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À. Â. Ðîäèîíîâ è äð.
Ýâîëþöèÿ ãåíîìîâ è õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ çëàêîâ

Â ñòàòüå êðàòêî îáñóæäàþòñÿ ìåõàíèçìû, ñ ïîìîùüþ
êîòîðûõ â ýâîëþöèè ãåíîìîâ çëàêîâ èçìåíÿåòñÿ äèïëîèä-
íîå (2n) èëè îñíîâíîå (x) ÷èñëî õðîìîñîì â êàðèîòèïå.

Íà ïåðâûé âçãëÿä õðîìîñîìíàÿ êîìïîçèöèÿ ãåíîìîâ
(ñóáãåíîìîâ) ó çëàêîâ âûñîêî êîíñåðâàòèâíà: ó áîëüøèí-
ñòâà âèäîâ çëàêîâ îñíîâíîå ÷èñëî õðîìîñîì â êàðèîòè-
ïå (õ) ðàâíî 7, â òîì ÷èñëå ó âñåõ 500 âèäîâ Triticeae. Îä-
íàêî â íåêîòîðûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïïàõ x èíîå: ó Bam-
busoideae, Oryzoideae è Arundoideae ÷àùå âñåãî x = 12, à
äëÿ Eragrostideae è Panicoideae îáû÷íû 9 è 10 ñîîòâåòñòâåí-
íî. Ó Poeae x âàðüèðóåò îò 2 äî 19 ïðè ìîäàëüíîì 7 (Hilu,
2004). Ñóùåñòâîâàëè äâå ãèïîòåçû î òîì, êàêèì áûë ãå-
íîì îáùåãî ïðåäêà âñåõ çëàêîâ. Àâäóëîâ (1931) ïðåäïî-
ëàãàë, ÷òî îáùèé ïðåäîê çëàêîâ èìåë 12 ïàð õðîìîñîì,
ïîñëå ÷åãî ÷èñëî õðîìîñîì â õîäå äèâåðãåíöèè òàêñîíîâ
ñíèæàëîñü â ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâÿõ — ýòî òàê
íàçûâàåìàÿ ðåäóêöèîííàÿ ãèïîòåçà. Ñîãëàñíî àëüòåðíà-
òèâíîìó âçãëÿäó, ïîëó÷èâøåìó íàçâàíèå «ãèïîòåçû âòî-
ðè÷íîé ïîëèïëîèäèçàöèè», ïðåäëîæåííîé Ñòåááèíñîì
(Stebbins, 1982), â ãåíîìå îáùåãî ïðåäêà çëàêîâ áûëî 5
èëè 6 õðîìîñîì, à áîëüøèå õðîìîñîìíûå ÷èñëà åñòü ðå-
çóëüòàò ïîëèïëîèäèçàöèè.

Ýêñïåðèìåíòàëüíî ïðîâåðèòü ýòè ãèïîòåçû ñòàëî âîç-
ìîæíûì òîëüêî ñ ðàçâèòèåì ìåòîäîâ ñðàâíèòåëüíîé ãå-
íîìèêè. Èññëåäîâàíèå ïîëíîñòüþ ñåêâåíèðîâàííûõ ãå-
íîìîâ ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâåé
çëàêîâ (Salse et al., 2009; Murat et al., 2010) ïîêàçàëî, ÷òî
îáå ãèïîòåçû îêàçàëèñü âåðíûìè: cíà÷àëà îáùèé ïðåäîê
âñåõ çëàêîâ èìåë n = 5, çàòåì, åùå íà ñòàäèè îáùåãî ïðåä-
êà âñåõ çëàêîâ, ïðîèçîøëà ïîëèïëîèäèçàöèÿ ãåíîìà ïðî-
òîçëàêà è ïîÿâèëñÿ êàðèîòèï ñ n = 10, ïîñëå ÷åãî çà ñ÷åò
òðàíñëîêàöèè ìåæäó äâóìÿ ïàðàìè õðîìîñîì âîçíèêëè
äâå íîâûå ãðóïïû ñöåïëåíèÿ è n ñòàëî 12. Çàòåì, 50—
60 ìëí ëåò íàçàä, çëàêè ðàçäåëèëèñü íà 2 âåòâè — êëàäó
BEP è êëàäó PACCAD. Â êëàäå PACCAD ÷èñëî õðîìîñîì
â ãåíîìå ñíà÷àëà óìåíüøèëîñü äî 10 çà ñ÷åò òðàíñëîêà-
öèè (òàêîé ãåíîì ñîõðàíèëñÿ ó ñîðãî), à â ëèíèè êóêóðó-
çû îêîëî 5 ìëí ëåò íàçàä ïðîèçîøëà ïîëèïëîèäèçàöèÿ
(n = 20), ïîñëå ÷åãî âòîðè÷íàÿ äèïëîèäèçàöèÿ äî n = 10
(Murat et al., 2010). Â êëàäå BEP ãåíîì ñ 12 õðîìîñîìàìè
ñîõðàíèëñÿ ó ðèñà, ïøåíèöû (7 ïàð õðîìîñîì), Brachypo-
dium distsachyon (5 ïàð), Zingeria biebersteiniana è ó Col-
podium versicolor (2 ïàðû õðîìîñîì) (Hilu, 2004).

