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Íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè ãåíîìà íàçåìíûõ è âòîðè÷íî-âîäíûõ òðàâ

Ïðîâåäåí ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç âåëè÷èí ãåíîìà â äâóõ ãðóïïàõ òðàâ — íàçåìíûõ è âòîðè÷íî-âî-
äíûõ. Ïîêàçàíî, ÷òî ðàçìåðû èõ ãåíîìîâ â êàéíîçîå èçìåíÿëèñü â ïðîòèâîïîëîæíûõ íàïðàâëåíèÿõ: ó
íàçåìíûõ òðàâ ðàçìåð óâåëè÷èâàëñÿ, ó âòîðè÷íî-âîäíûõ — ñîêðàùàëñÿ. Ðîñò ãåíîìà íàçåìíûõ òðàâ ðàñ-
ñìîòðåí â êîíòåêñòå ãëîáàëüíûõ èçìåíåíèé êëèìàòà êàê îòâåòíàÿ ðåàêöèÿ íà óñèëåíèå êîìïëåêñà íå-
áëàãîïðèÿòíûõ ôàêòîðîâ — õîëîäà, ñóõîñòè è äåôèöèòà ÑÎ2 â àòìîñôåðå. Íàïðàâëåíèå íà ìèíèìèçà-
öèþ ãåíîìà ó âòîðè÷íî-âîäíûõ òðàâ èíòåðïðåòèðóåòñÿ êàê ðåçóëüòàò ñîâîêóïíîãî ýôôåêòà äâóõ ãðóïï
ôàêòîðîâ — âîçâðàòà â áîëåå ñòàáèëüíóþ âîäíóþ ñðåäó è ðàñïàäà ñèìáèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ñ ãðèá-
íûì ïàðòíåðîì. Â ñâÿçè ñ íàéäåííûìè ðàçëè÷èÿìè îáñóæäàåòñÿ âëèÿíèå äèñêîìôîðòíîñòè ñðåäû è ñòå-
ïåíè ðàçâèòèÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ è ïàðàçèòè÷åñêèõ îòíîøåíèé íà âåëè÷èíó ãåíîìà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ãåíîì, íàçåìíûå òðàâû, âòîðè÷íî-âîäíûå òðàâû, ðàñòåíèÿ, àïîïëàñò, ñèìáèî-
ãåíåç, ýâîëþöèÿ, êëèìàò, êàéíîçîé.

Â ëèòåðàòóðå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà òî÷êà çðåíèÿ î
íàïðàâëåííîì ðîñòå âåëè÷èíû ÿäåðíîãî ãåíîìà â õîäå
ýâîëþöèè ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé ïî êðàéíåé ìåðå ñ ìåëà
ïî íàñòîÿùåå âðåìÿ (Leitch et al., 1998, 2005; Soltis et al.,
2003; Àíòîíîâ, 2006). Â êà÷åñòâå ìåõàíèçìà ðîñòà ïðåä-
ïîëàãàåòñÿ ïîëèïëîèäèÿ íà òîì îñíîâàíèè, ÷òî 50—70 %
ñîâðåìåííûõ âèäîâ ðàñòåíèé — ïîëèïëîèäû (Bennett,
Leitch, 2005a, 2005b; Soltis et al., 2007).

Åñëè ðàññìàòðèâàåìûé ïåðèîä ýâîëþöèè ðàñøèðèòü
äî äåâîíà, âðåìåíè ïîÿâëåíèÿ ïåðâûõ ñîñóäèñòûõ ðàñòå-
íèé íà ñóøå, òàêîå çàêëþ÷åíèå óæå íå êàæåòñÿ áåññïîð-
íûì. Ó ãîëîñåìåííûõ ãåíîì çíà÷èòåëüíî êðóïíåå, ÷åì ó
ïîêðûòîñåìåííûõ. Ñðåäè ïîêðûòîñåìåííûõ áîëåå êðóï-
íûé ãåíîì èìåþò îäíîäîëüíûå, ÷åé ôèëîãåíåòè÷åñêèé
âîçðàñò íå ìîëîæå, à ïî ðÿäó ôèëîâ, âîçìîæíî, ñòàðøå,
÷åì âîçðàñò áîëüøåé ÷àñòè äâóäîëüíûõ. Ïðè ñðàâíèòåëü-
íîì àíàëèçå âåëè÷èí ãåíîìà âäîëü ðÿäà òàêèõ êðóïíûõ
òàêñîíîâ, êîíå÷íî, äîëæåí ó÷èòûâàòüñÿ íå òîëüêî èõ ôè-
ëîãåíåòè÷åñêèé âîçðàñò, íî è áàçîâàÿ òàêñîíîìè÷åñêàÿ
ñïåöèôèêà (Øåðåìåòüåâ è äð., 2011).

Åùå ðàíüøå, ó ìíîãîêëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé — ïðåä-
øåñòâåííèêîâ ñîñóäèñòûõ — ðàçáðîñ âåëè÷èí ãåíîìà íå
òàê âåëèê, íî çàâèñèì îò õàðàêòåðà âîäíîé ñðåäû, â êîòî-
ðîé îíè îáèòàþò (ìîðñêàÿ ëèòîðàëü èëè ïðåñíûå âîäî-
åìû ñóøè). Â êà÷åñòâå êîíêðåòíûõ ïðåäøåñòâåííèêîâ ñî-
ñóäèñòûõ ðàñòåíèé ñóøè îáû÷íî îáñóæäàåòñÿ íåñêîëüêî
ãðóïï âûñøèõ âîäîðîñëåé: ñîëåíîâîäíûå áóðûå, ïðåñíî-
âîäíûå çåëåíûå (êîíúþãàòû, ïîäîáíûå ñïèðîãèðå) èëè
õàðîâûå (Qiu, 2008; Keeling, 2010; Wodniok et al., 2011).
Âåëè÷èíû èõ ãåíîìà ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøèå, çíà÷è-
òåëüíî ìåíüøå, ÷åì ó ïðîèçâîäíûõ îò íèõ ñîñóäèñòûõ
ðàñòåíèé (Leitch et al., 2005; Prochnik et al., 2010; Wodniok
et al., 2011). Íàïðèìåð, ó áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ âè-
äîâ çåëåíûõ âîäîðîñëåé ñîäåðæàíèå ÿäåðíîé ÄÍÊ (2Ñ)
íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 0.01—6.4 ïã, è òîëüêî ó âûñîêîïî-

ëèïëîèäíûõ Charales è Desmidiales êîëè÷åñòâî ÄÍÊ çíà-
÷èòåëüíî áîëüøå (14.8—46.8 ïã) (Kapraun et al., 2004,
2007). Ó ëàìèíàðèåâûõ 2C íå ïðåâûøàåò 3.5 ïã (Phillips
et al., 2011).

Ñóäÿ ïî ëèòåðàòóðå, ðîñò âåëè÷èíû ãåíîìà — íîð-
ìàëüíàÿ îòâåòíàÿ ðåàêöèÿ ïðàêòè÷åñêè âñåõ èññëåäîâàí-
íûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ — îò áàêòåðèé äî ìëåêîïèòàþ-
ùèõñÿ — íà óõóäøåíèå óñëîâèé îáèòàíèÿ. Àäàïòèâíûé
ñìûñë íàðàùèâàíèÿ ÷èñëà ïîëíûõ êîïèé ãåíîìà â óñëî-
âèÿõ ñòðåññà íå âïîëíå ÿñåí. Îáû÷íî íà îñíîâàíèè ýòîãî
áëîêà äàííûõ èññëåäîâàòåëè äåëàþò çàêëþ÷åíèå î íåèç-
áåæíîñòè è íåîáðàòèìîñòè ðîñòà ãåíîìà â õîäå ýâîëþ-
öèè. Ãèïåðòðîôèÿ ãåíîìà èíòåðïðåòèðóåòñÿ êàê ðàñïëàòà
çà ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ (Bennett, 1987; Gregory, 2001,
2002; Knight et al., 2005). Ãèïîòåçà «áèëåòà â îäèí êîíåö»
íàâîäèò íà ãðóñòíûå ðàçìûøëåíèÿ, âûçûâàÿ æåëàíèå
íàéòè èñêëþ÷åíèÿ èç ýòîãî ïðàâèëà. Íàøè èññëåäîâàíèÿ
íà âûñøèõ ðàñòåíèÿõ ïîêàçàëè, ÷òî îíè äåéñòâèòåëüíî
åñòü. Ýòî è ñîñòàâèëî öåëü íàñòîÿùåé ñòàòüè, ïðîäîëæà-
þùåé äèñêóññèþ, íà÷àòóþ â ïðåäûäóùåé ïóáëèàöèè àâ-
òîðîâ ïî äàííîé òåìàòèêå (Øåðåìåòüåâ è äð., 2011).

Èñòîðèÿ êîëîíèçàöèè âîä è ñóøè ðàñòåíèÿìè

Ðîëü ñèìáèîãåíåçà â ìàêðîýâîëþöèè åùå íåäàâíî
áûëà òåìîé îñòðûõ äèñêóññèé. Òåïåðü îíè ïðåêðàùåíû.
Ñìåíà ñðåä ñ÷èòàåòñÿ â ïðèíöèïå íåâîçìîæíîé áåç êî-
îïåðàòèâíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ íåñêîëüêèõ îðãàíèçìîâ
(Margulis, 2004; Ãàìàëåé, 2011à). Ôóíêöèîíàëüíî ðîëü
ñèìáèîãåíåçà ñâîäèòñÿ ê îáåñïå÷åíèþ âûæèâàíèÿ â íî-
âîé è ïîòîìó ýêñòðåìàëüíîé ñðåäå çà ñ÷åò îáúåäèíåííîãî
ðåñóðñà íåñêîëüêèõ ãåíîìîâ è òèïîâ ìåòàáîëèçìà. Â êà-
÷åñòâå ìîòèâàöèè ñèìáèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé âûñòóïàåò
íå ñòîëüêî ïðîäóêòèâíîñòü, ñêîëüêî îñâîåíèå íîâîé ñðå-
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äû, åå îïòèìèçàöèÿ äëÿ ïàðòíåðîâ. Ýêñïåðèìåíòàëüíî
ïîêàçàíî, ÷òî óäà÷íûì ïîäáîðîì ó÷àñòíèêîâ ñèìáèîãå-
íåçà ìîæåò áûòü îñâîåíà ñòðåññîâàÿ ñðåäà ïî÷òè ëþáîé
ñòåïåíè íåïðèãîäíîñòè (Òèõîíîâè÷, Ïðîâîðîâ, 2009).
Ïîäáîð ó÷àñòíèêîâ ïðîèñõîäèò ïî ïðèíöèïó äîïîëíè-
òåëüíîñòè òèïîâ ïèòàíèÿ è ìåòàáîëèçìà.

Èñõîäíûå ôîðìû ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé ñëîæèëèñü â
ðåçóëüòàòå äâóñòóïåí÷àòîãî àëãî-ìèêî-áàêòåðèàëüíîãî
ýíäîñèìáèîãåíåçà. Ïåðâûé àêò ñèìáèîãåíåçà çàâåðøèëñÿ
ôîðìèðîâàíèåì âîäîðîñëåé è êîëîíèçàöèåé âîä. Ïàðòíå-
ðû, âñòóïèâøèå â ýíäîñèìáèîãåíåç — ôîòîòðîôíûå ïðî-
õëîðîôèòû è õåìîòðîôíûå ïðîòèñòû, — îáèòàëè ëèáî â
ìîðñêîé âîäå, ëèáî â ïðåñíîâîäíûõ âîäîåìàõ («ëóæàõ»
êîíäåíñàòíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, ñóùåñòâîâàâøèõ íà ïî-
âåðõíîñòè ïëàíåòû äî ïîÿâëåíèÿ Ìèðîâîãî îêåàíà: Ðîçà-
íîâ, 2010; Çàâàðçèí, 2011). Â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ îêåàíà
(äîêåìáðèé) ïîÿâèâøàÿñÿ ñîëåíîâîäíàÿ ñðåäà ìîãëà
áûòü ýêñòðåìàëüíîé, ò. å. íåäîñòóïíîé ñàìîñòîÿòåëüíî
äëÿ îáåèõ ãðóïï îðãàíèçìîâ. Äëÿ áîëüøèíñòâà ñîâðåìåí-
íûõ öèàíåé è ïðîòèñòîâ îïòèìàëüíûé óðîâåíü ñîëåíîñòè
íàõîäèòñÿ â äèàïàçîíå 5—10 ‰, ñîëåíîñòü îêåàíà —
âûøå 20. Ðåçóëüòàòîì ñèìáèîãåíåçà ñòàëè âûñøèå âîäî-
ðîñëè (Whatley, 1992; Keeling, 2004, 2010), îñâîèâøèå ëè-
òîðàëü íà ãëóáèíó íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ìåòðîâ. Âîïðîñ î
çàñåëåíèè ìîðÿ ìèêðîáèîòîé âíóòðåííèõ âîäîåìîâ è
ãðóïïàìè âîäîðîñëåé, ïðîèçâîäíûìè îò íåå, îêàçàëñÿ
óñïåøíî ðåøåííûì.

