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МЕЖВИДОВАЯ ГИБРИДИЗАЦИЯ В ЭВОЛЮЦИИ POACEAE

INTERSPECIES HYBRIDIZATION IN GRASS EVOLUTION

Исследуя филогению злаков, мы секвенировали и проанализировали степень сходства между по-
следовательностями ITS1-5.8S рДНК-ITS2 (ядерный геном) и некоторых генов и спейсеров генома 
хлоропластов (trnL-trnF, trnK-rps16) Poeae, Triticeae, Meliceae, Phleeae. Сравнение ядерных и пластид-
ных маркеров позволило выявить несколько гибридогенных видов и родов злаков. В частности, мы по-
казали, что основная часть полиплоидных мятликов является межвидовыми гибридами. Нами и други-
ми исследователями показано, что мятлики, ранее рассматриваемые как представители подрода Arcto-
poa (сейчас род Arctopoa) и подрода Andinae (сейчас род Nicoraepoa) являются межродовыми гибрида-
ми. Пластидные геномы Nicoraepoa и Arctopoa родственны Роа секции Sylvestres (геном хлоропластов 
типа Y) и Северо-Евразийским злакам из родов Arctophila и Arctagrostis (тот же геном). Мы полагаем, 
что их общий предок мог жить в северных широтах. Ядерный геном Arctopoa и Nicoraepoa также бли-
зок к геномам Acrtophila и Arctagrostis, но не родственен ядерному геному Роа секции Sylvestres. Здесь 
мы видим интересное явление – тесные родственные отношения между видами Арктики и Южной 
Америки и Субантарктики. Исследование различных ядерных и хлоропластных последовательностей 
позволяет обнаружить криптические виды, в том числе и среди Poaceae. Этому посвящена специальная 
статья В.С. Шнеер, В.В. Koцеруба (2014). Обнаружение множественных актов межвидовой и межро-
довой гибридизации имеет важное методологическое значение, так как недавно предложено создать 
новую систему Poaceae на основе молекулярно-филогенетических данных (Simon, 2007). Мы считаем, 
что сложная система скрещиваний, характерная для эволюции злаков, делает такой подход трудноосу-
ществимым. Мы предполагаем, что, отталкиваясь от данных о широком распространении межвидовой 
гибридизации у Злаков, чисто теоретически, новую систему злаков можно было бы строить в духе Ге-
номной Концепции Рода, предложенной Лёве (Löve, 1984), где каждый род – уникальное сочетание ге-
номов, несмотря на то, что предпринятые до сих пор попытки применить эту концепцию к реальным 
результатам молекулярно-филогенетического анализа пока разочаровывают исследователей.

Результаты молекулярно-генетических исследований и, прежде всего, выводы, которые можно сде-
лать на основании сравнительного анализа полностью секвенированных геномов, представляющих основ-
ные филогенетические ветви цветковых растений, показывают, что процессы межвидовой гибридизации и 
полиплоидизации играли и играют ключевую роль в процессах таксонообразования. Так, следы по крайней 
мере двух удвоений числа хромосом обнаруживаются в геноме современных голосеменных, причем первый 
зафиксированный акт дупликации их генома имел место не позднее чем 350 млн. лет назад – до разделения 
предков современных сосудистых растений на филогенетические ветви голосеменных и покрытосеменных, 
а второй произошел уже у предка собственно голосеменных, но до разделения филогенетических ветвей 
елей и сосен (около 100 млн. лет назад) (Pavy et al., 2012). Расчет времени, когда происходили акты полипло-
идизации генома у предков современных растений показывают, что не менее половины из них приходятся 
на периоды экологических кризисов, на периоды смены геологических эпох (Fawsett et al., 2009).

Эти выводы хорошо согласуются с наблюдениями флористов и кариологов, говорящих о том, что ал-
лополиплоиды, в сравнении с родственными диплоидами, часто имеют более широкие ареалы, они чаще ди-
плоидов встречаются в экстремальных условиях (Цвелёв, 1992). По мнению Н.С. Пробатовой, диплоидный 
уровень организации генома у злаков оптимален при экологически напряжённых, но стабильных условиях 
существования. При естественной или искусственной нестабильности среды обитания получают преиму-
щество полиплоиды, обычно обладающие более высокой экологической пластичностью (Пробатова, 2007). 
Вероятно, благодаря этой своей особенности, аллополиплоиды имели больше шансов освоить новые эколо-
гические ниши в периоды экологических кризисов, именно потомки аллополиплоидов смогли выжить в из-
менившихся экологических условиях на границах эпох (Fawsett et al., 2009).
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Рис. 1. Молекула 5.8S рРНК видов рода Avena и её взаимодействие с 26S рРНК. Римскими цифрами I (Ia+Ib), II и III 
обозначены шпильки. Стрелками отмечены позиции, в которых у злаков филогенетической ветки PACCAD произошла 
замена G на A и С на U (Тюпа, Родионов, 2008).

Сравнительная геномика показала, что редукция основного числа хромосом в геноме у злаков (дис-
плоидия) шла путем транслокаций целых хромосом в центромерные районы других хромосом (Luo et al., 
2009; Murat et al., 2010) – явления интересного, нового, неожиданного, ранее не описанного при исследова-
нии эволюции кариотипов животных и растений (см., напр.: Graphodatsky et al., 2011; Schubert, Lysak, 2011). 
Предполагается также, что уменьшение основного числа хромосом в геноме злаков могло идти также путем 

