî è òîãî æå óðîâíÿ (ðèñ. 5, è).
Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå ýòî èñêëþ÷åíèå, âñå æå ìîæíî îò-
ìåòèòü, ÷òî â öåëîì äëÿ ïîêðûòîñåìåííûõ, à òàêæå äëÿ
îäíîäîëüíûõ, äâóäîëüíûõ è òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé íà-
áëþäàþòñÿ óâåëè÷åíèå óðîâíåé ïëîèäíîñòè îò ïîçäíåãî ê
ðàííåìó ìåëó (ðàííèé ïåðèîä äèâåðãåíöèè), ðåçêîå óâå-
ëè÷åíèå óðîâíÿ ïîêàçàòåëÿ â îëèãîöåíå è äîñòàòî÷íî óìå-
ðåííîå â ïëèîöåí-ïëåéñòîöåí-ãîëîöåíîâîå âðåìÿ (ðèñ. 5,
æ—è). Â ãåîëîãè÷åñêèå ýïîõè ñ âûðàæåííûì ïîòåïëåíè-
åì êëèìàòà (ïàëåîöåí è ìèîöåí) óðîâíè ïëîèäíîñòè çà-
ìåòíî ñíèæàëèñü.

Êëèìàòè÷åñêèé êîíòðîëü çà äèíàìèêîé
ïðèçíàêîâ

Ñ î ä å ð æ à í è å ÿ ä å ð í î é Ä Í Ê. Òàêèå âàæíåéøèå
êëèìàòè÷åñêèå ôàêòîðû, êàê ñîäåðæàíèå óãëåêèñëîãî ãàçà
â àòìîñôåðå è ãëîáàëüíàÿ òåìïåðàòóðà, ñóäÿ ïî âñåìó,
îêàçûâàþò çíà÷èòåëüíîå âëèÿíèå íà ñîäåðæàíèå ÿäåðíîé
ÄÍÊ ïîêðûòîñåìåííûõ (ðèñ. 7, à, á). Â ýïîõè ñ îòíîñè-
òåëüíî íèçêèì ñîäåðæàíèåì óãëåêèñëîãî ãàçà è ñîîòâåò-

ñòâåííî ñ íèçêîé ãëîáàëüíîé òåìïåðàòóðîé êîëè÷åñòâî
ÄÍÊ â êëåòî÷íûõ ÿäðàõ óâåëè÷èâàåòñÿ. Â áîëåå òåïëûå
ãåîëîãè÷åñêèå ýïîõè, íàïðîòèâ, ñîäåðæàíèå ãåíåòè÷åñêî-
ãî ìàòåðèàëà ñíèæàåòñÿ. Ýòî îòíîñèòñÿ êàê â öåëîì äëÿ
ïîêðûòîñåìåííûõ (ðèñ. 7, à), òàê è äëÿ äðåâåñíûõ è òðà-
âÿíèñòûõ ôîðì ðîñòà (ðèñ. 7, á). Îäíàêî äëÿ îäíîäîëüíûõ
è äâóäîëüíûõ íàéòè ñõîäíóþ çàâèñèìîñòü íå óäàëîñü.
Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ â õîäå èñòîðè÷åñêî-
ãî ðàçâèòèÿ ýòèõ ãðóïï ðàñòåíèé òåñíî ñâÿçàíà ñî ñêîðî-
ñòüþ èõ ýâîëþöèè, ïðè÷åì åñëè äëÿ îäíîäîëüíûõ ýòà
ñâÿçü ïîëîæèòåëüíà (ðèñ. 7, â), òî äëÿ äâóäîëüíûõ — îò-
ðèöàòåëüíà (ðèñ. 7, ã).