×èñëî õðîìîñîì â êàðèîòèïå (2n) ó çëàêîâ, âîçíèê-
øèõ â ðåçóëüòàòå ïîëèïëîèäèçàöèè èñõîäíîãî ãàïëîèä-
íîãî ÷èñëà õðîìîñîì (õ), ìîæåò ñèëüíî âàðüèðîâàòü â

ïðåäåëàõ ðîäà è äàæå â ïðåäåëàõ âèäà. Ïî ìíåíèþ Ïðîáà-
òîâîé (2007), äèïëîèäíûé óðîâåíü (2õ) îðãàíèçàöèè ãåíî-
ìà ó çëàêîâ îïòèìàëåí ïðè ýêîëîãè÷åñêè íàïðÿæåííûõ,
íî ñòàáèëüíûõ óñëîâèÿõ. Îáëàäàþùèå âûñîêîé ýêîëîãè-
÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòüþ ïîëèïëîèäû ïîëó÷àþò ïðåèìóùå-
ñòâî ïðè åñòåñòâåííîé èëè èñêóññòâåííîé íåñòàáèëüíî-
ñòè ñðåäû îáèòàíèÿ. Íà ôèëîãåíåòè÷åñêîì äðåâå äèïëî-
èäíûå âèäû çëàêîâ, êàê ïðàâèëî, çàíèìàþò áàçàëüíîå
ïîëîæåíèå, à ó âèäîâ ñ òåòðàïëîèäíûìè, ãåêñàïëîèäíû-
ìè è âûñîêîïîëèïëîèäíûìè êàðèîòèïàìè, â îáùåì, íå-
ñëó÷àéíîå ðàñïðåäåëåíèå â ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
âåòâÿõ (Ðîäèîíîâ è äð., 2007, 2010).

Ðàñòåíèÿ îäíîãî âèäà ñ ðàçíûì ÷èñëîì õðîìîñîì â
êàðèîòèïå, íî, ñ òî÷êè çðåíèÿ ñèñòåìàòèêîâ, íåñóùåñò-
âåííî ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ìîðôîëîãèè è àðåàëàì äëÿ òîãî,
÷òîáû áûòü âûäåëåííûìè â îòäåëüíûå âèäû èëè ïîäâè-
äû, íàçûâàþòñÿ õðîìîñîìíûìè ðàñàìè, èëè ö è ò î ò è ï à -
ì è. Òàê, íàïðèìåð, ó îáû÷íî àïîìèêòè÷åñêè ðàçìíîæàþ-
ùèõñÿ ìÿòëèêîâ P. ampla 2n = 63, è ýòî ÷èñëî ñòàáèëüíî
íàñëåäóåòñÿ â àïîìèêòè÷åñêèõ ïîêîëåíèÿõ, íî îêîëî 5—
10 % ðàñòåíèé ýòîãî âèäà — ïîòîìñòâî îò ôàêóëüòàòèâíî
ïðîèñõîäÿùèõ ñêðåùèâàíèé — èìååò 2n, ðàâíîå 56, 60—
63, 66, 70, 82—84, 90—93, 98—102, 126 èëè 147 õðîìîñî-
ìàì (Clausen, 1961). P. ampla Merr. ñåé÷àñ ðàññìàòðèâàþò
êàê ñèíîíèì Poa secunda subsp. juncifolia (Scribn.) Soreng
(Soreng, 2007).