В истории представителей всех филогенетических ветвей современных злаков имели место несколь-
ко актов полиплоидизации и вторичной диплоидизации. Основные закономерности в эволюции геномов и 
кариотипов злаков в настоящий момент представляются следующим образом: общий предок всех злаков 
был вторичным диплоидом и его гаплоидный геном состоял из 10 хромосом (n = 5) (Murat et al., 2010; Salse, 
2012). Затем, еще на стадии общего предка всех злаков, произошла полиплоидизация генома протозлака и 
появился кариотип с n = 10, после чего, за счет транслокаций между 2-мя парами хромосом, возникли две 
новые группы сцепления и хромосом в геноме стало 12. Далее, 50–60 млн. лет назад, злаки разделились на 
две ветви – кладу BEP (куда входят фестукоидные, бамбузоидные и оризоидные трибы) и кладу PACCAD 
(паникоидные, арундиноидные, хлоридоидные трибы). В кладе PACCAD число хромосом в геноме сначала 
уменьшилось до 10 – такой геном сохранился у сорго, а в линии кукурузы около 5 млн. лет назад произошла 
полиплоидизация (давшая n = 20), после чего, имела место вторичная диплоидизация и число хромосом, в 
результате транслокаций, снизилось до n = 10 (Murat et al., 2010). В кладе BEP геном с 12 хромосомами со-
хранился у риса, у большинства злаков этой клады x = 7, но может быть в ту или иную сторону отклоняться 
от 7, так у Brachypodium distsachyon 5 пар хромосом в гаплоидном геноме, а у Zingeria biebersteiniana и Col-
podium versicolor две пары хромосом (Hilu, 2004).

Нами обнаружены две характерные мутации в консервативном участке гена 5.8S рРНК, по которым 
отличаются виды клады PACCAD от предков злаков (сестринская группа – Joinvillea) и злаков клады BEP 
(Родионов и др., 2011) (рис. 1, 2). То, что замен две и произошли они в консервативных позициях, можно ин-
терпретировать как указание на то, что общий предок всех родов и триб клады PACCAD после разделения 
его филогенетической ветви от ветви предков клады BEP существовал очень долго.
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робертсоновских слияний акроцентриков (Idziak et al., 2011; Salse, 2012), а также за счет таких реципрокных 
транслокаций акроцентриков, после которых одна из слившихся хромосом такая маленькая (< 1 % от раз-
мера генома), что теряется при делениях даже имея функционирующую центромеру (Schubert, Lysak, 2011). 
Но то, что последние два варианта дисплоидии действительно имели место в филогении злаков, еще надо 
доказать.

Хромосомные наборы злаков с пятью или с двумя парами хромосом, как у колподиума или цингерии 
Биберштейна, совсем не похожи на эуполиплоиды, а, между тем, кариотип (геном) каждого из этих видов 
прошел в своей истории несколько этапов аллополиплоидизации. Такие кариотипы, прошедшие стадию ал-
лополиплоида, но полиплоидная природа которых не выявляется при кариологическом исследовании, назы-
вают палеополиплоидами. Палеополиплоиды, как правило, уже утратили большую часть дуплицированных 
(триплицированных и т. д.) при полиплоидизации генов. Так показано, что геном бананов Musa accuminata 
(2n = 22) 75–100 млн. лет назад прошел через три раунда аллополиплоидизации и состоит сейчас из 36542 
протеин-кодирующих генов. Теоретически, каждый из генов должен быть представлен 4 копиями разного 
происхождения. Но в геноме бананов только 10 % генов представлено 4 копиями, а большинство (65,4 %) 
генов представлены в геноме лишь одной копией (D’Hont et al., 2012). Не теряются гены, продукты которых 
работают в составе мультипротеиновых комплексов, и регуляторные гены, то есть гены, для которых суще-
ственным является баланс дозы продуктов транскрипции и трансляции.

Вышеупомянутые виды с двухромосомными геномами Zingeria biebersteiniana и Colpodium versicol-
or традиционно относили к трибе Aveneae и к трибе Poeae соответственно (Цвелёв, 1976). Предполагалось 
(Пробатова и др., 2000), что перед нами результат двух независимых линий кардинальной редукции числа 
групп, имевших место в трибах Овсовых и Мятликовых. Гипотеза Н.С. Пробатовой выглядела вполне прав-
доподобной, поскольку в роде Цингерия известны виды Z. trichopoda, Z. pisidica  и Z. kochii с 2n равным 8 
и 12, что рассматривалось как отражение градуальной редукции числа x = 4 у Z. trichopoda и Z. pisidica, x = 
6 у Z. kochii (Hilu, 2004). С другой стороны, при широком понимании рода Colpodium, к нему раньше отно-
сили 15 видов с x = 2, 5, 6, 7, 9 (Цвелёв, 1964) и можно было думать, что это род с уникально нестабильным 
кариотипом, переживающий эпоху хромосомных революций.

Используя сочетание методов молекулярной филогении и молекулярной цитогенетики, мы исследо-
вали происхождение уникальных двухромосомных геномов этих злаков, а также изучили, происходила ли 
редукция числа хромосом в геноме злаков с основным числом хромосом 2, 5 и 6 независимо в разных вет-
вях, или это характерно только для злаков одной или нескольких филогенетических ветвей (Ким и др., 2007, 
2009; Родионов и др., 2007, 2008, 2013). Было показано, что Zingeria biebersteiniana и Colpodium versicolor 
(n = 2), традиционно, как уже сказано, относимые систематиками к двум разным, хотя и близким трибам, в 
действительности близкие родственники, представители особой ветви Poeae (рис. 2). Другие представители 
рода Colpodium в широком его понимании не родственны C. versicolor, но все они, кроме Catabrosella ara- 
ratica (Lypsky) Tzvelev, родственны друг другу и видам родов Catabrosa, Sclerochloa, Puccinellia и Phippsia 
(Родионов и др., 2008).

У C. araratica в кариотипе 42 хромосомы, то есть x = 7 (Погосян и др., 1972). Если это определение 
числа хромосом у C. araratica верно, то редукция хромосом от 7 к 2 у предка Zingeria и Colpodium произо-
шла относительно недавно, уже после дивергенции предка Zingeria и Colpodium и линии C. araratica. Конеч-
но, можно представить, что у C. araratica x = 2 и в кариотипе 21 двухромосомный геном, но предположение 
это кажется нам маловероятным. 