Åñëè ïåðåâåñòè äèíàìèêó 2Ñ â òåðìèíû CCT, òî ìîæ-
íî ñêàçàòü, ÷òî ýâîëþöèÿ äâóäîëüíûõ ïðîõîäèëà òåì áû-
ñòðåå, ÷åì êîðî÷å áûëà ïðîäîëæèòåëüíîñòü êëåòî÷íîãî
öèêëà. Ïðè ýòîì õàðàêòåðíûå âåëè÷èíû ñêîðîñòè ýâîëþ-
öèè ñîñòàâëÿëè 0.5—2.5 ñåìåéñòâ/ìëí ëåò, à ñêîðîñòü êëå-
òî÷íîãî öèêëà çàâèñåëà îò êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèé íà ïëà-
íåòå: â õîëîäíûå ýïîõè (ñ íèçêèì ñîäåðæàíèåì óãëå-
êèñëîãî ãàçà â àòìîñôåðå) CCT óâåëè÷èâàëàñü, à â
îòíîñèòåëüíî áîëåå òåïëûå — óìåíüøàëàñü. Äëÿ îäíî-
äîëüíûõ ñ èõ áîëåå ýôåìåðíîé ìîðôîëîãè÷åñêîé îðãàíè-
çàöèåé (áîëüøèíñòâî îäíîäîëüíûõ — òðàâû) ïðè íàñòóï-
ëåíèè õîëîäíîãî êëèìàòà áûëî âàæíûì óñïåòü çàêîí÷èòü
ñîêðàùàþùèéñÿ âåãåòàöèîííûé ïåðèîä, ÷òî íåâîçìîæíî
áåç óêîðà÷èâàíèÿ êëåòî÷íîãî öèêëà. Áûòü ìîæåò, ñ ýòèì
ñâÿçàíî òî, ÷òî â áîëåå ñóðîâûå ãåîëîãè÷åñêèå ýïîõè CCT
îäíîäîëüíûõ ñîêðàùàëàñü (â ýòî âðåìÿ ñêîðîñòü ýâîëþöèè
îäíîäîëüíûõ ñîñòàâëÿëà íå áîëåå 0.05—0.1 ñåìåéñòâ/ìëí
ëåò), à â áîëåå òåïëûå, íàïðîòèâ, óâåëè÷èâàëàñü.

× è ñ ë à õ ð î ì î ñ î ì ó ñîâîêóïíîñòè âñåõ ðàñòåíèé,
ïðåäñòàâëåííûõ â áàçå äàííûõ «C-value» (Bennett, Leitch,
2005b), êàê áûëî îòìå÷åíî âûøå, óìåíüøàëèñü â êîëè-
÷åñòâå íà÷èíàÿ ñ ïîçäíåãî ìåëà. Ýòà äèíàìèêà ïî÷òè ïîë-
íîñòüþ ñîâïàäàåò ñ äèíàìèêîé ñíèæåíèÿ ãëîáàëüíîé òåì-
ïåðàòóðû (ðèñ. 8, à). Ñõîäíûì îáðàçîì ñíèæàëîñü è
óäåëüíîå ÷èñëî õðîìîñîì (ò. å. ÷èñëî õðîìîñîì íà 1 ïã).
Îäíàêî óäåëüíàÿ ìàññà õðîìîñîì (êîëè÷åñòâî ÄÍÊ íà
îäíó õðîìîñîìó) èìåëà òåíäåíöèþ ê óâåëè÷åíèþ (ñîîò-
âåòñòâóþùèì îáðàçîì óâåëè÷èâàëàñü è ïðîäîëæèòåëü-
íîñòü êëåòî÷íîãî öèêëà).