Ïîäîáíîå ðåãóëÿðíîå ïîÿâëåíèå ìíîæåñòâà âñå íî-
âûõ è íîâûõ êîìáèíàöèé õðîìîñîì ó ïîëèïëîèäîâ (ñì.,
íàïðèìåð: Ïðîáàòîâà, 2007), íîâûõ â ðàçíîé ñòåïåíè íå-
ñáàëàíñèðîâàííûõ ãåíîìîâ, òàê âíåøíå ïîõîæåå íà êðî-
ïîòëèâåéøóþ, íî áåñïëîäíóþ âîçíþ ïðèðîäû ñ ãåíåòè-
÷åñêèì ìàòåðèàëîì, âåðîÿòíî, ìîæíî ñðàâíèòü ñ ñîñòîÿ-
íèåì íàïðÿæåííîãî òâîð÷åñêîãî ïîèñêà, êîãäà ïðèðîäîé
ñîçäàåòñÿ ìíîæåñòâî ãåíåòè÷åñêèõ è ýïèãåíåòè÷åñêèõ âà-
ðèàíòîâ ñ øàíñîì, ÷òî îäèí èç âàðèàíòîâ îêàæåòñÿ òåì
åäèíñòâåííûì, êîòîðûé áóäåò êà÷åñòâåííî îòëè÷àòüñÿ îò
ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ è èäåàëüíî ñîîòâåòñòâîâàòü àêòóàëü-
íûì ýêîëîãè÷åñêèì óñëîâèÿì.

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî öèòîòèïû âîçíèêàþò â ðåçóëüòàòå
êðàòíîãî èçìåíåíèÿ ÷èñëà ãåíîìîâ (àâòîïîëèïëîèäèè), â
ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ãàìåò ñ íåðåäóöèðîâàííûìè èëè â
ðàçíîé ñòåïåíè íåñáàëàíñèðîâàííûìè õðîìîñîìíûìè
íàáîðàìè (Clausen, 1961; Ramsey, Schemske, 1998). Îäíà-
êî ïåðâûå æå èññëåäîâàíèÿ ïî õðîìîñîìíîìó ïýéíòèíãó
ó çëàêîâ (Idziak et al., 2011) ïîêàçàëè, ÷òî íàøè ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ îá îðãàíèçàöèè ãåíîìîâ ó öèòîòèïîâ, âîçìîæíî,
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ñèëüíî óïðîùåíû è äàëåêè îò ðåàëüíîñòè: ïîêàçàíî, ÷òî
ðàñòåíèÿ âèäà B. dystachion c öèòîòèïàìè 2n, ðàâíûì 10,
20 è 30, â äåéñòâèòåëüíîñòè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñëîæ-
íûé êîìïëåêñ èç òðåõ âèäîâ, â êîòîðîì êàðèîòèï ñ 2n =
20 (íàçâàííûé ñåé÷àñ âèäîì B. stacei) íå òåòðàïëîèä, à
äèïëîèä, îòëè÷àþùèéñÿ îò êàðèîòèïà ñ 2n = 10 (B. dys-
tachyon sensu stricto) ñëîæíûì êîìïëåêñîì ðîáåðòñîíîâ-
ñêèõ ñëèÿíèé è ðàçäåëåíèé õðîìîñîì è òðàíñëîêàöèé, à
öèòîòèï ñ 2n = 30 (òåïåðü — B. hybrida) — àëëîïîëèïëî-
èäíûé ãèáðèä ìåæäó B. dystachyon è B. stacei (Ñatalán et
al., 2012).