Ïåðåñåëåíèå â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè — èç ìîðÿ íà
ñóøó — íà÷àëîñü â äåâîíå. Â êîëîíèçàöèè ñóøè ó÷àñòâî-
âàëè àâòîòðîôíûå âîäîðîñëè è ãåòåðîòðîôíûå ãðèáû
(Êàðàòûãèí, 1993; Smith, Road, 1997; Äüÿêîâ, 2003). Ñóøà
áûëà åùå áîëåå íåïðèãîäíîé ñðåäîé äëÿ îáåèõ ãðóïï îð-
ãàíèçìîâ. Â èõ ñèìáèîãåíåçå îíà ñòàëà îáèòàåìîé. Ñèì-
áèîãåíåçó âîäîðîñëåé è ãðèáîâ áèîñôåðà îáÿçàíà ïðîèñ-
õîæäåíèåì ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé, êîëîíèçàöèåé èìè
ñóøè, ðàçâèòèåì íà èõ áàçå íàçåìíûõ ýêîñèñòåì, ïîäà-
ðèâøèõ áèîñôåðå îãðîìíîå ðàçíîîáðàçèå ôîðì æèçíè, íå
òîëüêî ðàñòèòåëüíîé, íî è æèâîòíîé.

Ñîãëàñíî îïèñàííîìó ñöåíàðèþ êîëîíèçàöèÿ ñóøè
ïðîèñõîäèëà â äâà ýòàïà. 1. Ôîòîòðîôíûå ïðîõëîðîôè-
òû + õåìîòðîôíûå ïðîòèñòû � âûñøèå âîäîðîñëè (äî-
êåìáðèé, êîëîíèçàöèÿ ìîðÿ). 2. Àâòîòðîôíûå âîäîðîñëè
+ ãåòåðîòðîôíûå ãðèáû � íàçåìíûå ñîñóäèñòûå ðàñòå-
íèÿ (äåâîí, êîëîíèçàöèÿ ñóøè).

Ðàçâèòèå ñèìáèîãåíåòè÷åñêîé ãèïîòåçû (Schimper,
1883; Ôàìèíöûí, 1907; Êîçî-Ïîëÿíñêèé, 1924) â òåîðèþ
ïðîèñõîæäåíèÿ ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé (Margulis, 1981,
2004; Keeling, 2004, 2010) ïîòðåáîâàëî âèçóàëèçàöèè ïî-
ñëåäîâàòåëüíûõ ýòàïîâ àëãî-ìèêî-áàêòåðèàëüíûõ âçàè-
ìîäåéñòâèé. Ñîâðåìåííûìè ìåòîäàìè ïðèæèçíåííûõ íà-
áëþäåíèé ñ èñïîëüçîâàíèåì êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèè
ýòî óäàëîñü. Â õîäå âûïîëíåíèÿ ýòîé çàäà÷è ïîêàçàíî, êà-
êèì îáðàçîì ôîðìèðóåòñÿ íàáîð ñïåöèôè÷åñêèõ äëÿ íà-
çåìíûõ ðàñòåíèé êëåòî÷íûõ è îðãàíèçìåííûõ ñòðóêòóð, â
÷àñòíîñòè ñèñòåìîîáðàçóþùèõ òðàíñïîðòíûõ êîììóíè-
êàöèé (Ãàìàëåé, 2009, 2011à). Öèàíîáàêòåðèè ïðèâíåñëè
ñ ñîáîé â òåëî ðàñòåíèé ôîòîñèíòåç è ôîðìèðîâàíèå ýí-
äîïëàçìàòè÷åñêîé ýêñïîðòíîé ñèñòåìû ôîòîñèíòàòîâ,
èíäóöèðîâàëè åå íåïðåðûâíûé ðîñò êàê ñïåöèôè÷åñêóþ
ôîðìó àêòîìèîçèíîâîé ïîäâèæíîñòè (Ãàìàëåé, 2006à).
Ôîòîñèíòåçó öèàíîáàêòåðèé îáÿçàíû ñâîèì ïðîèñõîæäå-
íèåì ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, ïëàçìîäåñìû, âà-
êóîì äîñîñóäèñòûõ è ôëîýìà ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé (Ãà-
ìàëåé, 2006á). Ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîêàçàíî, ÷òî âñå ïåðå-
÷èñëåííûå ñòðóêòóðû ôîðìèðóþòñÿ òîëüêî â ïåðèîäû

ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè. Ó ðàñòåíèé ñåçîííîãî
êëèìàòà îíè ÷àñòè÷íî èëè ïîëíîñòüþ ýëèìèíèðóþòñÿ â
äèàïàóçàõ ôîòîñèíòåçà è ôîðìèðóþòñÿ çàíîâî íà êàæäîé
î÷åðåäíîé âîëíå ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè (Ãåí-
êåëü è äð., 1965; Ãàìàëåé, 2009).

Ôóíêöèîíàëüíàÿ àêòèâíîñòü ìèêîðèçû, âîçíèêøåé â
õîäå ñëåäóþùåãî ñèìáèîãåíåòè÷åñêîãî àêòà, ïðèâåëà ê
ðàçâèòèþ êîðíåé, àïîïëàñòà, êñèëåìû, óñòüè÷íîãî àïïà-
ðàòà, êóòèêóëû, òðàíñïèðàöèè íàçåìíûõ ðàñòåíèé (Êàðà-
òûãèí, 1993; Smith, Road, 1997; Ãàìàëåé, 2004). Äîêàçà-
òåëüñòâàìè ÿâëÿþòñÿ îáùàÿ â îíòîãåíåçå ñåçîííàÿ ðèòìè-
êà ôóíêöèîíèðîâàíèÿ êñèëåìû è ãðèáíîé ìèêîðèçû,
âçàèìîñâÿçàííàÿ óòðàòà îáåèõ ïðè âîçâðàùåíèè â âîäíóþ
ñðåäó âòîðè÷íî-âîäíûõ òðàâ.

Äâà àêòà ñèìáèîãåíåçà, ïðåäøåñòâîâàâøèõ ïðîèñ-
õîæäåíèþ íàçåìíûõ ðàñòåíèé, çàôèêñèðîâàíû â èõ òåëå
âîäíûìè êîììóíèêàöèÿìè ôëîýìû è êñèëåìû, ïðîèçâîä-
íûìè áóôåðíûõ çîí ñèìáèîòè÷åñêîãî îáìåíà (Ãàìàëåé,
2011à). Î÷åâèäíî, ÷òî â îáîèõ ñëó÷àÿõ èìåë ìåñòî íå
ïðîñòî ñèìáèîç, à èìåííî ñèìáèîãåíåç, ïîñêîëüêó ôîðìè-
ðîâàíèå íîâûõ ñòðóêòóð, êëåòî÷íûõ (ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî
ðåòèêóëóìà, ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ïëàçìîäåñìû, àïîïëàñòà),
òêàíåâûõ (ôëîýìû, êñèëåìû) è îðãàííûõ (ëèñòüåâ, êîð-
íåé), ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì êîëëåêòèâíîãî ó÷àñòèÿ âñåõ
òðåõ ïàðòíåðîâ. Îãðîìíîå ðàçíîîáðàçèå ïðîñòðàíñòâåí-
íîé è âðåìåíí*îé îðãàíèçàöèè ôîðì ðîñòà íàçåìíûõ ðàñ-
òåíèé — ñëåäñòâèå àäàïòèâíîé ýâîëþöèè ñëîæèâøåãîñÿ
àëãî-ìèêî-áàêòåðèàëüíîãî êîìïëåêñà ïîä âëèÿíèåì ìå-
íÿþùèõñÿ êëèìàòà, ãåîìîðôîëîãèè è ãèäðîëîãèè êîíòè-
íåíòîâ. Ðåêîíñòðóêöèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ, ñòðóêòóðíî-ôóí-
êöèîíàëüíîé ýâîëþöèè, èñòîðèè ðàññåëåíèÿ è ìèãðàöèé
ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé ïî îðãàíèçàöèè èõ òðàíñïîðòíûõ
êîììóíèêàöèé îêàçàëàñü ðåàëüíî âïîëíå âûïîëíèìîé.

Ïåðâîé âíóòðèêëåòî÷íîé, à çàòåì è ìåæêëåòî÷íîé
òðàíñïîðòíîé ñèñòåìîé âîäîðîñëåé ñòàë ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêèé ðåòèêóëóì. Ýòà ìåìáðàííàÿ ñåòü — ðîâåñíèê ýóêà-
ðèîòîâ. ßäåðíàÿ îáîëî÷êà — ïðîèçâîäíàÿ ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, åãî ôðàãìåíò, íå ìîãëà ïîÿâèòüñÿ
ðàíüøå ðåòèêóëóìà. Ñîâîêóïíîñòü ýòèõ ýíäîìåìáðàí
ïðèñóòñòâóåò ó îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé. Íà-
÷èíàÿ ñ âîëüâîêñîâûõ è äðóãèõ êîëîíèé îäíîêëåòî÷íûõ
ìåæäó ýíäîìåìáðàííûìè ñèñòåìàìè ñîñåäíèõ êëåòîê ïî-
ÿâëÿþòñÿ ïëàçìîäåñìû, ñâèäåòåëüñòâóÿ î ïðåîáðàçîâà-
íèè âíóòðèêëåòî÷íîé ðàñïðåäåëèòåëüíîé ñèñòåìû â ìåæ-
êëåòî÷íóþ. Ó âûñøèõ âîäîðîñëåé — ëàìèíàðèåâûõ —
ðàçâèòèå ýíäîïëàçìàòè÷åñêèõ òðàíñïîðòíûõ êîììóíèêà-
öèé çàâåðøàåòñÿ ôîðìèðîâàíèåì ìàãèñòðàëüíîé ôëîýìû
ñ ïëàçìîäåñìåííîé ïåðèôåðèåé. Ñ âûõîäîì íà ñóøó â
ñèìáèîçå ñ ãðèáàìè ôëîýìó äîïîëíèëà êñèëåìà íàçåì-
íûõ ñîñóäèñòûõ, èñòîêîì êîòîðîé ñòàë ãðèáíîé ìèöåëèé.

Âåðøèíîé ýâîëþöèè è ýêñïàíñèè íàçåìíûõ ðàñòåíèé
ïðèíÿòî ñ÷èòàòü òåðìîôèëüíóþ ôëîðó òåïëîãî ïàëåîãå-
íà. Âå÷íîçåëåíûå äðåâåñíûå ôîðìû — äåðåâüÿ è ëèà-
íû — è ñëîæåííûå èìè ìåãàòåðìàëüíûå ëåñà äîæäåâîãî
òèïà â ïàëåîöåíå è ýîöåíå äîìèíèðóþò íà âñåõ êîíòèíåí-
òàõ (òåïëàÿ, «îðàíæåðåéíàÿ» áèîñôåðà: Àõìåòüåâ, 2004;
Morley, 2007). Ïåðèîäó íàèâûñøåãî ïðîöâåòàíèÿ ñîñóäè-
ñòûõ ðàñòåíèé è ñëîæåííûõ èìè ñîîáùåñòâ ñîîòâåòñòâó-
þò íàèáîëåå ñîâåðøåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ýëåìåíòîâ ôëîý-
ìû è êñèëåìû, ìàêñèìàëüíîå ðàçâèòèå èõ ïåðèôåðè÷å-
ñêèõ òðàíñïîðòíûõ êîììóíèêàöèé â ïàðåíõèìå, íàèáîëåå
ýôôåêòèâíûé òðàíñïîðò è ðåêîðäíûå äëÿ íàçåìíûõ ðàñ-
òåíèé ïîêàçàòåëè ðîñòà è ïðîäóêòèâíîñòè. Â ðåçóëüòàòå
àíàëèòè÷åñêîé ðàáîòû ñ áàçàìè äàííûõ (Muller, 1981; Ben-
ton, 1993; Bennett, Leitch, 2005b) óñòàíîâëåíî, ÷òî äðåâåñ-
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íûå ôîðìû, ïðîèñõîæäåíèå êîòîðûõ äàòèðóåòñÿ ìåëîì,
ïàëåîöåíîì è ýîöåíîì, èìåþò âåëè÷èíû ãåíîìà (2Ñ) â
äèàïàçîíå 1.0—3.0 ïã (òàáë. 1). Òàêîâû ðàçìåðû ãåíî-
ìà íå òîëüêî âäîëü èñòîðè÷åñêîãî ðÿäà ôîðìèðóþùèõñÿ
òàêñîíîâ, íî è ñðåäè äîìèíàíòîâ ñîâðåìåííîãî òðîïè÷å-
ñêîãî äîæäåâîãî ëåñà, âèäû êîòîðîãî îòëè÷àþòñÿ ìàêñè-
ìàëüíûìè ñðåäè íûíå æèâóùèõ ðàñòåíèé ïîêàçàòåëÿìè
èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà (25—28 ìêìîëü ÑÎ2/ì2ñ), ñó-
òî÷íîãî ïðèðîñòà, ãîäè÷íîé ïðîäóêòèâíîñòè (Woodward,
Smith, 1995).