Áîëåå äåòàëüíîå èññëåäîâàíèå ïîêàçàëî, ÷òî äèíàìè-
êà èçìåíåíèé ÷èñåë õðîìîñîì ó òðàâ (êàê îäíîäîëüíûõ,
òàê è äâóäîëüíûõ) êðîìå òåìïåðàòóðíîãî ôàêòîðà ñâÿçàíà
ñ àêòèâíîñòüþ ãèäðîëîãè÷åñêîãî öèêëà ïëàíåòû. Àðèäè-
çàöèÿ (óâåëè÷åíèå ñóõîñòè) êëèìàòà ñîïðîâîæäàëàñü óâå-
ëè÷åíèåì ÷èñëà õðîìîñîì ó ýòèõ ãðóïï ðàñòåíèé, à ãóìè-
äèçàöèÿ, íàïðîòèâ, ñíèæåíèåì (ðèñ. 8, á).

Äðåâåñíûå ðàñòåíèÿ, à òàêæå äâóäîëüíûå äåìîíñòðè-
ðóþò òàêóþ æå êàðòèíó äèíàìèêè ÷èñåë õðîìîñîì â ìå-
ëó-êàéíîçîå, êàê è ïîêðûòîñåìåííûå â öåëîì, â ñâÿçè ñ
èçìåíåíèÿìè ãëîáàëüíîé òåìïåðàòóðû (ðèñ. 8, á, ñì.
ðèñ. 8, à).

Ó ð î â í è ï ë î è ä í î ñ ò è ó ñîâîêóïíîñòè âñåõ ðàñòå-
íèé (ðèñ. 9, à) è îòäåëüíî ó òðàâ (ðèñ. 9, á) èçìåíÿëèñü â
ãåîëîãè÷åñêîì ïðîøëîì â ñîîòâåòñòâèè ñ èçìåíåíèÿìè
àðèäíîñòè êëèìàòà. Â ýïîõè ñ îòíîñèòåëüíî áîëåå àðèä-
íûì êëèìàòîì óðîâíè ïëîèäíîñòè ïîâûøàëèñü. Â ãóìèä-
íûå ýïîõè óðîâíè ïëîèäíîñòè ñòàíîâèëèñü íèæå. Ó äåðå-
âüåâ è êóñòàðíèêîâ èçìåíåíèÿ ïëîèäíîñòè ïðîèñõîäèëè,
ñêîðåå, â ñâÿçè ñ êîëåáàíèÿìè ãëîáàëüíîé òåìïåðàòóðû
(ðèñ. 9, â). Â îòíîñèòåëüíî áîëåå õîëîäíûå ýïîõè (êîòî-
ðûå ñîïðîâîæäàþòñÿ, êàê ïðàâèëî, óñèëåíèåì àðèäèçà-
öèè êëèìàòà) óðîâíè ïëîèäíîñòè äðåâåñíûõ ðàñòåíèé
ñíèæàëèñü, à òðàâ — óâåëè÷èâàëèñü.
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Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ
è ôóíêöèîíèðîâàíèå ðàñòåíèé

Ñðàâíåíèå äèíàìèêè ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ è íå-
êîòîðûõ ýëåìåíòîâ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé îðãàíè-
çàöèè ðàñòåíèé ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ýòè ïîêàçàòåëè
èçìåíÿëèñü â ãåîëîãè÷åñêîì ïðîøëîì ñîãëàñîâàííî
(ðèñ. 10). Èíäåêñ îðãàíèçîâàííîñòè âîäíîãî îáìåíà ðàñ-
òåíèé, óâåëè÷åíèå êîòîðîãî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óñèëåíèè
íàïðÿæåííîñòè óñëîâèé ïðîèçðàñòàíèÿ (â ïåðâóþ î÷åðåäü
ìåíüøåé äîñòóïíîñòè ïî÷âåííîé âëàãè), èçìåíÿëñÿ â ìå-

ëó-êàéíîçîå íå òîëüêî â ñâÿçè ñ èçìåíåíèÿìè êëèìàòà
(Øåðåìåòüåâ, Ãàìàëåé, 2009), íî è ñîãëàñîâàííî ñ èçìå-
íåíèÿìè ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ (ðèñ. 10, à).