Впрочем, этот закавказско-малоазиатский вид всегда стоял особняком в роде Catabrosella, он был 
выделен в отдельную секцию Nevskia (Tzvelev) Tzvelev (Цвелёв, 1976), ранее рассматривавшуюся как от-
дельный подрод (Цвелёв, 1964). Интересно, что в аналитическом обзоре рода Colpodium, выполненном Е.Б. 
Алексеевым (1980), C. araraticum сближался с видами рода Poa по строению нижних цветковых чешуй и 
достаточно развитым сочленениям оси колоска. Эта интересная идея, по-видимому, не подтверждается мо-
лекулярно-филогенетическими данными (Носов и др., 2015). Мы полагаем, что вид С. araratica заслуживает 
выделения в отдельный род Nevskia (Ким и др., 2008; Родионов и др., 2008).

Редукция числа хромосом в геноме до 5 у Catabrosella произошла независимо от редукции числа 
хромосом у Colpodium (Ким и др., 2009; Родионов и др., 2007). Найденные нами с помощью FISH интерсти-
циальные сайты теломерной последовательности (TTTAGGG)n на одной паре хромосом у Сatabrosella vari- 
egata (Ким и др., 2009), возможно, представляют собой след инсерции одной хромосомы анцестрального 
генома в другую или границу тандемного слияния двух хромосом предкового 7-хромосомного кариотипа.
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Рис. 2. Филогенетическое древо Poaceae, построенное методом NJ 
на основании сравнения последовательностей района ITS1-5.8S 
рДНК-ITS2, отражающее возможные связи родов злаков, пред-
ставленных на территории бывшего СССР (см. Цвелёв, 1976). 
Для наглядности, в большинстве случаев, каждый род пред-
ставлен одним видом. На схеме представители всех родов, ITS-
последовательности которых секвенированы нами или есть в базе 
данных Genebank. Цифра перед названием вида соответствует но-
меру рода в сводке Н.Н.  Цвелёва (1976). Трехбуквенное обозна-
чение после названия вида – первые три буквы названия трибы. 
Цифра после этого трехбуквенного обозначения – номер подтри-
бы, к которой относится род по сводке Н.Н. Цвелёва (1976). Циф-
ры под ветвями древа – бутстрэп-индекс. Этап филогенеза, когда 
в гене 5.8S рРНК у злаков клады PACCAD появились две замены 
нуклеотидов, отмечены стрелкой.
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Результаты GISH-гибридизации показали, что гипотеза Хилу (Hilu, 2004) о том, что у разных видов 
рода Zingeria разные хромосомные числа – неверна. Вид Z. pisidica (2n = 8) оказался амфидиплоидом, ме-
жродовым гибридом, один из геномов которого происходит от Z. biebersteiniana, а второй, судя по морфо-
логии хромосом и положению генов 35S и 5S рРНК, возможно, отдаленно родственен Сolpodium versicolor 
(Kotseruba et al., 2003). Межродовым гибридом оказался и вид Z. kochii (2n = 12) – GISH показала, что его 
кариотип включает в себя геномы Z. biebersteiniana, геном C. versicolor и третий геном неясного происхож-
дения, причем этот «неидентифицированный» геном Z. kochii определенно не родственен «неидентифици-
рованному» геному, присутствующему у Z. pisidica (Kotseruba et al., 2010). Интересно и важно, что в интер-
фазном ядре у аллотетраплоида Z. pisidica родительские геномы пространственно разобщены и находятся в 
разных районах интерфазного ядра. У аллогексаплоида Z. kochii явление менее выражено, но также наблю-
дается (Kotseruba et al., 2003, 2010). Раздельное расположение субгеномов должно способствовать концерт-
ной эволюции транспозонов в пределах субгеномов – это может объяснить феномен GISH-гибридизации 
даже у «старых» аллополиплидов (Родионов и др., 2013).

У двухромосомного злака Z. biebersteiniana с помощью воздействия холодом (наши данные) и 7-ами-
ноакридином (данные О.В. Муравенко, Т.Е. Саматадзе и А.В. Зеленина) можно выявить сегментацию хромо-
сом, внешне похожую на G-исчерченность хромосом млекопитающих (Cremonini et al., 2003). G-подобный 
рисунок контрастен, но изменчив – однозначно разложить две пары хромосом попарно трудно. При этом 
после Q-окрашивания плечи хромосом флуоресцируют равномерно. Мы полагаем, что G-подобная исчер-
ченность хромосом цингерии может быть индикатором особенностей их скэффолда, следствием недавнего 
происхождения этих хромосом в результате хромосомных слияний. «Светлые» сегменты при этом могут со-
ответствовать как бывшим центромерным районам, так и границам слившихся хромосом (Родионов и др., 
2013). «Ломкость» хромосом в районах, где, предположительно, произошли хромосомные слияния, недавно 
наблюдали Грабовска-Якхимяк и соавторы, изучавшие кариотип Phleum echinatum (Grabowska-Joachimiak 
et al., 2014).