Äðåâåñíûå ëèàíû, íåñìîòðÿ íà âòîðè÷íîñòü ñâîåãî
ïðîèñõîæäåíèÿ îòíîñèòåëüíî äðåâåñíûõ ôîðì, èñïîëüçó-
åìûõ â êà÷åñòâå îïîð, èìåþò ïðèìåðíî òàêîé æå äèàïà-
çîí âåëè÷èí ãåíîìà (1.0—4.0 ïã) è àíàëîãè÷íûé óðîâåíü
ôóíêöèîíàëüíûõ ïîêàçàòåëåé (ôîòîñèíòåç — äî
30 ìêìîëü ÑÎ2/ì2ñ, ïðèðîñò — äî 0.5 ì/ñóò). Ýòî è íåóäè-
âèòåëüíî. Ìíîãèå èç ëèàí äîæäåâîãî ëåñà íå óòðà÷èâàþò
ñïîñîáíîñòè íà îòêðûòûõ ìåñòàõ ðåàëèçîâûâàòü ñåáÿ êàê
äåðåâüÿ. Èñïîëüçîâàíèå ÷óæåðîäíûõ îïîð íåëüçÿ èíòåð-
ïðåòèðîâàòü êàê ïðèçíàê ïàðàçèòèçìà, ôàêòîâ ÷óæåðîä-
íîãî ïèòàíèÿ äëÿ ýòîé æèçíåííîé ôîðìû íå óñòàíîâëåíî.
Âûñîêèå ðîñòîâûå õàðàêòåðèñòèêè ëåãêî îáúÿñíèìû îò-
ñóòñòâèåì íåîáõîäèìîñòè â óñëîâèÿõ ëåñà ôîðìèðîâàòü
ñîáñòâåííûå îïîðíûå ñòðóêòóðû è çà ýòîò ñ÷åò èìåòü áî-
ëüøèé ïîòåíöèàë ðîñòà. Ëèàíû äîæäåâîãî ëåñà — âåíåö
ýâîëþöèè òåðìîôèëüíûõ ôîðì.

Ïëàâíîå ãëîáàëüíîå ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû, ñâÿçàí-
íîå ñ ïîñòåïåííûì îñòûâàíèåì ïîâåðõíîñòè ïëàíåòû â
ñðåäíåì íà 0.5 ãðàä çà 1 ìëí ëåò (Veizer et al., 1999; Za-
chos et al., 2001), íà ãðàíèöå ýîöåíà è îëèãîöåíà ñìå-
íÿåòñÿ ðåçêèì ïîõîëîäàíèåì, ñîïðîâîæäàåìûì áûñòðûì

øèðîêîìàñøòàáíûì îëåäåíåíèåì Àíòàðêòèäû (Pollard,
DeConto, 2005). Çåìëÿ ïåðåõîäèò â ðåæèì õîëîäíîé áèî-
ñôåðû (Àõìåòüåâ, 2004), êîòîðûé ïðîäîëæàåòñÿ äî íàñòî-
ÿùåãî âðåìåíè è ÿâëÿåòñÿ îáùèì ôîíîì äëÿ òåêó-
ùèõ òåìïåðàòóðíûõ ôëóêòóàöèé. Â ñâÿçè ñ òåì ÷òî çíà÷è-
òåëüíàÿ ÷àñòü âîäû, êîíöåíòðèðóÿñü â ëåäÿíûõ øàïêàõ íà
ïîëþñàõ, âûâîäèòñÿ èç îáîðîòà, êëèìàò ñòàíîâèòñÿ íå
òîëüêî õîëîäíûì, íî è àðèäíûì. Åãî äèôôåðåíöèàöèÿ ïî
øèðîòàì îòðàæåíà ðîñòîì ïîëÿðíî-ýêâàòîðèàëüíîãî òåì-
ïåðàòóðíîãî ãðàäèåíòà (Nikolaev et al., 1998; Salzmann
et al., 2008). Êàðäèíàëüíûå èçìåíåíèÿ ñðåäû îáèòàíèÿ âå-
äóò ê òîìó, ÷òî òåðìîôèëüíàÿ ôëîðà ïàëåîãåíà óñòóïàåò
ìåñòî êðèî- è êñåðîôèëüíîé ôëîðàì íåîãåíà. Ëåñíûå
áèîìû óñòóïàþò ìåñòî îòêðûòûì òðàâÿíî-êóñòàðíèêî-
âûì ñîîáùåñòâàì.

Ïîä âëèÿíèåì ïîõîëîäàíèÿ è èññóøåíèÿ êëèìàòà â
àíàòîìè÷åñêîé îðãàíèçàöèè íàçåìíûõ ðàñòåíèé íàçðåâà-
þò ïðîöåññû ôðàãìåíòàöèè è ðåäóêöèè òðàíñïîðòíûõ ñå-
òåé. Ñðåäè ôóíêöèîíàëüíûõ ïîêàçàòåëåé ñîêðàùàåòñÿ
èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà (äî 2—3 ìêìîëü ÑÎ2/ì2ñ),
ïðîöåññû ðîñòà ïîäàâëÿþòñÿ è ñîïðîâîæäàþòñÿ ÷àñòûì
ïåðåâåðøèíèâàíèåì. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèìè èçìåíåíèÿ-
ìè ïîëíîñòüþ ðåîðãàíèçóþòñÿ êëåòî÷íûå ñèñòåìû è ôîð-
ìû èõ ðîñòà. Ãèãàíòñêèå äðåâåñíûå ôîðìû ñìåíÿþòñÿ áî-
ëåå ìåëêèìè êóñòàðíèêîâûìè è ñîâñåì ìåëêèìè òðàâÿ-
íûìè. Ïðèìåðû èõ êðàéíèõ âàðèàíòîâ — äîìèíàíòû
àðêòîàëüïèéñêèõ è àðèäíûõ áèîìîâ. Ìíîãèå ãðóïïû íà-
çåìíûõ ðàñòåíèé èñ÷åçàþò ïîëíîñòüþ. Ñîêðàùåíèå äðå-
âåñíîé ôëîðû â îëèãîöåíå è ìèîöåíå îöåíèâàåòñÿ â
100—150 òûñ. âèäîâ. Ñóäÿ ïî ñîêðàùåíèþ ïëîùàäè òðî-
ïè÷åñêèõ ëåñîâ, îíî ïðîäîëæàåòñÿ è â íàñòîÿùåå âðåìÿ.
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Âåëè÷èíà ãåíîìà ðîäñòâåííûõ âèäîâ äåðåâüåâ è òðàâ

Ñåìåéñòâî Äðåâåñíûå ôîðìû ÄÍÊ (2Ñ), ïã Òðàâÿíûå ôîðìû ÄÍÊ (2Ñ), ïã

Caryophyllaceae Polycarpaea latifolia 0.9 Melandrium album 6.0

Polygonaceae Coccoloba diversifolia 2.3 Rumex crispus 8.8

Cucurbitaceae Lagenaria vulgaris 1.4 Trichosanthes dioica 5.9

Euphorbiaceae Joanesia princeps 1.6 Mercurialis perrennis 5.8

Saxifragaceae Ribes glutinosum 1.1 Saxifraga granulate 4.8

Rosaceae Prunus armeniaca 0.6 Dryas octopetala 1.2

Fabaceae Cytisusscoparius 2.0 Lathyrus latifolius 21.8

Dalbergia lanceolaria 2.2 Lens esculenta 9.2

Flemindia strobilifera 3.0 Picum sativum 10.5

Lonchocarpus cruentus 1.2 Vicia faba 26.7

Oxalidaceae Averrhoa carambola 0.5 Oxalis acetosella 6.0

Rutaceae Citrus sinensis 0.8 Dictamnus albus 6.9

Zygophyllaceae Bulnesia foliosa 1.0 Pintoa chilensis 5.5

Campanulaceae Brighamia insignis 2.1 Pratia angulata 19.2

Asteraceae Dendroseris micrantha 2.5 Crepis biennis 31.4

Rubiaceae Coffea canephora 1.5 Gallium verum 4.0

Serissa serissoides 1.0 Asperula pubescens 4.2

Solanaceae Lycopersicon esculentum 2.0 Nicotiana tabacum 9.6

Scrophulariaceae Tubebuia argentea 1.6 Melampirum arvense 16.5

Kigelia africana 3.0 Collinsia verna 14.3

Verbenaceae Tectona grandis 1.0 Lantana camara 5.5

Lamiaceae Salvia splendens 1.7 Lavandula officinalis 11.3

Thymus vulgaris 1.5 Stachis officinalis 9.0

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Çäåñü è â òàáë. 2 è 4 äàíà àâòîðñêàÿ âûáîðêà èç: Kew Plant DNA C values database (Bennett,
Leitch, 2005b).



×èñëî ïðèøåäøèõ íà ñìåíó òðàâÿíûõ òàêñîíîâ — íå áî-
ëåå 30—40 òûñÿ÷ âèäîâ. Áàëàíñ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ â
íåîãåíå îòðèöàòåëüíûé. Ïðîöåññû ðåäóêöèè ðàñòèòåëü-
íîãî ïîêðîâà è äåêîëîíèçàöèè ñóøè íàáèðàþò îáîðîòû.
Îáùàÿ ôèëîãåíåòè÷åñêàÿ òåíäåíöèÿ îò äåðåâüåâ ê òðàâàì
è îò ëåñíûõ ýêîñèñòåì ê òðàâÿíûì, à çàòåì è ïóñòûíÿì,
ïî-âèäèìîìó, òàê æå íåîáðàòèìà êàê îáùàÿ òåíäåíöèÿ
òåìïåðàòóðíîé äèíàìèêè êëèìàòà â íàïðàâëåíèè ïîõîëî-
äàíèÿ íà îñòûâàþùåé ïëàíåòå.

Ñðåäè ðåäóöèðîâàííûõ ïîñòñîñóäèñòûõ ôîðì õîëîä-
íîãî íåîãåíà äîìèíèðóþò ãðóïïû íàçåìíûõ è âòîðè÷-
íî-âîäíûõ òðàâ, êîòîðûì ïîñâÿùåíà íàñòîÿùàÿ ñòàòüÿ.
Íàçåìíûå òðàâû ïåðåõîäÿò íà ñåçîííûå ôîðìû âåãåòà-
öèè, êîòîðûì ñâîéñòâåííû àããëþòèíàöèÿ ïëàñòèä â íå-
áëàãîïðèÿòíûå ïåðèîäû õîëîäà èëè ñóõîñòè, äëèòåëüíûå
ïàóçû ôîòîñèíòåçà, ôðàãìåíòàöèÿ ôëîýìû è ïåðèîäè÷-
íîñòü ôîðìèðîâàíèÿ ñòðóêòóð «ïèùåâîãî òðàêòà», ñåçîí-
íûé ñáðîñ ëèñòüåâ è ñòåáëåé, ïåðèîäû âûíóæäåííîãî ïî-
êîÿ. Äàæå â áëàãîïðèÿòíûå ïåðèîäû ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ
ïåðèôåðèÿ ôëîýìû ðåäóöèðîâàíà, ïëàçìîäåñìû îòñóòñò-
âóþò, îòòîê àññèìèëÿòîâ èç ìåçîôèëëà ïîëíîñòüþ àïîï-
ëàñòíûé, ÷òî îòðàæåíî ðàçâèòèåì àïîïëàñòíûõ ëàáèðèí-
òîâ â òåðìèíàëüíîé ôëîýìå (Pate, Gunning, 1969; Gamalei,
1989).