Ïàðöèàëüíûé îáúåì ìåæêëåòíèêîâ â ëèñòüÿõ (ìåíü-
øèå âåëè÷èíû êîòîðîãî ñâèäåòåëüñòâóþò îá óñèëåíèè
êñåðîìîðôíîé îðãàíèçàöèè ðàñòåíèé) áûë ìèíèìàëü-
íûì â íàèáîëåå çàñóøëèâûå ýïîõè ìåëà-êàéíîçîÿ è ìàê-
ñèìàëüíûì — â îòíîñèòåëüíî áîëåå ãóìèäíûå (ðèñ. 10,
á). Ñõîäíûì îáðàçîì èçìåíÿëèñü ñîäåðæàíèå õëîðîôèë-
ëà â ëèñòüÿõ ðàñòåíèé (ðèñ. 10, â) è ïîòåíöèàëüíàÿ èíòåí-
ñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà (ðèñ. 10, ã). Èõ òðåíäû äëÿ îáñëå-
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Ðèñ. 7. Ñîîòíîøåíèå ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ ó ïîêðûòîñåìåííûõ ñ îòíîñèòåëüíûì ñîäåðæàíèåì CO2 â àòìîñôåðå (à), ñîîòíî-
øåíèå êîëè÷åñòâà ÿäåðíîé ÄÍÊ ó äðåâåñíûõ è òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé è ñîäåðæàíèÿ èçîòîïîâ êèñëîðîäà â ðàêîâèíàõ áåíòîñíûõ è
ïëàíêòîííûõ ôîðàìèíèôåð (á), ñîîòíîøåíèå ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ ó îäíîäîëüíûõ (â) è äâóäîëüíûõ (ã) ñî ñêîðîñòüþ ýâîëþ-

öèè ýòèõ ãðóïï ðàñòåíèé.

Ñîäåðæàíèå CO2 â àòìîñôåðå äàíî ïî ìîäåëè GEOCARBSULF (Berner, 2006); çäåñü è íà ðèñ. 9 êðèâûå ïî ñîîòíîøåíèþ èçîòîïîâ êèñëîðîäà ïðåäñòàâ-
ëåíû ïî ðåçóëüòàòàì íàøåé îáðàáîòêè áàçû äàííûõ èçîòîïîâ (Veizer et al., 1999). Âñå êðèâûå ïîêàçàíû â îòêëîíåíèÿõ îò òðåíäîâ.



äîâàííûõ ãðóïï áèîìîðô äâóäîëüíûõ ðàçëè÷àþòñÿ
(Ãàìàëåé, Øåðåìåòüåâ, 2010). Äëÿ äåðåâüåâ ïî ìåðå êîë-
ëàïñà ëåñíûõ ýêîñèñòåì â íåîãåíå îáà ïîêàçàòåëÿ ñèí-
õðîííî ñ âåëè÷èíàìè ãåíîìà ñíèæàþòñÿ. Äëÿ ïîÿâëÿþ-
ùèõñÿ â ýòî âðåìÿ òðàâÿíûõ òàêñîíîâ, íàîáîðîò, ñâîéñò-
âåí ïîäúåì îáîèõ ïîêàçàòåëåé, îñîáåííî â ïåðèîä
ýêñïàíñèè òðàâÿíûõ áèîìîâ, ëóãîâ è ñòåïåé â âûñîêèõ
øèðîòàõ è ñàâàíí â íèçêèõ. Â òàêîì æå íàïðàâëåíèè ìå-
íÿåòñÿ âåëè÷èíà ãåíîìà òðàâ â ýòîò ïåðèîä, ó ìíîãèõ ïðî-

äâèíóòûõ òàêñîíîâ òðàâ îíà äîñòèãàåò äåñÿòêîâ ïèêî-
ãðàììîâ.