Одним из эффективных способов выявить гибридное происхождение вида или рода является срав-
нительное исследование сходства последовательностей ядерного и хлоропластного геномов. Для этой цели 
мы секвенировали и исследовали изменчивость района ITS1-ген 5.8S рРНК-ITS2 генома ядра, а также не-
сколько генов и межгенных районов генома хлоропластов (ndhF, matK- tRNA-Lys, trnK-rps16, trnC-petN) у 
злаков из триб Poeae, Triticeae, Meliceae, Phleeae (рис. 3 и 4). Этот подход позволил выявить серию видов 
и некоторые роды злаков, возникших в результате отдаленной гибридизации. В частности, было показано, 
что большинство полиплоидных мятликов произошли от межсекционных гибридизаций. Это прояснило 
происхождение около 50 видов евразиатских Poa (Носов и др., 2015). В частности, мятлики, ранее объеди-
няемые в подроды Arctopoa и Andinae (первые сейчас выделены в род Arctopoa Probatova, вторые – в род 
Nicoraepoa Soreng et Gillespie) по происхождению, – межродовые гибриды. По цитоплазматическим гено-
мам Nicoraepoa родственны мятликам секции Sylvestres (хлоропластный геном типа Y), причем их пластид-
ный геном оказался родственным пластидному геному евразийских родов Arctophila и Arctagrostis (Носов и 
др., 2015; Родионов и др., 2010; Gillespie et al., 2009). Отсюда, по-видимому, следует, что предок южноамери-
канского рода Nicoraepoa существовал где-то в северной Пацифике. Ядерный геном Nicoraepoa и Arctopoa 
также близок геномам Arctophila и Arctagrostis, но он определенно далек от Y-генома ядер мятликов секции 
Sylvestres. Таким образом, перед нами яркий пример сетчатой эволюции. Здесь мы видим интересный фено-
мен – близкое родство арктических и южноамериканских и/или субантарктических видов. Ранее нами было 
показано родство северо-пацифических мятликов и мятликов субанарктических островов (Родионов и др., 
2010). Достаточно ясных объяснений механизмов потока генов из Северной Пацифики в Южное полуша-
рие пока нет.

Анализ ядерных и хлоропластных последовательностей подтверждает предположение о гибридном 
происхождении P. annua (2n = 28) (секция Ochlopoa) (Tutin, 1957), причем по материнской линии родства 
этот вид ближе к P. infirma, a по рДНК ядра к P. supina (Носов и др., 2015).

В последнее время в границах агрегата P. annua aggr. было выделено несколько более мелких видов 
по особенностям жизненной формы и опушения нижних цветковых чешуй (Тихомиров, 2013), но наш ана-
лиз ITS-последовательностей не показал их отличий от P. annua.

Недавно по особенностям анатомии листа предложено выделить виды секции Ochlopoa в отдельный 
род Ochlopoa (Parolly, Scholz, 2004; Тихомиров, 2013). Действительно, на всех молекулярно-филогенетиче-
ских деревьях виды Ochlopoa формируют длинную ветвь в составе клады «базальных мятликов» (рис. 3, 4). 
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И ядерный, и хлоропластный геномы типичных представителей Ochlopoa (P. supina, P. infirma, P. annua) за-
метно отличаются от геномов других мятликов. Скорее всего, эта ветвь мятликов прошла длительную эво-
люцию, она отделилась от основного ствола Poa достаточно давно, и виды этой секции сохранили ряд при-
митивных признаков (Цвелёв, 1972). Тем не менее, выделение отдельного рода Ochlopoa кажется нам не-
оправданным, на основании совокупности морфологических черт и молекулярно-генетических различий 
мятлики секции Ochlopoa, скорее всего, следует отнести к самостоятельному подроду Ochlopoa (Asch. et 
Graebn.) Hyl.

Совершенно иное происхождение, чем у P. annua, оказалось у тетраплоидных видов, ранее также 
относимых к секции Ochlopoa – у дальневосточных мятликов P. acroleuca и P. hisauchii. По морфологии и 
числу хромосом эти виды близки P. annua, но отличаются от последнего шероховатыми веточками метел-
ки и несут пучок спутанных волосков на каллусе нижних цветковых чешуй (Tateoka, Koba, 1988). В самое 
последнее время восточноазиатские мятлики этой группы родства были выделены в отдельную секцию 
Acroleucae (Цвелёв, Пробатова, 2010). По-видимому, эта группа очень специализированных одно- и мало-
летних мятликов гибридогенна. Анализ ITS P. acroleuca однозначно свидетельствует о происхождении это-
го вида от северопацифических мятликов с ядерными геномами, названными нами Hpacific. Второй вид из 
группы родства P. acroleuca – P. hisauchii (2n = 28), также традиционно относимый к секции Ochlopoa (Про-
батова, 2006; Tateoka, Koba, 1988), имеет совсем иное происхождение, чем P. annua – его рДНК (ITS) по-
казывает на родство со Stenopoa (тип ядерного генома S). То же самое мы видим у северокитайских видов 
секции Acroleucae – P. sikkimensis и P. burmanica (ранее P. annua subsp. burmanica). Первый из них родстве-

Рис. 3A. Филогенетическое древо злаков из круга родства Poa, построенное по результатам анализа участка trnT-trnL 
методом Байеса. Общая схема подтрибы Poinae. Здесь и далее секвенированные нами образцы отмечены знаком * (по: 
Носов и др., 2015).
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нен группе геномов Hpacific, второй, как и P. hisauchii, − группе с S-геномами. А вот хлоропластный геном 
у обоих этих видов такой же, как у видов секции Homalopoa − P. chaixii и P. hybrida (H-геном пластид). Про-
исхождение по материнской линии от мятликов секции Homalopoa отражается на морфологии представите-
лей Acroleucae − вероятно от Homalopoa они получили замкнутые на достаточном протяжении влагалища 
листьев, что считается примитивным признаком (Носов и др., 2015).

И по хлоропластным, и по ядерным генам монофилетичную кладу образует большая и непростая в 
таксономическом отношении группа секций Stenopoa + Tichopoa + Oreinos + Secundae (рис. 3, 4). Хлоро-
пластный геном S-типа видов этих секций отдаленно родственен пластидным геномам P.  trivialis (секция 
Pandemos − V-геном), а также хлоропластным геномам P. veresczaginii, сибирского вида из секции Nivicolae 
и геномам хлоропластов мятликов секции Abbreviatae. Почти вся эта клада – полиплоидная, а, значит, ги-
бридогенная.