Ñðàíèòåëüíàÿ ãåíîìèêà ïîêàçàëà, ÷òî ðåäóêöèÿ
îñíîâíîãî ÷èñëà õðîìîñîì ó çëàêîâ (äèñïëîèäèÿ) øëà çà
ñ÷åò òðàíñëîêàöèé öåëûõ õðîìîñîì â öåíòðîìåðíûå ðàé-
îíû äðóãèõ õðîìîñîì (Luo et al., 2009; Murat et al., 2010).
Âåðîÿòíî, óìåíüøåíèå îñíîâíîãî ÷èñëà õðîìîñîì â êà-
ðèîòèïå çëàêîâ ìîæåò èäòè òàêæå ïóòåì ðîáåðòñîíîâñêèõ
ñëèÿíèé àêðîöåíòðèêîâ (Idziak et al., 2011; Catalán et al.,
2012; Salse, 2012), à òàêæå çà ñ÷åò òàêèõ ðåöèïðîêíûõ
òðàíñëîêàöèé àêðîöåíòðèêîâ, ïîñëå êîòîðûõ îäíà èç
ñëèâøèõñÿ õðîìîñîì òàêàÿ ìàëåíüêàÿ (<1 % îò ðàçìåðà
ãåíîìà), ÷òî òåðÿåòñÿ ïðè äåëåíèÿõ, äàæå èìåÿ ôóíêöèî-
íèðóþùóþ öåíòðîìåðó (Schubert, Lysak, 2011). Íî òî, ÷òî
ïîñëåäíèå äâà âàðèàíòà äèñïëîèäèè äåéñòâèòåëüíî èìå-
ëè ìåñòî â ôèëîãåíèè çëàêîâ, åùå íàäî äîêàçàòü. Ðåäóê-
öèÿ ÷èñëà õðîìîñîì ó ïîëèïëîèäîâ ïóòåì òðàíñëîêàöèé
âåäåò ê äèïëîèäèçàöèè êàðèîòèïà. Õðîìîñîìíûå íàáîðû
çëàêîâ ñ 5 èëè 2 ïàðàìè õðîìîñîì, êàê ó êîëïîäèóìà èëè
öèíãåðèè Áèáåðøòåéíà (ðèñ. 1, à, á), ñîâñåì íå ïîõîæè íà
ýóïîëèïëîèäû, à ìåæäó òåì êàðèîòèï (ãåíîì) êàæäîãî èç
ýòèõ âèäîâ ïðîøåë â ñâîåé èñòîðèè îäèí èëè íåñêîëüêî
ýòàïîâ àëëîïîëèïëîèäèçàöèè. Òàêèå êàðèîòèïû íàçûâà-
þò ïàëåîïîëèïëîèäàìè. Ïàëåîïîëèïëîèäû, êàê ïðàâèëî,
óæå óòðàòèëè áîëüøóþ ÷àñòü äóïëèöèðîâàííûõ (òðèïëè-
öèðîâàííûõ è ò. ä.) ïðè ïîëèïëîèäèçàöèè ãåíîâ, êðîìå
÷óâñòâèòåëüíûõ ê áàëàíñó ãåíîâ — ãåíîâ-ðåãóëÿòîðîâ
òðàíñêðèïöèè, ñèãíàëèíãà, ïðîòåèíêèíàç è ôàêòîðîâ
ýëîíãàöèè òðàíñëÿöèè (D’Hont et al., 2012; Salse, 2012).

Âûøåóïîìÿíóòûå âèäû Z. biebersteiniana è C. versi-
color òðàäèöèîííî îòíîñèëè ê òðèáàì Aveneae è Poeae ñî-
îòâåòñòâåííî (Öâåëåâ, 1976). Îòñþäà ìîæíî áûëî äó-
ìàòü, ÷òî ïåðåä íàìè ðåçóëüòàò äâóõ íåçàâèñèìûõ ëèíèé
êàðäèíàëüíîé ðåäóêöèè ÷èñëà ãðóïï è ñöåïëåíèÿ, èìåâ-
øèõ ìåñòî â òðèáàõ Îâñîâûõ è Ìÿòëèêîâûõ (Ïðîáàòîâà è
äð., 2000). Ýòî âûãëÿäåëî âïîëíå âåðîÿòíûì, ïîñêîëüêó â
ðîäå Öèíãåðèÿ èçâåñòíû âèäû Z. trichopoda è Z. kochii ñ
2n, ðàâíûì 8 è 12, ÷òî ðàññìàòðèâàëîñü êàê îòðàæåíèå
ãðàäóàëüíîé ðåäóêöèè ÷èñëà x = 4 ó Z. trichopoda è x = 6 ó