Âîçâðàò â âîäíóþ ñðåäó ÷ðåâàò ðàñòîðæåíèåì ñîþçà ñ
ãðèáíûì ïàðòíåðîì, ñ ïîìîùüþ êîòîðîãî áûëè ïðåîäî-
ëåíû ïðîáëåìû îñâîåíèÿ ñóøè. Âîçâðàò â âîäó îçíà÷àåò
÷àñòè÷íîå èëè ïîëíîå çàâåðøåíèå âçàèìîâûãîäíûõ îòíî-
øåíèé. Âòîðè÷íî-âîäíûå òðàâû ïðàêòè÷åñêè èñ÷åðïûâà-
þò òó ãðóïïó âûñøèõ ðàñòåíèé, êîòîðûå, ïî äàííûì ìè-
êîëîãîâ, îêàçàëèñü ëèøåííûìè àðáóñêóëÿðíîé ìèêîðèçû
èëè åå àíàëîãîâ (Êàðàòûãèí, 1993; Smith, Read, 1997).
Âìåñòå ñ ìèêîðèçîé ó âòîðè÷íî-âîäíûõ òðàâ èñ÷åçàþò
âñå òå ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûå ïðèîáðåòåíèÿ, êîòî-
ðûìè áûë îçíàìåíîâàí âûõîä íà ñóøó: ÷àñòè÷íî èëè
ïîëíîñòüþ ðåäóöèðóþòñÿ êîðåíü, êñèëåìà è àññîöèèðî-
âàííûå ñ íåé óñòüèöà, êóòèêóëà, ïðåêðàùàåòñÿ òðàíñïè-
ðàöèÿ, êàðäèíàëüíî ìåíÿåòñÿ òèï ìèíåðàëüíîãî è àçîòíî-
ãî ïèòàíèÿ, àïïàðàò êëåòî÷íîãî ïîãëîùåíèÿ âåùåñòâ ïå-
ðåíîñèòñÿ èç êîðíÿ â ýïèäåðìàëüíûå òêàíè ëèñòüåâ è
ñòåáëåé. Ïîñëå ðàñòîðæåíèÿ ñîþçà ñ ãðèáàìè âòîðè÷-
íî-âîäíûå òðàâû ÷àñòè÷íî ñîõðàíÿþò ïðèîáðåòåííûå â
õîäå ñèìáèîãåíåçà ïðèçíàêè ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé. Âåð-
íóòüñÿ ê ôîðìå âîäîðîñëåé îíè óæå íå ìîãóò. Íî ïî âñåì
ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûì ïàðàìåòðàì îíè ïðåäñòàâ-
ëÿþò ñîáîé áîëåå ïðèìèòèâíóþ ãðóïïó âûñøèõ ðàñòå-
íèé, ïðîìåæóòî÷íóþ ìåæäó íàñòîÿùèìè âîäîðîñëÿìè è
íàçåìíûìè òðàâàìè.

Ëþáîïûòíî, ÷òî áîëüøèíñòâî îäíîäîëüíûõ âòîðè÷-
íî-âîäíûõ ïîä âëèÿíèåì èçìåíåíèé êëèìàòà âåðíóëèñü ñ
ñóøè íà ìîðñêóþ ëèòîðàëü (ìîðñêèå òðàâû), à äâóäîëü-
íûå — íà ïðåñíîâîäíûå ìåëêîâîäüÿ (ïðåñíîâîäíûå òðà-
âû). Èç ýòîãî ñëåäóåò ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî è íà
ñóøó îíè âûõîäèëè èç âîä ñîîòâåòñòâóþùåé ñîëåíîñòè â
ðåçóëüòàòå ñèìáèîãåíåçà ðàçíûõ ãðóïï ìîðñêèõ è ïðåñíî-
âîäíûõ âîäîðîñëåé è ãðèáîâ. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî îñâîå-
íèå ñóøè ìîãëî ïðîèñõîäèòü ïàðàëëåëüíî è íåçàâèñèìî
ïî äâóì íàïðàâëåíèÿì — èç ïðåñíîâîäíîé è ìîðñêîé
ñðåä. Ãèïîòåçà ïîëèôèëèè ïðîèñõîæäåíèÿ íàçåìíûõ ñî-
ñóäèñòûõ òåïåðü íå âûãëÿäèò ïîëíûì àáñóðäîì è ðàçäå-
ëÿåòñÿ ðÿäîì ñïåöèàëèñòîâ (Lewis, McCourt, 2004; Qiu
et al., 2006; Taylor et al., 2009; Wodniok et al., 2011). Äëÿ
íåêîòîðûõ ãðóïï ðàñòåíèé ïðèçíàåòñÿ åñëè íå ïîëèôè-
ëèÿ, òî ïî êðàéíåé ìåðå ïàðàôèëèÿ. Ê íèì îòíîñÿòñÿ è
èñêîïàåìûå ñîñóäèñòûå ðàñòåíèÿ, áëèçêèå ðèíèîôèòàì

(Stewart, Rothwell, 1993; Bateman et al., 1998), è ìíîãèå èç
íûíå æèâóùèõ (Rieseberg, Brouillet, 1994; Lewis, McCo-
urt, 2004).

Ðîñò âåëè÷èíû ãåíîìà íàçåìíûõ òðàâ

Ìèíèàòþðèçàöèÿ íàçåìíûõ ôîðì ðàñòåíèé â íåîãåíå
ïðîèñõîäèò íà ôîíå ãèïåðòðîôèè ÿäåðíîãî ãåíîìà. Ó êó-
ñòàðíèêîâ îí äîñòèãàåò 3—7 ïã, ó òðàâ — 5—10 è áîëåå
(òàáë. 2). Ïîñëåäíåå îñîáåííî õàðàêòåðíî äëÿ ïðåäñòàâè-
òåëåé ñîâðåìåííûõ àðêòè÷åñêîé è àëüïèéñêîé ôëîð, êî-
òîðûì ñâîéñòâåííû íàèáîëåå âûñîêèå çíà÷åíèÿ âåëè÷èí
ÿäåðíîãî ãåíîìà è óðîâíåé ïëîèäíîñòè (Bennett, 1976,
1987; Bennett, Leitch, 2005à, 2005b; Ãàìàëåé, 2009; Ãàìà-
ëåé, Øåðåìåòüåâ, 2010). Ðîñò îáîèõ ïîêàçàòåëåé c øèðî-
òîé è âûñîòîé îáèòàíèÿ èíòåðïðåòèðóåòñÿ àâòîðàìè êàê
àäàïòèâíàÿ ðåàêöèÿ íà óñèëåíèå ýêîëîãè÷åñêîãî ñòðåññà.
Ñóäÿ ïî ëèòåðàòóðå, ðîñò âåëè÷èíû ãåíîìà â îòâåò íà
óõóäøåíèå ýêîëîãèè — îáû÷íàÿ îòâåòíàÿ ðåàêöèÿ ïðàê-
òè÷åñêè âñåõ èññëåäîâàííûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ — îò áàê-
òåðèé äî ìëåêîïèòàþùèõ (Vinogradov, 1995, 1997, 2001,
2003; Gregory, 2005; Ohri, 2005; Schmidt-Lebuhn et al.,
2010; Îrlov, 2011). Ïî àíàëîãèè ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ãè-
ïåðòðîôèÿ ãåíîìà ó ïðåäñòàâèòåëåé òàêñîíîìè÷åñêèõ
ãðóïï, ÷åé âîçðàñò äàòèðóåòñÿ íåîãåíîì, îòðàæàåò óñó-
ãóáëåíèå äëÿ ðàñòåíèé ñòðåññîâîé êëèìàòè÷åñêîé ñè-
òóàöèè â ýòîò ïåðèîä. Ñâåäåíèÿ î äèíàìèêå êëèìàòà â
íåîãåíå ïîäòâåðæäàþò îáîñíîâàííîñòü òàêîé èíòåðïðå-
òàöèè: îáùåå ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû, ðîñò ïîëÿðíî-ýê-
âàòîðèàëüíîãî åå ãðàäèåíòà, ñîêðàùåíèå îñàäêîâ, ñíèæå-
íèå êîíöåíòðàöèè ÑÎ2 â àòìîñôåðå (Veizer et al., 1999;
Zachos et al., 2001; DeConto, Pollard, 2003; Salzmann et al.,
2008).

Äëÿ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé äåòàëåé ýòîé
ðåàêöèè íàèáîëåå óäîáíû ìèêðîáèîëîãè÷åñêèå îáúåêòû.
Ïîêàçàíî, ÷òî êðèîôèëüíûå áàêòåðèè èìåþò íà ïîðÿäîê
áîëåå êðóïíûé ãåíîì, ÷åì òåðìîôèëüíûå (Îðëîâ, 2011).
Ñíèæåíèå òåìïåðàòóðû â ýêñïåðèìåíòå âåäåò ê ãèïåð-
òðîôèè ãåíîìà çà ñ÷åò ïîâûøåíèÿ óðîâíÿ ïëîèäíîñòè
(óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà ïîëíûõ ïîâòîðîâ). Âåëè÷èíà áàêòåðè-
àëüíîãî ãåíîìà ìåíÿåòñÿ îáðàòèìî â óñëîâèÿõ ìíîãî-
êðàòíîãî èçìåíåíèÿ óðîâíÿ ïèòàíèÿ, ñâåòà, ãëóáèíû ïî-
ãðóæåíèÿ. Â ýòèõ îïûòàõ èçìåíåíèÿ â íåáëàãîïðèÿòíóþ
ñòîðîíó âåäóò ê ãèïåðòðîôèè, â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè —
ê ðåäóêöèè ãåíîìà. Àíàëîãè÷íûé ðåçóëüòàò ïîëó÷åí è
äëÿ ýóêàðèîòîâ (ãðèáû, çåìíîâîäíûå, ïòèöû, ìûøè), ñ
òîé ðàçíèöåé ÷òî îáðàòèìîñòè èçìåíåíèé â ýêñïåðè-
ìåíòàõ äîáèòüñÿ íå óäàåòñÿ è ïîëèïëîèäèÿ ìîæåò îãðà-
íè÷èâàòüñÿ ðàçëè÷íûìè äëÿ ðàçíûõ êëåòî÷íûõ òèïîâ âà-
ðèàíòàìè ìèêñîïëîèäèè (Gregory, 2002, 2005; Êîë÷àíîâ
è äð., 2011). Ïîñëåäíåå ñâîéñòâåííî è òêàíÿì ðàñòåíèé,
îáèòàþùèõ â óñëîâèÿõ ñòðåññîâîé ýêîëîãèè (õâîéíûå:
Ñåäåëüíèêîâà è äð., 2009; ëèñòâåííûå: Ìàøêèíà è äð.,
2011).