Китайский горный вид P. langtangensis, считающийся родственным азиатским секции Poa (Guanghua 
et al., 2006), является, скорее всего, межсекционным гибридом. Хлоропластный геном у него S-типа, как у 
мятликов sect. Stenopoa. А по ITS-последовательности ядерный геном этого вида хотя и группируется с ви-
дами S-генома, но почти во всех позициях, маркирующих секционную принадлежность, у него проявляется 
внутригеномный полиморфизм последовательностей, указывающий на наличие в ядре кроме S-генома еще 
и H-генома, близкого к геному P. pratensis s. str. (но не P. alpigena) (Носов и др., 2015).

Cестринской кладой к Stenopoa, Acroleucae и Secundae является клада Malacanthae+Poastena (PP = 
0,98): у последних ядерный геном типа Hpacific. Виды секции Malacanthae (Roshev.) Olonova произраста-
ют в арктических широтах или на побережье Тихого океана, а виды секции Poastena Probatova, по мнению 
Н.С. Пробатовой (2006), происходят от гибридизации видов секции Stenopoa и секции Poa. Наше исследо-
вание показало (Носов и др., 2015), что по хлоропластным последовательностям представители секции Po- 
astena не отличаются заметно от видов типовой секции Poa (рис. 3), следов же генома Stenopoa в P. kamcza-
tensis мы не видим.

Дальнейшее исследование ITS-последовательностей у некоторых других видов Malacanthae – ви-
випарной разновидности Poa arctica и невивипарного P.  sublanata (предполагаемого гибрида P. arctica × 
P. pratensis) показало их близость к видам секции Poa – группе родства P. alpigena. Здесь, вполне возмож-
но, происходила интрогрессивная гибридизация с участием P. alpigena. Вивипарный P. lindebergii, западны-
ми исследователями не отделяемый от P. arctica, неожиданно оказался родственным P. abbreviata. Этот вид, 
скорее всего, происходит от множественной гибридизации с участием генома P. abbreviata из секции Abbre-
viatae Nannf. ex Tzvelev. Таким образом, подтверждается высказанное ранее предположение о гибридности 
многих вивипарных видов (Müntzing, 1940).

Виды секции Poa разделяются на две хорошо поддержанные клады: одна включает P.  pratensis  
s. str., лесные дериваты P. sergievskajae и P. urjanchaica, P. angustifolia, а вторая – P. alpigena и высокогорный 
P.  tianschanica. Сравнение ITS показывает, что виду P. alpigena по отцовской линии родственны два вида 
секции Malacanthae – P. arctica subsp. vivipara и P. sublanata (побережье Баренцева моря) (геном Halpigena), 
хотя другие виды секции Malacanthae несут в ядре ITS генома Hpacific. Обращаем внимание на то, что так 
называемый P. arctica var. vivipara по геномному составу своего ядра принципиально отличается от невиви-
парных образцов P. arctica – он близко родственен P. alpigena – очевидно, это аргумент в пользу придания 
образцам P. arctica var. vivipara статуса вида (Носов и др., 2015).

Виды секций Homalopoa, полиплоид P. veresczaginii, вивипарный P.  lindebergii, считающийся род-
ственным P. arctica, имеют ITS-последовательности типа H, близкие к предковым для всех мятликов, и по-
тому на ITS-деревьях они занимают неопределенное положение.

В секции Alpinae особый геномный состав ядра и особый пластидный геном имеет описанный из 
Карпат P. media – он определенно не родственен P. alpinae и P. badensis. 

Секция Bolbophorum выглядит гетерогенной по происхождению и требует дальнейшего углублен-
ного анализа: P. bulbosa и балканский P. thessala по материнской и по отцовской линии родственны видам 
секции Alpinae, но кавказско-переднеазиатский диплоид P. densa несет архаичные пластидные геномы, род-
ственные хлоропластным геномам Homalopoa и по материнской линии родства этот вид близок P. sibirica 
из секции Macropoa. Форма его нижних цветковых чешуй, а также то, что они покрыты только шипиками 
без волосков действительно указывает на возможное родство с секцией Macropoa (Н. С. Пробатова, личное 
сообщение). P. densa мог приобрести утолщение в основании стебля (признак видов секции Bolbophorum) 
независимо от других Poa. Второе возможное предположение – это гомоплоидный межсекционный гибрид 
или древний палеополиплоид гибридного происхождения (Носов и др., 2015).
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Рис. 3B. Филогенетическое древо, построенное методом Байеса. Род Poa s. str. по результатам анализа trnL-trnF (по: 
Носов и др., 2015).
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Рис. 4A. Филогенетическое древо злаков из круга родства Poa, построенное по результатам анализа участка ITS1-5.8S 
рРНК-ITS2 методом Байеса. Общая схема подтрибы Poinae (по: Носов и др., 2015).

Секции Alpinae и Bolbophorum ранее считались родственными секции Poa (Цвелёв, 1976; Nannfeldt, 
1935, 1941), их даже относили к подсекциям типовой секции (Цвелёв, 1972, 1976). Молекулярно-филогене-
тические данные (Носов и др., 2015) не подтверждают эту идею, показывая удаленность секций Alpinae и 
Bolbophorum от типовой секции. Вместе с тем, несомненно, сходство геномного состава P. alpina и P. baden-
sis (секция Alpinae) и геномной композиции и двух видов секции Bolbophorum – типового P. bulbosa и P. thes-
sala. Однако, другие виды секции Bolbophorum попадают в кладу базальных мятликов – переднеазиатский 
P. sinaica, морфологически очень близкий к P. bulbosa, по хлоропластным генам близок к P. dolosa из сек-
ции Oreinos, нескольким видам из секции Secundae и диплоидному виду P. media, традиционно относимому 
к секции Alpinae (Цвелёв, 1976), но авторами «Flora Europea» помещаемому в секцию Bolbophorum (Tutin et 
al., 1980). Скорее всего, здесь мы видим результат межсекционной гибридизации.