Â ëèòåðàòóðå îáñóæäàþòñÿ äâà âàðèàíòà âîçìîæíûõ
ïîñëåäñòâèé óâåëè÷åíèÿ ãåíîìà — ðîñò ôóíêöèîíàëüíî-
ãî ïîòåíöèàëà è ðàñøèðåíèå àäàïòèâíûõ âîçìîæíîñòåé
âèäà (Grime et al., 1985; Gregory, 2001, 2002; Vinogradov,
2001, 2003). Èçìåðèòü ôóíêöèîíàëüíûå õàðàêòåðèñòèêè ó
ðàñòåíèé ïðîøëûõ ýïîõ íåâîçìîæíî, íî ìíîãèå èõ ïðåä-
ñòàâèòåëè ñîñòàâëÿþò îñíîâó ñîâðåìåííûõ çîíàëüíûõ
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Ðèñ. 8. Äèíàìèêà ÷èñëà õðîìîñîì ó ïîêðûòîñåìåííûõ è ñîîòíîøåíèÿ èçîòîïîâ êèñëîðîäà â ðàêîâèíàõ áåíòîñíûõ è ïëàíêòîííûõ
ôîðàìèíèôåð (à), ÷èñëà õðîìîñîì ó òðàâ è îäíîäîëüíûõ è ïëîùàäè îáíàæåíèé ýâàïîðèòîâ (á) è äèíàìèêà ÷èñëà õðîìîñîì ó äðå-

âåñíûõ ðàñòåíèé è äâóäîëüíûõ è ñîîòíîøåíèå èçîòîïîâ êèñëîðîäà â ðàêîâèíàõ ôîðàìèíèôåð (â) â ìåëó-êàéíîçîå.

Óâåëè÷åíèå ïëîùàäåé îáíàæåíèé ýâàïîðèòîâ â ïðîøëîì (Bluth, Kump, 1991) ÿâëÿåòñÿ ñâèäåòåëüñòâîì óñèëåíèÿ àðèäèçàöèè êëèìàòà.



ôëîð. Ãðàäèåíòû èíòåíñèâíîñòåé ôóíêöèîíèðîâàíèÿ äëÿ
ðÿäîâ çîíàëüíûõ ôëîð äåòàëüíî èññëåäîâàíû (Woodward,
Smith, 1994; Mu et al., 2007) è ìîãóò áûòü ñïðîåöèðîâàíû
íà ñîîòâåòñòâóþùèé ôèëîãåíåòè÷åñêèé ðÿä ôëîð.

Èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà è ðîñòà, ïðîäóêòèâ-
íîñòü ðàñòåíèé êîððåëèðóþò ñ çîíàëüíûì ãðàäèåí-
òîì òåìïåðàòóðû è ñîëíå÷íîé ðàäèàöèè (Woodward,
Smith, 1994). Ìàêñèìàëüíûå ïîêàçàòåëè ôîòîñèíòåçà
(Àmàõ) ñâîéñòâåííû ïðåäñòàâèòåëÿì òðîïè÷åñêîé ôëîðû
(20—30 ìêìîëü/ì2

�ñ), ìèíèìàëüíûå — àðêòè÷åñêîé
(3—7 ìêìîëü/ì2

�ñ). Èíòåíñèâíîñòü òðàíñïèðàöèè è îáî-
ðîòà âîäû íàõîäèòñÿ â ïðÿìîé çàâèñèìîñòè îò êîëè÷åñòâà