Z. kochii (Hilu, 2004). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïðè øèðîêîì ïî-
íèìàíèè ðîäà Colpodium ê íåìó ðàíüøå îòíîñèëè 15 âè-
äîâ ñ x = 2, 5, 6, 7 è 9 (Öâåëåâ, 1964).

Èñïîëüçóÿ ñî÷åòàíèå ìåòîäîâ ìîëåêóëÿðíîé ôèëîãå-
íèè è ìîëåêóëÿðíîé öèòîãåíåòèêè, ìû èññëåäîâàëè ïðî-
èñõîæäåíèå óíèêàëüíûõ äâóõðîìîñîìíûõ ãåíîìîâ, èçó-
÷èëè, ïðîèñõîäèëà ëè ðåäóêöèÿ ÷èñëà õðîìîñîì â ãåíîìå
çëàêîâ äî 2, 5 è 6 íåçàâèñèìî, èëè ýòî õàðàêòåðíî òîëüêî
äëÿ çëàêîâ îäíîé èëè íåñêîëüêèõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
âåòâåé (Êèì è äð., 2007, 2009; Ðîäèîíîâ è äð., 2007,
2008). Òîïîëîãèÿ äðåâà íà ðèñ. 2 ïîêàçûâàåò, ÷òî ðåäóê-
öèÿ õðîìîñîì ó çëàêîâ ïðîèñõîäèëà â ðàçíûõ ôèëîãåíå-
òè÷åñêèõ âåòâÿõ íåçàâèñèìî, íî ïðè ýòîì çëàêè ñ íàèáî-
ëåå ñèëüíî ðåäóöèðîâàííûì ÷èñëîì õðîìîñîì â ãåíîìå
Z. biebersteiniana è C. versicolor (n = 2), òðàäèöèîííî îò-
íîñèìûå ñèñòåìàòèêàìè ê äâóì ðàçíûì, õîòÿ è áëèçêèì
òðèáàì, â äåéñòâèòåëüíîñòè áëèçêèå ðîäñòâåííèêè, ïðåä-
ñòàâèòåëè îñîáîé âåòâè Poeae. Äðóãèå ïðåäñòàâèòåëè
ðîäà Colpodium â øèðîêîì åãî ïîíèìàíèè íå ðîäñòâåííû
C. versicolor, íî âñå îíè, êðîìå Catabrosella araratica
(Lypsky) Tzvelev, ðîäñòâåííû äðóã äðóãó è âèäàì ðîäîâ
Catabrosa, Sclerochloa, Puccinellia è Phippsia (Ðîäèîíîâ è
äð., 2008).

Ó C. araratica â êàðèîòèïå 42 õðîìîñîìû, ò. å. x = 7
(Ïîãîñÿí è äð., 1972). Åñëè ýòî îïðåäåëåíèå ÷èñëà õðîìî-
ñîì ó C. araratica âåðíî, òî ðåäóêöèÿ õðîìîñîì îò 7 ê 2 ó
ïðåäêà Zingeria è Colpodium ïðîèçîøëà îòíîñèòåëüíî íå-
äàâíî, óæå ïîñëå äèâåðãåíöèè ïðåäêà Zingeria è Colpodi-
um è ëèíèè C. araratica. Êîíå÷íî, ìîæíî ïðåäñòàâèòü,
÷òî ó C. araratica x = 2 è â êàðèîòèïå 21 äâóõðîìîñîìíûé
ãåíîì, íî ïðåäïîëîæåíèå ýòî êàæåòñÿ íàì ìàëîâåðîÿò-
íûì.