Требует дальнейшего исследования полиплоидный арктический вид P. hartzii – по последовательно-
стям ITS он родственен видам секции Stenopoa, а сведения о его пластидном геноме противоречивы: в базах 
данных под именем P. hartzii представлены хлоропластные ДНК геномов из групп родства Stenopoa и Secun-
dae. Н.Н. Цвелёв (1976) предполагал, что P. hartzii – древний гибрид между Stenopoa и диплоидным видом 
секции Abbreviatae, однако следов геномов Abbreviatae у этого вида мы пока не видим.
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Рис. 4B. Филогенетическое древо рода Poa s. str. по результатам анализа участка ITS1-ген 5.8S рРНК-ITS2 методом 
Байеса (по: Носов и др., 2015).
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В секции Oreinos вероятно гибридное происхождение имеет вид P. leptocoma – пластидный геном у 
него типа S, что характерно для Oreinos, но последовательности ITS показывают на его родство с большой 
группой видов из Северной Пацифики (секция Malacanthae) и новозеландских тетраплоидов. Н.Н. Цвелёв 
(1976) к подвиду P. leptocoma относил северопацифический вид P. paucispicula. Однако по хлоропластным 
последовательностям P. paucispicula отличается от P. leptocoma – он типичный представитель Homalopoa, в 
то время как по ITS, как сообщил Р. Соренг (Soreng, 2007), эти два вида похожи.

Два исследованных нами вида небольшой секции Nivicolae – алтайский P. verescczaginii и восточ-
но-сибирский P. ircutica имеют разные пластидные геномы: у P. verescczaginii геном S, а у P. ircutica геном 
хлоропластов, родственный таковому у Poa pratensis. При этом геном ядра (строго говоря, ITS генов 35S 
рРНК) у этих двух видов H-типа. Морфологически P.  veresczaginii очень отличается и от секций Homa- 
lopoa и Macropoa, и от секции Stenopoa по гладким веточкам метелки и перепончатым нижним цветковым  
чешуям.

И, наконец, о происхождении нескольких неясных с точки зрения систематики видов и новых для на-
уки гибридов, найденных на Алтае. Нами показано (Носов и др., 2015), что P. khokhrjakowii, вид с Дальнего 
Востока неясного систематического положения, отличающийся очень узкими листьями, судя по ITS, при-
надлежит к секции Malacanthae (рис. 3, 4). Образец Alt 10-100, мятлик, напоминающий ксерофитные виды 
sect. Stenopoa, но имеющий короткие вегетативные побеги, по результатам анализа ITS попадает в единую 
кладу со Stenopoa, в группу с G (гуанином) в положении 70, как у P. glauca и P. botryoides. Мятлик Alt 10-
120b, несколько напоминающий Poa pratensis и P. veresczaginii (sect. Nivicolae), имеет последовательности 
ITS, как у P. pratensis и его лесных дериватов, но не как у P. alpigena и P. tianschanica. Напротив, по trnL-
trnF образец Alt 10-100 идентичен P. pratensis, а хлоропластные сиквенсы Alt 10-120b близки к Stenopoa и 
родственным секциям. Интересен экземпляр Alt 09-01, мятлик, по светло-зеленому цвету стеблей и слабому 
опушению цветковых чешуй похожий на P. trivialis, но по крупным размерам и уплощенности стебля схо-
жий с видами секции Homalopoa. Представители этих секций в природе не гибридизируют. Анализ показал, 
что и ITS-последовательности этого образца и последовательности trnL-trnF такие же, как у секции Stenopoa 
и близких секций (Носов и др., 2015).

Некоторые ранее выделявшиеся мелкие роды при молекулярно-филогенетическим исследовании по-
падают на ветви древа среди видов рода Poa sensu stricto. Так вместе с Poa sensu stricto по хлоропластным 
генам и ITS группируются виды рода Eremopoa – Р. Соренг предлагает рассматривать их как Poa секции 
Pseudopoa (Soreng et al., 2010). Длинную ветвь по ITS (PP = 0,79) между базальными мятликами и другими 
видами Poa s. str. формирует Hyalopoa pontica (образец из верховьев реки Кышкаджер, Карачаево-Черкес-
сия). Однако ITS-последовательности H. pontica из ущелья Назылыкол (Карачаево-Черкессия), морфологи-
чески не отличимого от образца из ущелья Кышкаджер, напротив, занимают «естественное» для них поло-
жение на филогенетическом древе, в одной кладе с ITS Catabrosella и Paracolpodium (все 3 рода ранее объе-
динялись в род Соlpodium). Единственное морфологическое различие между этими двумя экземплярами – у 
первого образца метелка строго пирамидальная, а у второго – с немного поникающими веточками (Родио-
нов и др., 2008; Ким и др., 2009). Разное положение на древе двух образцов одного вида можно объяснить 
недавним и, возможно, неоднократно воспроизводимым гибридогенным происхождением вида H. pontica. 
Скорее всего, это свидетельство межродовой гибридизации с преимущественным сохранением разных ро-
дительских геномов у растений из разных местообитаний, подобно преимущественному сохранению раз-
ных родительских геномов у гибридов из разных популяций вида Tragopogon mirus (Kovarik et al., 2005). 
Предположение о том, что виды Hyalopoa действительно могли образоваться политопно как результат ги-
бридизации разных видов Poa недавно уже высказывалось (Габриэлян, Цвелёв, 2006), к тому же мы допу-
скаем, что в нашем случае могла иметь место интрогрессивная гибридизация между мятликами и Hyalopoa. 
Возможно межродовой гибридизацией и разнонаправленной дивергенцией геномов новообразовавшегося 
аллополиплоида можно объяснить и большую разницу в ITS-последовательностях между дальневосточны-
ми популяциями Milium effusum и популяциями западно-сибирскими, европейскими и северо-американски-
ми (Шнеер, Коцеруба, 2014).