Ðåäóêöèÿ âåëè÷èíû ãåíîìà
ó âòîðè÷íî-âîäíûõ òðàâ

Ãðóïïà, äåìîíñòðèðóþùàÿ èíóþ ýâîëþöèîííóþ òåí-
äåíöèþ — âòîðè÷íî-âîäíûå òðàâû. Âîçâðàò ñîñóäèñòûõ
ðàñòåíèé â âîäíóþ ñðåäó äàòèðóåòñÿ ìåëîì èëè ïàëåîãå-
íîì äëÿ áîëüøèíñòâà îäíîäîëüíûõ ìîðñêèõ òðàâ è íåîãå-
íîì äëÿ äâóäîëüíûõ ïðåñíîâîäíûõ. Ïðè÷èíîé â ìåëó
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ìîãëà áûòü íåóñòîé÷èâîñòü êëèìàòà èëè ðàñïàä Ïàíãåè ñ
ìíîãîêðàòíûì ðàñøèðåíèåì ïëîùàäè ëèòîðàëüíîé
íèøè, â íåîãåíå — îõëàæäåíèå è àðèäèçàöèÿ êëèìàòà íà
êîíòèíåíòàõ. Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî, êàê è ìîðñêèå âîäîðîñ-
ëè, ìîðñêèå òðàâû óñòîé÷èâû ê ñîëè, ìåíåå — ê õîëîäó,
îáèòàþò íà ëèòîðàëè äî ãëóáèíû 10—50 ì â çàâèñèìîñòè
îò ñòåïåíè ïðîçðà÷íîñòè âîäû. Ïðåñíîâîäíûå òðàâû, êàê
è ïðåñíîâîäíûå âîäîðîñëè, ïðåäïî÷èòàþò ïðîçðà÷íûå
âîäû ñ âûñîêèì ñîäåðæàíèåì èçâåñòè, íåóñòîé÷èâû ê
ñîëè, óìåðåííî óñòîé÷èâû ê õîëîäó, ðàñïðîñòðàíåíèå
îãðàíè÷åíî ãëóáèíàìè äî 5—6 ì òîæå â ñîîòâåòñòâèè ñ
ïðîçðà÷íîñòüþ âîäû. Ôîðìû ðîñòà âòîðè÷íî-âîäíûõ çà-
âèñÿò îò ñòåïåíè èõ ïîãðóæåííîñòè è êëàññèôèöèðóþòñÿ
íà 1) óêîðåíÿþùèåñÿ è âûíîñÿùèå ëèñòüÿ è(èëè) öâåòî-
íîñû íàðóæó, 2) óêîðåíÿþùèåñÿ è ïîãðóæåííûå öåëè-
êîì, 3) ïëàâàþùèå â òîëùå âîäû áåç óêîðåíåíèÿ, 4) ïëà-
âàþùèå íà ïîâåðõíîñòè áåç óêîðåíåíèÿ. Ìíîãèå èç íèõ
îòíîñÿòñÿ ê ìíîãîëåòíèì òðàâàì. Â ýòîì ñëó÷àå êðîìå
êîðíåé îíè èìåþò ìíîãîëåòíåå êîðíåâèùå, êîòîðîå âû-
ïîëíÿåò ôóíêöèè çàïàñàíèÿ è âåãåòàòèâíîãî ðàçìíîæå-
íèÿ, íî íå êîðíåâîãî ïèòàíèÿ.

Âîçâðàò â âîäó âî âñåõ ôîðìàõ ñâÿçàí ñ ñîêðàùåíèåì
âçàèìîîòíîøåíèé ñ ãðèáíûì ïàðòíåðîì (â ñëó÷àå ÷àñ-
òè÷íîâîäíîãî îáèòàíèÿ) èëè ïîëíûì èõ ðàçðûâîì (â ñëó-
÷àå ïîëíîñòüþ ïîãðóæåííîãî îáèòàíèÿ). Ñîîòâåòñòâåííî
è ðåäóêöèÿ êîðíåé, ñîñóäîâ êñèëåìû, óñòüèö ìîæåò áûòü
÷àñòè÷íîé èëè ïîëíîé. Íåêîòîðûå âîäíûå òðàâû ñïîñîá-
íû ðåàëèçîâûâàòü ðàçíûå ôîðìû ðîñòà ñ ðàçíîé ñòåïå-
íüþ ðàçâèòèÿ êîìïëåêñà ïðèçíàêîâ êîðíåâîãî ïèòàíèÿ è
êñèëåìíîãî òðàíñïîðòà â çàâèñèìîñòè îò ñòåïåíè çàòîï-
ëåíèÿ âîäîé. Ó ÷àñòè èç íèõ âîïðîñ î ñòåïåíè ïîãðóæå-
íèÿ è ñîîòâåòñòâåííî ñòåïåíè ðåäóêöèè ìèêîðèçû è êîð-
íåâîãî ïèòàíèÿ ðåøàåòñÿ ïî-ðàçíîìó äàæå â îíòîãåíåçå â

çàâèñèìîñòè îò ïîëîæåíèÿ îòíîñèòåëüíî óðåçà âîäû â
þâåíèëüíîì âîçðàñòå.

Îáðàùåíèå ê áàçå äàííûõ ïî âåëè÷èíàì ãåíîìà âî-
äíûõ òðàâ (Bennett, Leitch, 2005b) ïîçâîëÿåò óáåäèòüñÿ,
÷òî îíè â íåñêîëüêî ðàç íèæå, ÷åì âåëè÷èíû ãåíîìà áëèç-
êîðîäñòâåííûõ âèäîâ íàçåìíûõ òðàâ (òàáë. 2). Ýòî, áåçó-
ñëîâíî, íîíñåíñ ïî îòíîøåíèþ ê îáùåé ýâîëþöèîííîé
òåíäåíöèè äëÿ òðàâ íåîãåíà. Ó áîëüøèíñòâà âîäíûõ òðàâ,
îò äðåâíåéøèõ íèìôåéíûõ äî ôèëîãåíåòè÷åñêè ìîëîäûõ
âîäíûõ ïðåäñòàâèòåëåé àñòåðèäîâ è ëàìèèäîâ, âåëè÷èíû
ãåíîìà ïðîñòî ìèíèìàëüíûå ñðåäè èçâåñòíûõ — â ïðåäå-
ëàõ 0.5—1 ïã (òàáë. 2). Ýòî íà ïîðÿäîê ìåíüøå, ÷åì ó èõ
íàçåìíûõ òðàâÿíûõ ñîðîäè÷åé (Bennett, Leitch, 2005b; Le-
itch et al., 2005). Çíà÷èòåëüíî áîëüøèé ðàçìåð ãåíîìà
èìåþò òîëüêî íåêîòîðûå èç îäíîäîëüíûõ âîäíûõ òðàâ
(Hydrocleus, Limnocharis: 10—15 ïã), íî îòíîñèòåëüíî
ñðåäíèõ âåëè÷èí äëÿ íàçåìíûõ îäíîäîëüíûõ (30—40 ïã:
Øåðåìåòüåâ è äð., 2011) îí òîæå ñîêðàùåí.

Äëÿ îöåíêè ñòåïåíè ðåäóêöèè ñèìáèîòè÷åñêîãî ïàðò-
íåðñòâà âîçìîæíî èñïîëüçîâàíèå óëàòðàñòðóêòóðíûõ ìå-
òîäîâ. Ñòðóêòóðíûé àïïàðàò ìèíåðàëüíîãî è àçîòíîãî
ïèòàíèÿ êëåòîê ó îáåèõ ãðóïï òðàâ ïðèíöèïèàëüíî îäè-
íàêîâ: ýòî ëàáèðèíò êëåòî÷íîé îáîëî÷êè è âûñòèëàþùåé
åãî ïëàçìàëåììû, îáðàùåííûé ê àïîïëàñòó, èç îáùåãî
ïóëà êîòîðîãî ïðîèñõîäèò êëåòî÷íîå ïèòàíèå. Ðàçíèöà
ìåæäó íàçåìíûìè è âîäíûìè òðàâàìè â åãî ëîêàëèçàöèè.
Ó ìèêîðèçíûõ íàçåìíûõ òðàâ ñ êîðíåâûì òèïîì àçîò-
íî-ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ àïïàðàò ïîãëîùåíèÿ ëîêàëèçî-
âàí â êñèëåìíîé ïàðåíõèìå, âäîëü ðóñëà ñîñóäîâ. Ó áåç-
ìèêîðèçíûõ âîäíûõ òðàâ ñ ëèñòîâûì òèïîì ïèòàíèÿ òà-
êîé æå ñòðóêòóðíûé àïïàðàò ôîðìèðóåòñÿ â êëåòêàõ
ýïèäåðìû ëèñòà. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ÷åì áîëåå ðàçâèò ëàáè-
ðèíò, òåì èíòåíñèâíåå ïèòàíèå.
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Ñåìåéñòâî Íàçåìíûå òðàâû ÄÍÊ (2Ñ), ïã Âòîðè÷íî-âîäíûå òðàâû ÄÍÊ (2Ñ), ïã

Ranunculaceae Ranunculus repens 22.4 Batrachium aquatile 1.2

Ñeratophyllaceae Ceratophyllum demersum 1.4

Lythraceae Lagerstroemia tomentosa 2.0 Lythrum salicaria 0.7

Onagraceae Clarkia deflexa 6.3 Ludwigia pilosa 2.1

Epilobium tetragonum 1.2 Epilobium palustre 0.3

Trapaceae Trapa natans 0.5

Haloragaceae Myriophyllum spicatum 0.5

Brassicaceae Brassica napus 3.2 Rorippa aquatica 1.4

Cardamina pratensis 3.3 Cardamine lirata 0.4

Apiaceae Selinum vaginatum 8.2 Hydrocotile vulgaris 1.9

Polygonaceae Polygonum aviculare 1.7 Polygonum barbatum 0.9

Primulaceae Anagallis arvensis 3.5 Lysimachia nummularia 1.0

Menyanthaceae Nymphoides peltata 1.4

Asteraceae Senecio sempervivum 15.1 Cotula myriophylloides 4.0

Scrophulariaceae Rhinanthus minor 7.9 Bacopa caroliniana 2.4

Melampyrum arvense 16.5 Limnophila aquatica 1.9

Veronica Montana 1.7 Veronica anag.-aquatica 0.5

Lentibulariaceae Pinguicula primulifera 1.4 Utricularia vulgaris 1.0

Acanthaceae Synnema triflorum 3.4 Hygrophila violacea 0.8

Lamiaceae Mentha longifolia 3.0 Mentha aquatica 0.7

Callitrichaceae Callitriche lusiianica 1.8

Hydrostachiaceae Hydrostachis sp. 0.5



Ïðè÷èíû ðàçâèòèÿ ãåíîìà
â ïðîòèâîïîëîæíûõ íàïðàâëåíèÿõ

Ê ë è ì à ò è ÷ å ñ ê è é ñ ò ð å ñ ñ è â å ë è ÷ è í à ã å í î -
ìà. Îáñóæäàåìûå ôàêòû îáúåäèíåíû â äâå ãðóïïû, èë-
ëþñòðèðóþùèå ìíîãîêðàòíûé ðîñò âåëè÷èíû ãåíîìà ñî-
ñóäèñòûõ ðàñòåíèé íà ñóøå, åå ðåäóêöèþ äî ìèíèìóìà
ïðè âîçâðàòå â âîäó (òàáë. 1, 2). Ïðè÷èí òàêîãî íàïðàâëå-
íèÿ ðàçâèòèÿ ïðîöåññîâ ìîæåò áûòü íåìàëî, è îáùèõ è
÷àñòíûõ. Íî äâå èç íèõ êàæóòñÿ î÷åâèäíûìè è îáùèìè:
1) óñèëåíèå íåêîìôîðòíîñòè ñðåäû â íåîãåíå, âûçâàííîå
èçìåíåíèÿìè êëèìàòà; 2) ðàñøèðåíèå è óñëîæíåíèå ñèì-
áèîòè÷åñêèõ (â òîì ÷èñëå ïàðàçèòè÷åñêèõ) îòíîøåíèé â
óñëîâèÿõ íåêîìôîðòíîé ñðåäû. Îáå ïðè÷èíû äåéñòâóþò
ñîîáùà è â îäíîì íàïðàâëåíèè. Îçíà÷àåò ëè ýòî, ÷òî ïðà-
âèëî — ÷åì îñòðåå ñòðåññ, òåì êðóïíåå ãåíîì, — èìååò
óíèâåðñàëüíîå ðàñïðîñòðàíåíèå?

Ïîëó÷åííûå ìàòåðèàëû íå ïðîòèâîðå÷àò ëèòåðàòóð-
íûì ïðåäñòàâëåíèÿì î íàëè÷èè êîððåëÿöèè ìåæäó óñèëå-
íèåì êëèìàòè÷åñêîãî ñòðåññà è ðîñòîì ãåíîìà (Bennett,
1987; Gregory, 2001, 2002; Knight et al., 2005). Îáå ãðóïïû
èññëåäîâàííûõ òðàâ ïîäòâåðæäàþò ýòó çàâèñèìîñòü. Ó
íàçåìíûõ îíà ïðîñëåæåíà âäîëü ãåîãðàôè÷åñêîãî è ôèëî-
ãåíåòè÷åñêîãî ãðàäèåíòîâ êëèìàòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ, ïà-
ðàëëåëèçì íå âûçûâàåò ñîìíåíèé (Ãàìàëåé, Øåðåìåòüåâ,
2010; Øåðåìåòüåâ è äð., 2011). Âèäèìî, ýòî ïðàâèëî ðàñ-
ïðîñòðàíèìî íà âñå íàçåìíûå ôîðìû ñîñóäèñòûõ ðàñòå-
íèé, íî îñîáåííî îíî î÷åâèäíî íà ìàòåðèàëå ìîëîäûõ
òàêñîíîâ, ïîÿâèâøèõñÿ íà ïðîòÿæåíèè ïîñëåäíèõ 20 ìëí
ëåò â õîëîäíîì êëèìàòå íåîãåíà è çàíÿâøèõ äîìèíèðóþ-
ùèå ïîçèöèè â àðêòîàëüïèéñêèõ áèîìàõ (Bennett, 1987;
Ãàìàëåé, 2011á). Íà ìàòåðèàëå âòîðè÷íî-âîäíûõ òðàâ îíî
òîæå êàê áóäòî ðàáîòàåò. Îíè â óñëîâèÿõ õîëîäíîãî è
àðèäíîãî êëèìàòà ñ ðåçêîé àìïëèòóäîé êîëåáàíèé âåðíó-

ëèñü ñ ñóøè â âîäíóþ ñðåäó, çíà÷èòåëüíî áîëåå ñòàáèëü-
íóþ, ÷åì âîçäóøíàÿ. Îïòèìèçàöèÿ ýêîëîãèè îòðàæåíà
ïàäåíèåì âåëè÷èí ãåíîìà (òàáë. 2), ïî-âèäèìîìó, ïóòåì
äèïëîèäèè.