Ðåäóêöèÿ ÷èñëà õðîìîñîì â ãåíîìå äî 5 ó Catabrosel-
la ïðîèçîøëà íåçàâèñèìî îò ðåäóêöèè ÷èñëà õðîìîñîì ó
Colpodium (Ðîäèîíîâ è äð., 2007, 2008; ñì. òàêæå ðèñ. 2).
Íàéäåííûå íàìè ñ ïîìîùüþ FISH èíòåðñòèöèàëüíûå
ñàéòû òåëîìåðíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (TTTAGGG)n íà
îäíîé ïàðå õðîìîñîì ó Ñatabrosella variegata (Êèì è äð.,
2009), âîçìîæíî, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñëåä èíñåðöèè îä-
íîé õðîìîñîìû àíöåñòðàëüíîãî ãåíîìà â äðóãóþ èëè ãðà-
íèöó òàíäåìíîãî ñëèÿíèÿ äâóõ õðîìîñîì ïðåäêîâîãî
7-õðîìîñîìíîãî êàðèîòèïà.

Ðåçóëüòàòû GISH-ãèáðèäèçàöèè ïîêàçàëè, ÷òî ãèïî-
òåçà Õèëó (Hilu, 2004) î òîì, ÷òî ó ðàçíûõ âèäîâ ðîäà Zin-
geria ðàçíûå õðîìîñîìíûå ÷èñëà, íåâåðíà. Âèä Z. pisidica
(2n = 8) îêàçàëñÿ àìôèäèïëîèäîì, ìåæðîäîâûì ãèáðè-
äîì, îäèí èç ãåíîìîâ êîòîðîãî ïðîèñõîäèò îò Z. biebers-
teiniana, à âòîðîé, ñóäÿ ïî ìîðôîëîãèè õðîìîñîì è ïîëî-
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Ðèñ. 1. Êàðèîòèï Zingeria biebersteiniana (à) è Colpodium versicolor (á).

à, á— îêðàñêà DAPI; â— èíòåðôàçíîå ÿäðî Zingeria biebersteiniana ïîñëå GISH-ãèáðèäèçàöèè ñ ÄÍÊ Z. biebersteiniana (FITC).
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Ðèñ. 2. Ôèëîãåíåòè÷åñêîå äðåâî çëàêîâ, ïîñòðîåííîå íà îñíîâàíèè ñðàâíåíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ðàéîíà ITS1-5.8S ðÄÍÊ-ITS2
ìåòîäîì NJ.

Âèäû, ïîñëåäîâàòåëüíîñòè êîòîðûõ ñåêâåíèðîâàíû íàìè, âûäåëåíû ïðîïèñíûìè áóêâàìè. Òðèáû: AVE — Aveneae, POE — Poeae, TRI — Triticeae.
Ïîñëå íàçâàíèÿ âèäà óêàçàíû õðîìîñîìíûå ÷èñëà 2n è x (â ñêîáêàõ). Çâåçäî÷êîé îòìå÷åíû âèäû, îòíîñèìûå ðàíåå ê ðîäó Colpodium (Öâåëåâ, 1964),

D — âèäû ñ ðåäóöèðîâàííûì îñíîâíûì ÷èñëîì õðîìîñîì â ãåíîìå.