Виды рода Catabrosa имеют хлоропластный геном, близкий по своим характеристикам к геному 
Paracolpodium и Сatabrosella. Следуя за Соренгом и соавт. (Soreng et al., 2010), мы назвали его Y-геномом 
(Носов и др., 2015), поскольку он родственен Y-геному хлоропластов мятликов секции Sylvestres. По хло-
ропластным генам Catabrosa является сестринским родом к прочим родам и видам подтрибы Puccinellinae 
(Gillespie et al., 2008, 2010). Морфологическое отличие видов этой подтрибы от подтрибы Poinae довольно 
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слабое; основной признак – перепончатый край нижних цветковых чешуй и очень слабое развитие их киля. 
Следует отметить, что, судя по последовательностям района trnT–trnF, виды этой подтрибы дивергирова-
ли раньше прочих от остальных Poeae. Остальные виды, относимые систематиками к подтрибе Puccinelli-
inae, кроме Catabrosa, большей частью принадлежат к бывшему роду Colpodium sensu lato (Цвелёв, 1964) 
о котором шла речь выше. Напомним, что к этому роду ранее относили злаки трибы Poeae, родственные 
Poa, но не имеющие шипиковидных трихом на всех частях растения. Позднее этот род был разделен на от-
дельные роды Hyalopoa (Tzvelev) Tzvelev, Catabrosella (Tzvelev) Tzvelev, Paracolpodium (Tzvelev) Tzvelev и 
Colpodium sensu stricto по признакам жизненной формы, ареала, экологии, морфологии цветковых чешуй и 
хромосомному числу (Цвелёв, 1976).

Отметим, что Catabrosella при сравнительном анализе нуклеотидных последовательностей не пока-
зывает близкого родства с видами секции Ochlopoa рода Poa, хотя ранее их считали очень близкими таксо-
нами или даже предлагали объединить в отдельный род (Алексеев, 1980; Пробатова, 1970; Цвелёв, 1964).

Объединение в одном ядре и в одной клетке нескольких разных геномов ведет к состоянию, назван-
ному «геномный шок», которое характеризуется повышенной частотой мутирования, постепенной потерей 
части или всех хромосом одного из родителей, следствием чего является невероятное морфологическое и 
генетическое разнообразие потомков у гибридов. Важно, что в разных линиях гибридов накапливаются раз-
ные изменения генома. Накапливаются они не совсем случайно – некоторые районы генома более подвер-
жены изменениям, чем другие (Gaeta et al., 2007). Число хромосом у гибридов в последующих поколениях 
может в той или иной степени меняться, но проявляется отчетливая тенденция к сохранению баланса генов: 
утрата одной хромосомы или пары хромосом, происходящих от одного родителя, как правило, компенсиру-
ется добавлением соответствующего количества гомеологичных хромосом из другого родительского генома 
(Xiong et al., 2011).

Одним из механизмов, ведущих к быстрым и разнообразным морфологическим изменениям у меж-
видовых и межродовых гибридов на ранних этапах их существования, пока геном гибрида еще находится 
в состоянии геномного стресса, может быть мутагенез, связанный с активностью транспозонов. При этом 
количество транспозонов в геноме сальтационно растет, как следствие, размер генома у гибридных видов 
может увеличиться (Ungerer et al., 2006). На частоту и спектр возникающих при этом в геноме аллополипло-
идов генных мутаций влияют варианты комбинаций разных геномов ядра и геномов цитоплазматических 
органелл, митохондрий и хлоропластов (Jenczewski et al., 2013).

Исследования последнего времени показали, что центральную роль в процессах, ведущих к экспан-
сии транспозонов у первых поколений гибридов, в изменениях транскрипции и трансляции геномов и в раз-
витии гибридной стерильности играют эпигенетические изменения, модулируемые тремя классами малых 
ядерных РНК (miRNA, ta-siRNA и siRNA) (Ha et al., 2009, 2010; Ng et al., 2012). Многие из них консерватив-
ны, но некоторые быстро эволюционируют. Кроме различий по набору генов малых РНК, различия между 
видами и конфликт геномов у гибридов могут быть связаны с модификацией разрезания предшественников 
miRNA, проходящем при участии DICER-подобных протеинов (Ng et al., 2012).