Òî, ÷òî âèäîîáðàçîâàíèå èíòåíñèâíåå â óñëîâèÿõ
ñòðåññîâîé, à íå îïòèìàëüíîé ýêîëîãèè — òâåðäî óñòà-
íîâëåííûé è øèðîêî îáñóæäàåìûé ôàêò (Ñåäåëüíèêîâà
è äð., 2009; Schmidt-Lebuhn et al., 2010). Ìåõàíèçì âèäî-
îáðàçîâàíèÿ ïîñðåäñòâîì ïîëèïëîèäèè è ãèáðèäèçàöèè
õîðîøî èçâåñòåí (Soltis et al., 2003; Soltis, Soltis, 2009).
Áîëåå ïîëîâèíû âèäîâ ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé — ïîëèïëî-
èäû. Äëÿ äîìèíàíòîâ àðêòîàëüïèéñêèõ áèîìîâ, ïîÿâèâ-
øèõñÿ íà ïðîòÿæåíèè ïîñëåäíèõ 20 ìëí ëåò, ýòà öèôðà
ïðèáëèæàåòñÿ ê 100 % (Bennett, Leitch, 2005b). Àäàïòèâ-
íûé ñìûñë íàðàùèâàíèÿ ÷èñëà ïîëíûõ êîïèé ãåíîìà â
óñëîâèÿõ ñòðåññà íå âïîëíå ÿñåí. Èíòåðïðåòàöèÿ îñëîæ-
íåíà òåì, ÷òî ðîñò óðîâíÿ ïëîèäíîñòè êëåòîê ñîïðîâîæ-
äàåòñÿ áîëüøèì íàáîðîì ñîãëàñîâàííûõ ïðèçíàêîâ. Ñî-
ãëàñíî íàáëþäåíèÿì íà ðàñòåíèÿõ, ïîâûøåííîé ÷óâñòâè-
òåëüíîñòüþ ê ñòðåññàì, îñîáåííî íèçêîòåìïåðàòóðíûì,
îòëè÷àåòñÿ íå ôîòîñèíòåç, à ñèñòåìà îòòîêà àññèìèëÿòîâ.
Ñíèæåíèå òåìïåðàòóðû è äðóãèå ñòðåññ-ôàêòîðû ïîäàâ-
ëÿþò åå ôóíêöèîíèðîâàíèå, è ýòî îòðàæàåòñÿ â ïîñòîÿí-
íî âûñîêîì ñîäåðæàíèè ñàõàðîâ â ôîòîñèíòåçèðóþùèõ
êëåòêàõ è òêàíÿõ (Gamalei et al., 1994). Îòòîê è ðàñïðåäå-
ëåíèå ôîòîñèíòàòîâ ïî ôëîýìå — åùå áîëåå ÷óâñòâèòåëü-
íûå ê õîëîäó ïðîöåññû (Giaquinta, Geiger, 1973; Sakai A.,
Larcher, 1987; Ãàìàëåé, 2004). Âëèÿíèå íèçêèõ òåìïåðà-
òóð íà ôîòîñèíòåç îöåíèâàåòñÿ êàê ïîñëåäåéñòâèå èõ âëè-
ÿíèÿ íà ñîñòîÿíèå ñèñòåìû îòòîêà. Â ðåçóëüòàòå ïîäàâëå-
íèÿ îòòîêà ðàñòåíèÿì õîëîäíîãî êëèìàòà (àðêòîàëüïèé-
öàì) ñâîéñòâåííû êðóïíîêëåòíîñòü íà ôîíå ðåäóêöèè
ëèñòüåâ, èçáûòîê ñàõàðîâ â âàêóîìå è àïîïëàñòå, êðàõ-
ìàëà — â õëîðîïëàñòàõ (Ristic, Ashworth, 1993; Sasa-
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Ðàçâèòèå êðèîñïåöèàëèçàöèè òðàâ â íåîãåíå

Ñåìåéñòâî
êðèîôèëüíûõ òðàâ

Âîçðàñò ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
ëèíèé ñåìåéñòâà, ìëí ëåòà

Äèàïàçîí ñîäåðæàíèÿ
ÄÍÊ (2Ñ), ïã (÷èñëî

èññëåäîâàííûõ âèäîâ)á

Äîëÿ âèäîâ ñ àïîïëàñòíûì
ëàáèðèíòîì â ñïóòíèêàõ

ñèòîâèäíûõ òðóáîê èç
÷èñëà èññëåäîâàííûõ, %â

Ranunculaceae 29.5—14.5 2.0—4.0 (02) 0

Saxifragaceae 29.5—8.5 1.1—3.5 (08) 0

Caryophyllaceae 29.5—3.0 1.1—5.2 (60) 0

Polygonaceae 31.0—9.6 0.7—3.4 (21) 0

Gentianaceae 13.0—8.5 2.5—3.5 (19) 5

Boraginaceae 29.5—7.5 2.5—7.2 (20) 10

Apiaceae 12.6—3.9 1.4—8.6 (79) 6

Brassicaceae 12.6—3.5 1.2—3.9 (09) 9

Cistaceae 12.5—0.5 3.9—7.7 (22) 7

Scrophulariaceae 19.0—3.5 1.1—16.5 (22) 12

Campanulaceae 19.0—3.5 5.3—19.2 (13) 10

Valerianaceae 19.0—3.5 1.2—6.7 (06) 50

Plumbaginaceae 12.5—8.5 8.2—19.4 (10) 50

Asteraceae 19.5—2.2 6.8—18.5 (557) 100

Primulaceae 8.5—2.5 3.5—27.5 (07) 82

Geraniaceae 8.5—2.5 7.9—16.2 (04) 75

Fabaceae 8.5—0.9 4.0—26.7 (927) 100

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Èñòî÷íèêè äàííûõ: à Paleobiology Database: http://flatpeable.nceas.ucsb.edu. á Bennett, Leitch,
2005b; Kew Plant DNA C values Database: http//www.rbgkew.org.uk/cval/homepage.html. â Pate, Gunning, 1969, ñ äîïîë-
íåíèÿìè àâòîðñêèõ äàííûõ (Ãàìàëåé, 2011á).



ki et al., 1996), âûñîêàÿ èíòåíñèâíîñòü äûõàíèÿ çà ñ÷åò
ïîâûøåííîãî óðîâíÿ êîíöåíòðàöèè ñóáñòðàòà îêèñëåíèÿ
(Ñåìèõàòîâà è äð., 2010). Âñå ýòî ìîæåò èìåòü àäàïòèâ-
íûé ýôôåêò, íàïðèìåð ïîâûøåíèå âíóòðåííåé òåìïåðà-
òóðû îòíîñèòåëüíî íàðóæíîé, íî åäâà ëè â ïðèíöèïå ìå-
íÿåò ñèòóàöèþ, îñîáåííî ïðè ðåçêèõ ñóòî÷íûõ ïåðåïàäàõ
òåìïåðàòóðû, ñâîéñòâåííûõ àðêòè÷åñêîìó èëè ãîðíîìó
êëèìàòó.

Äèñáàëàíñ ìåæäó ñèíòåçîì è îòòîêîì âåäåò ê äèñáà-
ëàíñó ìåæäó ðåïëèêàöèåé ÄÍÊ è äåëåíèåì êëåòîê. Êëåò-
êè ñ ïîâûøåííûì ñîäåðæàíèåì ñàõàðîâ îòëè÷àþòñÿ áî-
ëåå âûñîêèì óðîâíåì ïëîèäíîñòè è ðàçìåðîì. Âîçìîæíî,
ïîëèïëîèäèÿ — ñëåäñòâèå ïîäàâëåíèÿ êëåòî÷íîãî öèêëà
íà ôîíå ñîõðàíåíèÿ ðåïëèêàöèè ÄÍÊ (Francis et al.,
2008). Ïðèðîäà ìèêñîïëîèäèè ðàçíûõ êëåòî÷íûõ òèïîâ,
ïî-âèäèìîìó, òîæå îáúÿñíÿåòñÿ ðàçëè÷èÿìè áàëàíñà
ìåæäó ïðîöåññàìè ðåïëèêàöèè ÄÍÊ è êëåòî÷íîãî äåëå-
íèÿ (Ñåäåëüíèêîâà è äð., 2009). Â ýòîì ñëó÷àå óðîâåíü
ïëîèäíîñòè ìîæåò áûòü ïîêàçàòåëåì ñòåïåíè ñòðåññà, íî
íå îáÿçàòåëüíî ïîêàçàòåëåì àäàïòîãåíåçà. Êðîìå ïîëè-
ïëîèäèè âîçìîæåí ðîñò ãåíîìà çà ñ÷åò ïîâòîðîâ åãî
ôðàãìåíòîâ, íå ñîäåðæàùèõ ãåíîâ. Ìåõàíèçì ðåäóêöèè
ãåíîìà íà ìàòåðèàëå âèäîâ âòîðè÷íî-âîäíûõ òðàâ èçó÷åí
åùå ñëàáåå. Ïðåäïîëàãàåòñÿ äèïëîèäèÿ (Àíòîíîâ, 2006).

Êîìïåíñàòîðíûì îòâåòîì íà ïîäàâëåíèå îòòîêà àññè-
ìèëÿòîâ íèçêîé òåìïåðàòóðîé è óòðàòó ïëàçìîäåñì ó
òðàâ ÿâëÿåòñÿ ðàçâèòèå àïîïëàñòíûõ ëàáèðèíòîâ, óâåëè-
÷èâàþùèõ ïîâåðõíîñòü òðàíñìåìáðàííîãî îáìåíà ìåæäó
ìåçîôèëëîì è ôëîýìîé (ðèñ. 1, á). Òàêàÿ îðãàíèçàöèÿ
êîíòàêòà ìåæäó ýòèìè òêàíÿìè íàéäåíà ñïåöèôè÷íîé äëÿ
òåðìèíàëüíîé ôëîýìû íåñêîëüêèõ òûñÿ÷ âèäîâ òðàâ èç
22 ñåìåéñòâ äâóäîëüíûõ, ñîâîêóïíîñòü êîòîðûõ ñîñòàâ-
ëÿåò ÿäðî òðàâÿíûõ êðèîôëîð Áîðåàëüíîé îáëàñòè (Pate,
Gunning, 1969; Gamalei, 1989). Âïåðâûå ñïèñîê ýòèõ âè-
äîâ áûë îïóáëèêîâàí íà ìàòåðèàëå àíàëèçà ôëîðû Èð-
ëàíäèè (Pate, Gunning, 1969), êîòîðàÿ õîòÿ è íå îòíîñèòñÿ
íè ê àðêòè÷åêèì, íè ê àëüïèéñêèì, íî ÿâëÿåòñÿ òðàâÿíîé,
ñåâåðíîé è îñòðîâíîé. Ñðàâíèòåëüíûå èññëåäîâàíèÿ èí-
òåíñèâíîñòè ôîðìèðîâàíèÿ ëàáèðèíòîâ è ñîäåðæàíèÿ
ÄÍÊ â ÿäðå ïîäòâåðäèëè âçàèìîñâÿçü ðàçâèòèÿ ýòèõ ïîêà-
çàòåëåé â óñëîâèÿõ õîëîäíîãî êëèìàòà (Ãàìàëåé, 2011á;
òàáë. 3). Íàáëþäàåìàÿ ñîïðÿæåííîñòü óðîâíÿ ïëîèäíîñòè
cî ñòåïåíüþ ðàçâèòèÿ àïîïëàñòíûõ ëàáèðèíòîâ â ëèñòå è
ìèêîðèçû â êîðîâîé ïàðåíõèìå êîðíÿ ëåãêî îáúÿñíèìà
òðîôè÷åñêèìè îòíîøåíèÿìè ìåæäó ðàñòåíèåì è ãðèáîì.
Èíòåíñèôèêàöèÿ òðàíñïîðòíûõ ïîòîêîâ ÷åðåç àïîïëàñò
çà ñ÷åò àìïëèôèêàöèè ïîâåðõíîñòè òðàíñìåìáðàííîãî
îáìåíà â ëàáèðèíòàõ êëåòî÷íîé îáîëî÷êè âåäåò ê îïòè-
ìèçàöèè ïèòàíèÿ ãðèáíîãî ìèöåëèÿ ñàõàðàìè, à êëåòîê
ìåçîôèëëà — áåëêîâûì àçîòîì. Â òðîôè÷åñêèõ îòíîøå-
íèÿõ ïàðòíåðîâ áåññìûñëåííî èñêàòü ëèäåðà. Ñòèìóëÿ-
öèÿ ôîòîñèíòåçà ðàñòåíèé áîëåå èíòåíñèâíûì ïîòðåáëå-
íèåì åãî ïðîäóêòîâ ãðèáíûì ïàðòíåðîì — èçâåñòíûé
ôàêò, óñèëåíèå ìèêîðèçàöèè ïàðåíõèìû êîðíÿ ïðè ïîâû-
øåíèè àêòèâíîñòè ýêñïîðòà ôîòîñèíòàòîâ — òîæå (Smith,
Road, 1997). Ñëåäîâàòåëüíî, ñî÷åòàíèå ðîñòà ðàçìåðà ãå-
íîìà è óðîâíÿ ïëîèäíîñòè êëåòîê íàçåìíûõ òðàâ ñ óêðåï-
ëåíèåì ìèêîðèçíûõ ñèìáèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ëîãè÷-
íî. Îíî ïðîÿâëÿåòñÿ è â ðîñòå äîëè ïàðåíõèìíûõ êëåòîê
êîðíÿ, ñîäåðæàùèõ ãðèáíîé ìèöåëèé, è â àìïëèôèêàöèè
îòâåòñòâåííûõ çà ýêñïîðò ñàõàðîâ ëàáèðèíòîâ àïîïëàñòà
â òåðìèíàëüíîé ôëîýìå ëèñòà.