îñàäêîâ è ñîîòâåòñòâóåò ãðàäèåíòó âëàæíîñòè ýêîòîïîâ
(Øåðåìåòüåâ, 2005; Mu et al., 2007). Çîíàëüíûå õàðàêòå-
ðèñòèêè èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà è òðàíñïèðàöèè äëÿ
òðîïè÷åñêîé ôëîðû â 4—5 ðàç âûøå, ÷åì äëÿ àðêòè÷å-
ñêîé. Ïî ñõîäñòâó ñïèñêîâ ñåìåéñòâ ìîæíî çàêëþ÷èòü,
÷òî äðåâåñíàÿ ôëîðà ýîöåíà è òðàâÿíàÿ ôëîðà ìèîöåíà
èìåëè ðàçëè÷èÿ ôóíêöèîíàëüíûõ ïîêàçàòåëåé ïðèìåðíî
òàêîãî æå ïîðÿäêà, êàê ïðåäñòàâèòåëè ñîâðåìåííûõ òðî-
ïè÷åñêîé è àðêòè÷åñêîé ôëîð. Èíûìè ñëîâàìè, âåëè÷èíû
ôîòîñèíòåçà, òðàíñïîðòà, ðîñòà, ïðîäîëæèòåëüíîñòü îí-
òîãåíåçà èìåþò îò÷åòëèâóþ ïîëîæèòåëüíóþ ñâÿçü ñ áëà-
ãîïðèÿòíîñòüþ êëèìàòà. ×åì îí áëàãîïðèÿòíåå, òåì âûøå
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Ðèñ. 9. Èçìåíåíèå óðîâíåé ïëîèäíîñòè ó âñåõ ïîêðûòîñåìÿííûõ (à) è òîëüêî òðàâÿíèñòûõ (á) ðàñòåíèé â ñâÿçè ñ èçìåíåíèÿìè
ïëîùàäåé îáíàæåíèé ýâàïîðèòîâ íà ïîâåðõíîñòè ïëàíåòû è ñîîòíîøåíèÿ èçîòîïîâ êèñëîðîäà â ðàêîâèíàõ ôîðàìèíèôåð (â).

Âñå êðèâûå íà ýòîì ðèñóíêå ïîêàçàíû â îòêëîíåíèÿõ îò òðåíäîâ.



èíòåíñèâíîñòü ôóíêöèé, ïðîäîëæèòåëüíåå îíòîãåíåç. Âå-
ëè÷èíû ãåíîìà, íàîáîðîò, êîððåëèðóþò ñî ñòåïåíüþ íå-
áëàãîïðèÿòíîñòè êëèìàòà, ò. å. ðàñòóò ê ïîëþñàì õîëîäà è
ñóõîñòè. Ïî ýòîé ïðè÷èíå ôóíêöèîíàëüíàÿ ýôôåêòèâ-
íîñòü ãåíîìà (èíòåíñèâíîñòü ôóíêöèè íà 1 ïã ÄÍÊ) ñíè-
æàåòñÿ â íàïðàâëåíèè îò òðîïè÷åñêèõ ôëîð ê ïîëÿðíûì.
Òàêèì îáðàçîì, ðîñò ãåíîìà â íåîãåíå âåäåò íå ê èíòåíñè-
ôèêàöèè ôóíêöèé, à ê ðàñøèðåíèþ àäàïòèâíîãî ïîòåí-
öèàëà âèäîâ. Âûñîêîå ñîäåðæàíèå ÄÍÊ — ïðèçíàê êîì-
ïåíñàòîðíûé, îòðàæàþùèé ñòåïåíü äåôåêòíîñòè êëèìà-
òè÷åñêîãî èëè ïî÷âåííîãî æèçíåîáåñïå÷åíèÿ ðàñòåíèé.

Èíäóöèðîâàííûé ñòðåññîì ðîñò ãåíîìà ðàñøèðÿåò ðåñóðñ
àäàïòèâíîé èçìåí÷èâîñòè. Êîððåëÿöèÿ âåëè÷èíû ãåíîìà
ñ àäàïòèâíûì ïîòåíöèàëîì, ïî-âèäèìîìó, ñâîéñòâåííà íå
òîëüêî ñîñóäèñòûì ðàñòåíèÿì (Bennett, Leitch, 2005;
Knight et al., 2005), íî è äðóãèì ýóêàðèîòàì (Vinogradov,
1995, 1997, 1999; Gregory, 2001, 2002).