Констатация множественных актов межвидовой и межродовой гибридизации у злаков имеет важный 
методологический аспект, поскольку недавно было предложено создать новую систему злаков, которая бы 
отражала их происхождение, выявленное на основе данных молекулярной филогении (Simon, 2007). Посто-
янно обновляемая версия такой системы и такая база данных GrassWorld уже созданы (Simon B.K., Clayton 
W.D., Harman K.T., Vorontsova M.S., Brake I., Healy D. and Alfonso Y., 2011. GrassWorld // http://grassworld. 
myspecies.info). Энтузиасты этого направления полагают, что уже сейчас около 20 % видов злаков должны 
быть переназваны в соответствие с их «реальным» происхождением (Vorontsova, Simon, 2012). Мы же счи-
таем, что сложная система межродовых и межвидовых скрещиваний, типичная для эволюции и таксоноге-
неза злаков, делают эту красивую идею неосуществимой. Теоретически, реальная картина таксоногенеза 
лучше согласуется с геномной концепцией рода, предложенной Лёве (Löve, 1984; Цвелёв, 1991, 1992) (род 
– это уникальная комбинация геномов), однако попытки применить геномные формулы Лёве к реальным 
таксономиям (Камелин, 2004) и к результатам молекулярно-генетических и молекулярно-филогенетических 
работ на отдельных родах (например, см.: Горюнова, 2005) скорее разочаровывают исследователей. Кажет-
ся, дело в том, что геномную формулу нельзя определить на основании только кариологических исследо-
ваний, как это делал Лёве. Слишком разнообразны пути реорганизации геномов в ходе «геномного шока» 
(«творческая роль геномного шока») после отдаленной гибридизации.
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Характерной особенностью межвидовых гибридов у злаков, как уже сказано, является то, что часто 
хромосомы, пришедшие от одного из родителей, плохо расходятся и теряются в ходе клеточных делений. 
Это один из механизмов вторичной диплоидизации генома аллополиплоида, связанный с быстрой эволю-
цией центромерного гистона CENH3 и центромерной ДНК. Сравнительный анализ генов и последователь-
ностей аминокислот гистона CENH3 у нескольких видов Arabidopsis и нескольких видов Drosophila пока-
зал, что CENH3 одного вида, взаимодействуя с центромерной ДНК другого вида, не способен сформиро-
вать идеально работающую центромеру, что, в свою очередь, снижает вероятность передачи хромосомы с 
центромерой-«бастардом» потомству (Lermontova, Schubert, 2013; Talbert et al., 2002). Нами исследованы 
особенности эволюции генов, кодирующих CENH3 у видов трибы Меликовые и у видов круга родства Loli-
um. Показано, что среди мутаций в экзонах 1 и 4 гена гистона H3, накопившихся в геномах в ходе диверген-
ции видов и родов Meliceae, повышена частота несинонимичных замен нуклеотидов, что свидетельствует 
в пользу позитивной селекции, направленной на быстрое изменение аминокислотной последовательности 
N-конца гистона CENH3. В геномах видов секции Melica рода Melica обнаружено наличие двух гомологич-
ных копий генов центромерного гистона cenh3a и cenh3b, где у cenh3b делетированы 54 нуклеотида в 5’-ча-
сти 4-ого экзона. То, что гены, удвоившиеся после возникновения аллополиплоидного генома, часто имеют 
ассиметричную скорость эволюции, когда одна копия остается похожей на «предковый» ген, а вторая бы-
стро эволюционирует, и в долговременной перспективе может иметь очень большое значение, так как бы-
стро эволюционирующая копия способна приобретать новые функции (Levy et al., 2013).

Постепенная утрата части генов и части хромосом одного из субгеномов неополиплоида стабилизи-
рует геном гибрида. Стадия максимально высокого разнообразия преодолена и теперь кариотип аллополи-
плоида выглядит как кариотип типичного полиплоида, у которого можно идентифицировать гомологичные 
и гомеологичные хромосомы. Мы предлагаем называть такие кариотипы эуполиплоидами (Родионов и др., 
2010). Стабилизация эта относительна – некоторые хромосомы эуполиплоида могут быть вовлечены в хро-
мосомные перестройки (транслокации и инверсии). Постепенно за счет транслокаций, инверсий и транспо-
зиций, при частичной замене гомеологов гомологами, кариотип перестраивается, постепенно идет редукция 
числа хромосом. Постепенная диплоидизация генома эуполиплоида превращает его в кариотип, не отличи-
мый на цитологическом уровне разрешения от диплоидного, с некоторым, характерным для рода базисным 
основным числом хромосом x. Это стадия палеополиплоида. Достигшие уровня эуполиплоида и/или уровня 
палеополиплоида виды вновь вступают в гибридизацию, и вышеописанный цикл повторяется.

В 1940 г. В.Л. Комаров (1940) писал: «Большое искушение – предположить, что процесс возникно-
вения новых видов, приспособленных к новым условиям, идет по пути известной гегелевской триады – от 
исходного единообразия через максимально высокое разнообразие к конечному единообразию». Представ-
ляется, что открытия последнего времени много дали для понимания молекулярных механизмов таксоноо-
бразования по описанной В.Л. Комаровым схеме, реализуемой в последовательной череде событий межви-
довой гибридизации.

Работа выполнена по госзаданию, номер государственной регистрации 01201255614, при частичном 
финансировании из средств гранта РФФИ № 15-04-06438 и программы «Динамика генофондов».
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SUMMARY
For evaluation of the relationships between Poaceae species we sequenced and studied variability of the 

ITS1-5.8S rDNA-ITS2 region (nuclear genome) and some genes and spacers of chloroplast genome (trnL-
trnF, trnK-rps16) of grasses from the tribes Poeae, Triticeae, Meliceae, Phleeae. Comparing nuclear and plas-
tid markers we determined some putative parental taxa of the hybrid species and genera. For example, we 
showed that the main part of the polyploid bluegrasses originated from intersectional crossings. Bluegrasses 
previously considered as subgenus Arctopoa (now – genus Arctopoa) and Andinae (now – genus Nicoraepoa) 
are intergeneric hybrids. Plastid genomes of Nicoraepoa and Arctopoa are relatives of Poa sect. Sylvestres 
(chloroplast genome Y), and North Eurasian genera Arctophila and Arctagrostis share the same genome. Thus 
we suppose that their common ancestor could live in northern latitudes. Nuclear genome of Arctopoa and 
Nicoraepoa is also close to that of Acrtophila and Arctagrostis but distant from nuclear Y-genome of the Poa 
sect. Sylvestres. Here we see an interesting phenomenon – close relationship between Arctic and South Ameri-
can, as well as Subantarctic species. Earlier we showed this between North Pacific and Subantarctic bluegrass-
es (Poa s. str.). Research of nuclear and chloroplast sequences’ variety allows us to detect cryptic species. In 
special issue (Shneyer, Kotseruba, 2014) we evaluated this phenomenon in grasses. Detection of the multiple 
interspecial and intergeneric events is of large methodological importance because it was proposed a novel 
system of the grasses based on molecular phylogenetic data (Simon, 2007). We think that a complicated sys-
tem of intercrossing typical to the grass evolution makes this system unrealizable. Theoretically, taxa forma-
tion better agrees with the Genomic Concept of Genus suggested by Löve (each genus is an unique combina-
tion of genomes – Löve, 1984) in spite of the fact that attempts to apply this concept to real results of molec-
ular phylogenetic analysis often disappoint the researchers.