Ö å í à ñ è ì á è î ò è ÷ å ñ ê è õ è ï à ð à ç è ò è ÷ å ñ ê è õ
î ò í î ø å í è é. Êîëîíèçàöèÿ ñóøè íà÷àëàñü ñ ýíäîñèìáè-
îãåíåçà âîäîðîñëåé è ãðèáîâ. Ïàðàëëåëèçì ðîñòà ãåíîìà

ñ ðàçâèòèåì ñèìáèîòè÷åñêîãî ïàðòíåðñòâà ñ ãðèáàìè ñâè-
äåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî íå òîëüêî ñèìáèîãåíåç, íî è ñòå-
ïåíü åãî ðàçâèòèÿ îïëà÷èâàåòñÿ öåíîé èçìåíåíèé
âåëè÷èíû ãåíîìà (òàáë. 1). Èñêëþ÷åíèå, íå îòðèöàþùåå,
à ñêîðåå ïîäòâåðæäàþùåå ïðàâèëî, ñîñòàâëÿþò âòîðè÷-
íî-âîäíûå òðàâû. ×àñòè÷íûé èëè ïîëíûé îòêàç îò ñèìáè-
îçà ñ ãðèáàìè â ñâÿçè ñ âîçâðàòîì â âîäó («âîçâðàòíîå íà-
ïðàâëåíèå ýâîëþöèè») âåäåò ê ñîêðàùåíèþ ãåíîìà äî
ìèíèìàëüíîãî ðàçìåðà (0.5—1 ïã — ñàìûå íèçêèå äëÿ
ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé âåëè÷èíû). È â ýòîé ãðóïïå ïðèçíàê
âåëè÷èíû ãåíîìà óñòîé÷èâî ñâÿçàí ñ ðàçâèòèåì ñèìáèî-
òè÷åñêèõ îòíîøåíèé: ÷åì èõ ïðèçíàêè ìåíåå âûðàæåíû è
ïîòåíöèàë íèæå, òåì ìåëü÷å ãåíîì (òàáë. 2).

Ìåñòî, ãäå ðàçûãðûâàþòñÿ ñèìáèîòè÷åñêèå îòíîøå-
íèÿ ãðèáà è ðàñòåíèÿ, — àïîïëàñò. Îáùåå âïå÷àòëåíèå îò
ñðàâíèòåëüíûõ íàáëþäåíèé çà íèì ó ñîñóäèñòûõ ðàñòå-
íèé: ÷åì êðóïíåå ãåíîì, òåì ìîùíåå ðàçâèòû ñòðóêòóðû
àïîïëàñòà è àêòèâíåå îáìåííûå ïðîöåññû â íåì. Â êà÷å-
ñòâå àíàòîìè÷åñêèõ ðàçëè÷èé, ñîîòâåòñòâóþùèõ ãåíîì-
íîìó ðÿäó, ìîæíî â ðàâíîé ìåðå èñïîëüçîâàòü è ïðîöåíò
ïàðåíõèìíûõ êëåòîê êîðíÿ, ñîäåðæàùèõ ãðèáíîé ìèöå-
ëèé, è èíòåíñèâíîñòü ðàçâèòèÿ àïîïëàñòíîãî ëàáèðèíòà â
êëåòêàõ òåðìèíàëüíîé ôëîýìû ëèñòà (Ãàìàëåé, 2011á).
Ñïèñêè íàçåìíûõ òðàâ, ôîðìèðóþùèõ àïîïëàñòíûå ëà-
áèðèíòû â òåðìèíàëüíîé ôëîýìå äâóäîëüíûõ, â ýòîì îò-
íîøåíèè âïîëíå êðàñíîðå÷èâû: ýòî ñïèñêè ðàñòåíèé,
èìåþùèõ íàèáîëåå âûñîêèå ïîêàçàòåëè ñîäåðæàíèÿ ÄÍÊ
â ÿäåðíîì ãåíîìå (òàáë. 3). Ðàçâèòèå ñèìáèîòè÷åñêèõ îò-
íîøåíèé è èõ ãåíîìíàÿ öåíà, ñóäÿ ïî äàííûì òàáë. 3, â
õîäå ýâîëþöèè ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà ñóøè ðàñòåò. Äî
êàêèõ ïðåäåëîâ? Âåëè÷èíû ñîäåðæàíèÿ ÄÍÊ ó äâóäîëü-
íûõ òðàâ ìîãóò äîñòèãàòü íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ïã, ó îä-
íîäîëüíûõ — åùå áîëüøå (Øåðåìåòüåâ è äð., 2011). Åñòü
ëè öèôðû åùå âûøå, è åñëè åñòü, òî ó êàêèõ ãðóïï îáúåê-
òîâ? Ïî ëèòåðàòóðíûì èñòî÷íèêàì, îòâåò î÷åâèäåí: ñðå-
äè òðàâ — ó ïàðàçèòè÷åñêèõ èõ ôîðì. Äàííûå Êåìáðèäæ-
ñêîé áàçû (Bennett, Leitch, 2005) ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì,
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Ñåìåéñòâî
Ðîä (â ñêîáêàõ — ÷èñëî
èññëåäîâàííûõ âèäîâ)

Äèàïàçîí ñîäåðæàíèÿ
ÄÍÊ (2Ñ), ïã

Viscaceae Viscum (5) 107.0—181.5

Loranthaceae Amyema (26) 16.6—34.0

Amylotheca (1) 27.4

Decaisnina (3) 16.1—30.0

Dendrophthoe (5) 5.5—12.4

Loranthus (2) 16.5—30.4

Lysiana (6) 22.0—30.6

Macrosolen (1) 35.1

Muellerina (2) 10.0—12.9

Peraxilla (2) 10.7—12.7

Tupeia (1) 8.2

Cuscutaceae Cuscuta (2) 16.7—20.4

Olacaceae Ximenia (1) 3.3

Rhinanthaceae Rhinanthus (2) 6.2—8.0

Odontites (2) 1.2—4.7

Melampirum (1) 16.5

Orobanchaceae Orobanche (4) 5.3—10.4

Droseraceae Drosophyllum (1) 30.0

Dionaea (1) 12.4



÷òî ïàðàçèòèçì ñòàíîâèòñÿ âîçìîæíûì òîëüêî ïðè î÷åíü
âûñîêèõ çíà÷åíèÿõ ñîäåðæàíèÿ ÿäåðíîé ÄÍÊ (òàáë. 4).
Íàïðèìåð, ó âèäîâ Viscum 2Ñ äîñòèãàåò 180 ïã.

Ãðàíü ìåæäó ñèìáèîòè÷åñêèìè è ïàðàçèòè÷åñêèìè
îòíîøåíèÿìè âåñüìà, êàê èçâåñòíî, ñëîæíà, à ñòðóêòóð-
íûå ìåõàíèçìû àïîïëàñòíîãî îáìåíà, ñóäÿ ïî àíàëîãè÷-
íîìó ðàçâèòèþ ëàáèðèíòîâ êëåòî÷íîé îáîëî÷êè â çîíå
îáìåíà, âîîáùå óíèâåðñàëüíû. Öåíà ïàðàçèòèçìà îáû÷íî
îêàçûâàåòñÿ åùå áîëåå âûñîêîé, ÷åì ñèìáèîçà. Â òó æå
ãðóïïó ïî äàííîìó ïðèçíàêó ïîïàäàþò è íàñåêîìîÿäíûå
ðàñòåíèÿ (2Ñ áîëåå 20 ïã), è ðàñòåíèÿ, èíôèöèðîâàííûå
íåìàòîäîé (áîëåå 30 ïã). Àíàëèçèðóÿ áîëåå ïîäðîáíî
ýòîò áëîê ìàòåðèàëîâ (òàáë. 4), ëîãè÷íî ïðèéòè ê ñëåäóþ-
ùèì çàêëþ÷åíèÿì: 1) ãåíîìíàÿ öåíà ñèìáèîòè÷åñêèõ è
ïàðàçèòè÷åñêèõ îòíîøåíèé èìååò îáùóþ îñíîâó; 2) âå-
ëè÷èíà ãåíîìà ìîæåò áûòü ïîêàçàòåëåì ñòåïåíè èíòåí-
ñèâíîñòè òåõ è äðóãèõ îòíîøåíèé; 3) ýâîëþöèÿ íàçåìíûõ
ôîðì ðàñòåíèé ñâÿçàíà ñ ðàñøèðåíèåì îáîèõ âàðèàíòîâ
îòíîøåíèé (åñëè èõ ÷åòêîå ðàçãðàíè÷åíèå âîîáùå âîç-
ìîæíî); 4) ïðè÷èíà ýòîãî ðàñøèðåíèÿ, âåðîÿòíî, ñâÿçàíà
ñ óñèëåíèåì äèñêîìôîðòíîñòè íàçåìíîé ñðåäû äëÿ ñîñó-
äèñòûõ ðàñòåíèé â êàéíîçîå.