æåíèþ ãåíîâ 35S è 5S ðÐÍÊ, âîçìîæíî, îòäàëåííî ðîäñò-
âåí Ñ. versicolor (Kotseruba et al., 2003). Z. pisidica (Boiss.)
Tutin — âèä, áëèçêèé èëè èäåíòè÷íûé Z. trichopoda (Bo-
iss.) P. Smirn. Ìåæðîäîâûì ãèáðèäîì îêàçàëñÿ è âèä
Z. kochii (2n = 12). GISH ïîêàçàëà, ÷òî åãî êàðèîòèï âêëþ-
÷àåò â ñåáÿ ãåíîìû Z. biebersteiniana, ãåíîì C. versicolor
è òðåòèé, íåèäåíòèôèöèðîâàííûé ãåíîì, ïðè÷åì ýòîò
«íåèäåíòèôèöèðîâàííûé» ãåíîì Z. kochii îïðåäåëåííî
íå ðîäñòâåí «íåèäåíòèôèöèðîâàííîìó» ãåíîìó, ïðèñóò-
ñòâóþùåìó ó Z. pisidica (Kotseruba et al., 2010). Ïîñëå
ôîðìèðîâàíèÿ ãèáðèäíîãî ãåíîìà ÷àñòü ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé îäíîãî èç ðîäèòåëåé, â ÷àñòíîñòè ðÄÍÊ îäíîãî èç
ðîäèòåëåé, òåðÿëàñü (ïî-âèäèìîìó, òåðìèíàëüíàÿ ñòàäèÿ
ïðîöåññà ÿäðûøêîâîãî äîìèíèðîâàíèÿ). Èíòåðåñíî è
âàæíî, ÷òî â èíòåðôàçíîì ÿäðå ó àëëîòåòðàïëîèäà Z. pisi-
dica ðîäèòåëüñêèå ãåíîìû ïðîñòðàíñòâåííî ðàçîáùåíû è
íàõîäÿòñÿ â ðàçíûõ ðàéîíàõ èíòåðôàçíîãî ÿäðà
(ðèñ. 1, â). Ó àëëîãåêñàïëîèäà Z. kochii ýòî ÿâëåíèå ìåíåå
âûðàæåíî, íî òàêæå íàáëþäàåòñÿ (Kotseruba et al., 2003,
2010). Ðàçäåëüíîå ðàñïîëîæåíèå ñóáãåíîìîâ äîëæíî ñïî-
ñîáñòâîâàòü êîíöåðòíîé ýâîëþöèè òðàíñïîçîíîâ â ïðåäå-
ëàõ ñóáãåíîìîâ — ýòî ìîæåò îáúÿñíèòü ôåíîìåí
GISH-ãèáðèäèçàöèè äàæå ó «ñòàðûõ» àëëîïîëèïëîèäîâ.

Ó äâóõðîìîñîìíîãî çëàêà Z. biebersteiniana ñ ïîìî-
ùüþ âîçäåéñòâèÿ õîëîäîì (íàøè äàííûå) è 7-àìèíîàêðè-
äèíîì (äàííûå Î. Â. Ìóðàâåíêî, Ò. Å. Ñàìàòàäçå è
À. Â. Çåëåíèíà) ìîæíî âûÿâèòü ñåãìåíòàöèþ õðîìîñîì,
âíåøíå ïîõîæóþ íà G-èñ÷åð÷åííîñòü õðîìîñîì ìëåêî-
ïèòàþùèõ (Cremonini et al., 2003). G-ïîäîáíûé ðèñóíîê
êîíòðàñòåí, íî èçìåí÷èâ — îäíîçíà÷íî ðàçëîæèòü 2
ïàðû õðîìîñîì ïîïàðíî òðóäíî. Ïðè ýòîì ïîñëå Q-îêðà-
øèâàíèÿ ïëå÷è õðîìîñîì ôëóîðåñöèðóþò ðàâíîìåðíî.
Ìû ïîëàãàåì, ÷òî G-ïîäîáíàÿ èñ÷åð÷åííîñòü õðîìîñîì
öèíãåðèè ìîæåò áûòü èíäèêàòîðîì îñîáåííîñòåé èõ
ñêýôôîëäà, ñëåäñòâèåì íåäàâíåãî ïðîèñõîæäåíèÿ ýòèõ
õðîìîñîì â ðåçóëüòàòå õðîìîñîìíûõ ñëèÿíèé. «Ñâåòëûå»
ñåãìåíòû ïðè ýòîì ìîãóò ñîîòâåòñòâîâàòü êàê áûâøèì
öåíòðîìåðíûì ðàéîíàì, òàê è ãðàíèöàì ñëèâøèõñÿ õðî-
ìîñîì.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåê-
òû 12-04-01470-à è 11-04-01167-à) è ïðîãðàììû «Äèíà-
ìèêà ãåíîôîíäîâ».
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This paper briefly discusses the mechanisms by which either diploid 2n or basal chromosome number x
change during grass karyotype evolution.
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