Ðîñò ñîäåðæàíèÿ ÄÍÊ ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ â êà÷å-
ñòâå îäíîãî èç ýôôåêòèâíûõ ñðåäñòâ àäàïòîãåíåçà. Åãî
öåíà çàâèñèò îò èíòåíñèâíîñòè êëèìàòè÷åñêîãî ñòðåññà,
çàâèñèìîñòü ìîæåò áûòü íåëèíåéíîé. Íà ïîðÿäîê áîëü-
øèé ãåíîì è çíà÷èòåëüíî áîëåå øèðîêèé ýêîëîãè÷åñêèé

Íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè ãåíîìà ïîêðûòîñåìåííûõ 309

Ðèñ. 10. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ ó ïîêðûòîñåìåííûõ è èíäåêñà ñëîæíîñòè îðãàíèçàöèè âîäíîãî îáìåíà (Icompl, à), ïàð-
öèàëüíûõ îáúåìîâ ìåæêëåòíèêîâ (á), ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëà (Õë) â ëèñòüÿõ (â), ìàêñèìàëüíîé ïîòåíöèàëüíîé èíòåíñèâíîñòè ôî-

òîñèíòåçà (ÏÈÔì, ã) â ìåëó-êàéíîçîå.

Ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà âûðàæàåòñÿ â ìã íà 1 ã ñûðîé ìàññû, ÏÈÔ — â 10–4 ìã CO2 íà 1 ã ñóõîé ìàññû.



äèàïàçîí òðàâ íåîãåíà îòíîñèòåëüíî äðåâåñíûõ ôîðì ïà-
ëåîãåíà íå âûçûâàþò óäèâëåíèÿ. Òðàâû è êóñòàðíèêè îêà-
çàëèñü ìåíåå ñïåöèàëèçèðîâàííûìè, ÷åì äåðåâüÿ. Îíè
ñïîñîáíû îáèòàòü â òåõ êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, ãäå äå-
ðåâüÿì íåò ìåñòà. Òðàâÿíûå áèîìû âûòåñíèëè â íåîãåíå
ëåñíûå íà çíà÷èòåëüíûõ òåððèòîðèÿõ ïî ïðè÷èíå ìåíü-
øåé òðåáîâàòåëüíîñòè èõ ïðåäñòàâèòåëåé ê ôàêòîðàì ñðå-
äû. Åñëè îáùóþ òåíäåíöèþ êëèìàòè÷åñêèõ èçìåíåíèé íà
îñòûâàþùåé ïëàíåòå îïðåäåëèòü êàê ñòóïåí÷àòîå ïîõîëî-
äàíèå (Veizer et al., 1999; Zachos et al., 2001), òî íà êàæäîé
ñòóïåíè ìîæíî ïðîãíîçèðîâàòü ðîñò ãåíîìà è ÷àñòè÷íûé
ñáðîñ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé ñïåöèàëèçàöèè.
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Direction of evolutionary variability of parameters of genome size and structurally functional activity of
plants on life forms groups and angiosperms taxa are analyzed. It is shown that, in the Cretaceous-Cenozoic,
their nuclear genome tended to increase. Functional genome efficiency (intensity of functions per 1 pg of DNA)
decreased from as much as possible high at trees and lianas of rain and monsoonal forests of the Paleogene to
minimum at shrubs, perennial and annual grasses of meadow-steppe vegetation which had appeared in the Neo-
gene. Important for the vegetation environmental changes in temperature, humidity and CO2 concentration in an
adverse direction are discussed as the cause of evolutionary genome size growth and decrease in its functional
efficiency. Price for phylogenetic adaptogenesis of angiosperms to the step Cenozoic climate cooling was 4-fold
and more genome growth.

K e y w o r d s: genome, nuclear DNA content, chromosome number, water metabolism, chlorophyll con-
tent, photosynthesis, intensity, evolution, angiosperms.
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