Óìåñòíî åùå ðàç âåðíóòüñÿ ê íà÷àëó èçëîæåíèÿ è íà-
ïîìíèòü, ÷òî àïîïëàñòíûé êàíàë äëÿ îáìåíà ìåòàáîëèòà-
ìè è êñèëåìà êàê åãî ñïåöèàëèçèðîâàííûé ôðàãìåíò ïî-
ÿâëÿþòñÿ òîëüêî ñ âûõîäîì ðàñòåíèé íà ñóøó è â ñâÿçè ñ
íà÷àëîì ñèìáèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ñ ãðèáàìè. Äî ýòîãî
ó âîäîðîñëåé àïîïëàñò íå ñóùåñòâîâàë (èëè íå áûë ðàç-
ãðàíè÷åí ñ âîäíîé ñðåäîé). È îí óòðà÷èâàåòñÿ ÷àñòè÷íî
èëè ïîëíîñòüþ ñ âîçâðàòîì ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé â âî-
äíóþ ñðåäó. Ñëåäîâàòåëüíî, âåñü ñïåêòð òðîôè÷åñêèõ îò-
íîøåíèé ÷åðåç àïîïëàñò (ñèìáèîòè÷åñêèõ, ïàðàçèòè÷å-
ñêèõ, ïëîòîÿäíûõ, âîçðàñòíûõ ìåæäó ïîêîëåíèÿìè) â ôè-
ëîãåíåçå èìååò îáùèå èñõîäíóþ è êîíå÷íóþ òî÷êè.
Àïîïëàñò ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé, ñôîðìèðîâàííûé ïðè êî-
ëîíèçàöèè èìè ñóøè, ñòàíîâèòñÿ ñôåðîé, ãäå ðàçûãðûâà-
åòñÿ ðàçíîîáðàçèå òðîôè÷åñêèõ è ðåãóëÿòîðíûõ âçàèìî-
îòíîøåíèé. Ýòî îòðàæåíî åãî ñòðóêòóðíîé ýâîëþöèåé.
Ñâèäåòåëüñòâî òîìó — ïðåæäå âñåãî îáðàçîâàíèå êà÷åñò-
âåííî ðàçëè÷íûõ àïîïëàñòíûõ ëàáèðèíòîâ â óçëàõ òðàí-
çèòíîãî îáìåíà ðàçíûõ ãðóïï ðàñòåíèé (Gunning, Pate,
1974; Ãàìàëåé, 2004; ðèñ. 2). Îòíîøåíèÿ ìîãóò áûòü ìíî-
ãîêàíàëüíûìè è ñ ïðîòèâîïîëîæíûìè çíàêàìè (ñòèìóëÿ-
öèÿ, ïîäàâëåíèå ðàçâèòèÿ ïàðòíåðà, íà ÷åì îñíîâàíà èõ
êëàññèôèêàöèÿ íà ñèìáèîòè÷åñêèå, ïàðàçèòè÷åñêèå, ðå-
ãóëÿòîðíûå). Ñ âîçâðàòîì â âîäó âåñü ýòîò ñïåêòð ôóíê-
öèé, ðåàëèçóåìûõ ÷åðåç àïîïëàñò è êñèëåìó, èñ÷åçàåò
âìåñòå ñî ñòðóêòóðàìè. È ãåíîì «âîçâðàùåíöåâ» òóò æå
«ñàäèòñÿ» íà áàçîâûé äèïëîèäíûé óðîâåíü (0.5—1.0 ïã,
òàáë. 2). Åñëè ðåäóêöèÿ ãåíîìà ó âîäíûõ ïðîèñõîäèò òàê
áûñòðî è ëåãêî, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ äàæå â îíòîãåíåçå,
÷åì è òàê ëè óæ æåñòêî çàáëîêèðîâàí îáðàòíûé îòíîñèòå-
ëüíî ãèïåðòðîôèè ïðîöåññ äëÿ íàçåìíûõ òðàâ?

Çàêëþ÷åíèå

Ðåçóëüòàòû èçìåðåíèé âåëè÷èíû ãåíîìà ó ïîêðûòî-
ñåìåííûõ äîâîëüíî áûñòðî ïðèâåëè ê çàêëþ÷åíèþ î òîì,
÷òî àíöåñòðàëüíûé ãåíîì ìàë, â õîäå ýâîëþöèè åãî âåëè-
÷èíà ðàñòåò (Bennett, 1987; Leitch et al., 1998). Íà ýòîì
îñíîâàíèè ãåíîì ïîêðûòîñåìåííûõ áûë îïðåäåëåí êàê
«èìåþùèé áèëåò â îäèí êîíåö» (Bennetzen, Kellogg,
1997). Ïðèâîäèëèñü óáåäèòåëüíûå àðãóìåíòû â ïîëüçó
ñâÿçè âåëè÷èíû ãåíîìà ñ æèçíåííûìè ôîðìàìè, ñ ãåîãðà-

ôè÷åñêèì ðàñïðåäåëåíèåì âèäîâ, ñ êëèìàòîì, ýêîëîãèåé,
ðåïðîäóêòèâíîé áèîëîãèåé (âàðèàíòàìè îïûëåíèÿ), ñ
ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ îíòîãåíåçà. Âñå ýòî íå î÷åíü ëåãêî
ñêëàäûâàëîñü â ÿñíóþ êàðòèíó çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþ-
öèîííîãî ðàçâèòèÿ. Èñêëþ÷åíèÿ èç îáùåé òåíäåíöèè ìî-
ãóò áûòü, è âðåìÿ îò âðåìåíè îíè ïóáëèêóþòñÿ (Enke
et al., 2011). Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íàáëþäàåòñÿ óâåëè÷å-
íèå ãåíîìà èëè åãî ðåäóêöèÿ, êàê ïðàâèëî, ýòî ñâÿçàíî ñ
ïîëèïëîèäèåé (ïîëíûì ïîâòîðîì êîïèé) èëè îáðàòíîé
äèïëîèäèåé. Ïðîèñõîäèò ëè â õîäå ýâîëþöèè îäíîíàï-
ðàâëåííûé ðîñò ãåíîìà ó äèïëîèäíûõ âèäîâ, ìåíåå ÿñíî.
Ñîìíåíèÿ íà ýòîò ñ÷åò âûñêàçûâàþòñÿ õîòÿ áû ïîòîìó,
÷òî äîïóñêàåòñÿ âîçìîæíîñòü íåïîëíîãî, ò. å. ðàçäåëüíîãî
êîïèðîâàíèÿ êîäèðóþùèõ è íåêîäèðóþùèõ îáëàñòåé èëè
òîëüêî ìîáèëüíûõ ôðàãìåíòîâ ãåíîìà (Bennett, Leitch,
2005a). Â ýòîì ñëó÷àå ñèòóàöèÿ ñèëüíî îñëîæíÿåòñÿ. È
âñå-òàêè òåíäåíöèÿ ê óâåëè÷åíèþ ãåíîìà â õîäå ýâîëþöèè
ïîêðûòîñåìåííûõ ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê íåèçáåæíîñòü, êàê
ðàñïëàòà çà ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ (Knight et al., 2005).

Íàçåìíûå è âòîðè÷íî-âîäíûå òðàâû íåîãåíîâûõ
êðèîôèëüíûõ ôëîð íåñîìíåííî îòíîñÿòñÿ ê ïîñòñîñóäè-
ñòûì ôîðìàì, îòìå÷åííûì òîé èëè èíîé ñòåïåíüþ ðåäóê-
öèè ñîñóäèñòîé ñèñòåìû è íàëè÷èåì êîìïåíñàòîðíûõ ìå-
õàíèçìîâ êîððåêöèè åå íåïîëíîöåííîñòè. Ó íàçåìíûõ
ôîðì ïîä âëèÿíèåì ñíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè
â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ðåäóöèðóåòñÿ òåðìèíàëüíàÿ ôëîý-
ìà ëèñòüåâ, ó âòîðè÷íî-âîäíûõ â ñâÿçè ñ óòðàòîé ìèêîðè-
çû — òåðìèíàëüíàÿ êñèëåìà êîðíÿ. Êîíå÷íî, ñðåäè òåõ è
äðóãèõ ñóùåñòâóåò áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå ïðîìåæóòî÷-
íûõ ôîðì. È êàæäûé êîíêðåòíûé âèä è ôîðìà çàñëóæè-
âàþò äåòàëüíîãî ðàññìîòðåíèÿ. Èç îáùåãî ñðàâíèòåëüíî-
ãî àíàëèçà âåëè÷èí ãåíîìà ó èññëåäîâàííûõ òðàâ ñëåäóåò,
÷òî óíèâåðñàëüíîé ýâîëþöèîííîé íàïðàâëåííîñòè èçìå-
íåíèé âåëè÷èíû ãåíîìà â õîäå ýâîëþöèè áèîñôåðû ìî-
æåò è íå áûòü. Ó êàæäîé ãðóïïû æèçíåííûõ ôîðì ïîìè-
ìî îáùèõ ìîãóò áûòü íàéäåíû ÷àñòíûå ïðè÷èíû äëÿ èç-
ìåíåíèé ãåíîìà â òó èëè èíóþ ñòîðîíó. Äëÿ íàçåìíûõ
òðàâ êëþ÷åâóþ ðîëü áåçóñëîâíî èãðàþò ñòðåññîâûå èçìå-
íåíèÿ êëèìàòà. Íàðàñòàþùèé â êàéíîçîå äèñêîìôîðò ïî
êîìïëåêñó ôàêòîðîâ — õîëîä, ñóõîñòü, äåôèöèò ÑÎ2 —
âïîëíå óäîâëåòâîðèòåëüíî îáúÿñíÿåò îáùóþ äëÿ íàçåì-
íûõ ðàñòåíèé òåíäåíöèþ ê ðîñòó ãåíîìà è óðîâíÿ ïëîèä-
íîñòè â ýòîò ïåðèîä. Äàííûå äëÿ ðàñòåíèé õîðîøî óêëà-
äûâàþòñÿ â áîëåå îáùóþ, èçâåñòíóþ ïî ëèòåðàòóðå òåí-
äåíöèþ äëÿ âñåõ ãðóïï îðãàíèçìîâ — îò áàêòåðèé äî
ìëåêîïèòàþùèõ: ÷åì îñòðåå ñòðåññ, òåì êðóïíåå ãåíîì.
Íà ôîíå óõóäøåíèÿ óñëîâèé áîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå
ïðèîáðåòàþò ñèìáèîòè÷åñêèå è ïàðàçèòè÷åñêèå îòíîøå-
íèÿ, îáåñïå÷åíèå êîòîðûõ ìîæåò áûòü äîïîëíèòåëüíîé
ïðè÷èíîé óâåëè÷åíèÿ ãåíîìà. Äëÿ âîäíûõ òðàâ, êîòîðûå
óõîäÿò îò íåáëàãîïðèÿòíûõ êëèìàòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ ñ
ðåçêîé àìïëèòóäîé èõ êîëåáàíèé â çíà÷èòåëüíî áîëåå
ñòàáèëüíóþ âîäíóþ ñðåäó, îáå óêàçàííûå ïðè÷èíû ðîñòà
ãåíîìà ñíÿòû. Ñòàáèëèçàöèÿ ñðåäû è îòêàç îò ñèìáèîçà ñ
ãðèáàìè ðîíÿþò óðîâåíü ïëîèäíîñòè è âåëè÷èíó ãåíîìà
íà èñõîäíûå ïîçèöèè (âîçâðàò ê äèïëîèäèè).

Íå èñêëþ÷åíà ñâÿçü óâåëè÷åíèÿ ïëîèäíîñòè êëåòîê ñ
ðàçíîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ìåõàíèçìîâ ðåïëèêàöèè ÄÍÊ
è êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ ê ôàêòîðàì âíåøíåé ñðåäû è âîç-
íèêàþùåìó íà ýòîé ïî÷âå äèñáàëàíñó èõ ôóíêöèîíèðî-
âàíèÿ. Âîçìîæíî, îáùàÿ äëÿ âñåõ ãðóïï îðãàíèçìîâ òåí-
äåíöèÿ ìîæåò áûòü ñâåäåíà ê ñíèæåíèþ óðîâíÿ ýíòðîïèè
â óñëîâèÿõ ìåíÿþùåãîñÿ êëèìàòà ïëàíåòû. Íî â ýòîì
ñëó÷àå îíà îòíîñèòñÿ íå ñòîëüêî ê çàêîíîìåðíîñòÿì ýâî-
ëþöèè ðàñòåíèé èëè êàêîé-òî èíîé êîíêðåòíîé ãðóïïû
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îðãàíèçìîâ, ñêîëüêî, ñêîðåå, ê îáùèì çàêîíîìåðíîñòÿì
ýâîëþöèè êëèìàòà, ìîðôîëîãèè, ãèäðîëîãèè êîíòèíåíòîâ
ê ãëîáàëüíîé õðîíèêå áèîñôåðíûõ ñîáûòèé íà îñòûâàþ-
ùåé ïëàíåòå.
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Comparative analysis of genome sizes in two groups of herbs, land and secondary-water, has been relea-
sed. It is shown that their genomes are changed to opposite topics in cenozoic. The genome of land herbs is inc-
reased, and it is decreased in secondary water herbs. Genome growth in land herbs is analyzed as the result of
unfavourable changes in global climate: cooling, aridization and atmospheric CO2 deficit. Genome minimizati-
on in secondary-water herbs is interpreted as the sequence of united effect of two groups of factors: returning to
more stable water environment and breakdown of symbiotic relations with fungi partner. The influence of envi-
ronmental discomfort and development of symbiotic or parasitic relations on genome size is discussed in asso-
ciation with established differences.

K e y w o r d s: genome, land herbs, secondary-water herbs, apoplast, vascular plants, symbiogenez, evolu-
tion, climate, cenozoic.
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