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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Акrуальность исследования. 

Разработке меrодов клонирования живоmых в настоящее время уделяет

ся большое внимание. Ив:rерес к этой теме связан прежде всего с использова

нием клональных линий в медицинских исследованиях и в практическом жн

воnюводстве, где виды и формы, способные к клонированию (шелкопряд, 

дрозофила, серебряный карась, форель и др.), показали несомненные преиму

щества.. Наряду с экспернмекrалъными работами, оrромный и до сих пор сла

бо использованный материал Д11J1 анализа механюмов клонирования дают 

многочисленные случаи клоналыюго размножения, обнаруживаемые в дикой 

природе. 

С научной, академической точки зрения изучение лабораторных и ес

тественных клонирующихся форм важно потому, что оно позволяет понять 

механизмы остановки генетической рекомбинации и те последствия, кото

рые бесполое, партеногенетическое и иное апомнктическое размножение 

имеет для природных популяций. Генетический полиморфизм особей и 

эвоmоцнонное будущее слагаемых ими локальных популяций, а вслед за 

тем и видов, в большой степени определяются способом размножения. По

этому изучение остановки или значительного ограшtЧення рекомбинации 

имеет первостепенное значение для понимания общих биологических про

блем, в том числе вопросов, касающихся видообразования (градуального и 

сальтационного ), устойчивости природных . сообществ, роли вндов

ннтродуцентов и многих других сторон эвоmоцнонной биологии. 

Объекr исследования. Удобным объектом для исследования клональ

ных популяций служат низшие беспозвоночные животные - губки, актинии 

и другие кишечнополостные, у которых чаще, чем у более высокоорганизо

ванных форм, наблюдается бесполое, соматическое размножение (делением, 

лацерацией и пр.). Однако слабая изученность их кариологической изменчи

вости, мелкие размеры хромосом, трудность обнаружения полиплоидных 



форм, далеко не устоявшаяся систематика (трудности разделения внутриви

довых форм, разногласия специалистов в определении их таксономического 

ста'I)'са) сильно оrраничивают сбор и сравнение данных. Поэтому б6льшая 

часть испоJIЬЗОванных в диссертации материалов относиrся к более высоко

орrаниюванным организмам - ракообразным, насекомым и позвоночным 

ЖИВОТНЬIМ, в отношении которых накоплены более многочисленные и точ

ные набmодения. Они касаются струк'I)'рного и эксперименrального изуче

ния полиплоидии, межвидовой гибридизации, а таюке партеногенеза и дру

rих вторичных изменений «обычного» полового размножения, происходя

щего через посредсt11О яйца. 

Вопросы, касающиеся полmшоидии, географического распростране

ния полиплоидов, а также диплоидных нерекомбинирующих видов, под

робно обсуждаются с привлечением ботанического материала, поскольку 

крупные размеры хромосом сосудисТЬIХ растений позволили ботаникам 

уже к середине 20-го века сделать весьма значительные обобщения (Мan

ton, 1950; LOve et а/., 1977; Грант, 1984; Soltis & Soltis, 1993; Kondrashov, 

1997). Если проверенные и упорядоченные факты, относящиеся к растени

nt, можно было черпать из книг, каталогов, сводок, то сведения о позво

ночных и, в особенносщ о низших беспозвоночных животных приходи

лось собирать из журнальных исследовательсkИХ статей. 

Особенно важными ДJ1J1 рассмотрения иеобЬIЧНЬIХ варианrов клональноrо и 

оолуклональноrо размножения у четных и нечетных ПОJППUiоидов гибридного 

происхождения оказались рабО1ы Б. П. Астаурова и В.А. Струнникова (Струн

ников, 1958; Астауров, 1968) по шеmсопрядам, Манrовани и екали с соавторами 

(Мantovani et ai., 1991; Мantovani & Scali, 1992) по палочникам, ЛЯ Боркина, 

А.Е. Виноградова, ГА. Лады с соавторами (Боркин et al., 1987; Vinogradov et aL, 

1990, 1991; Ladaetal, 1995) по земноводным, В.И. Яковлева и Ю.В. Слыиько 

(Яковлев и Слынько, 1998; Слынько, 2000) по кароовым рыбам; ТииСJШ и Кобэ

лас соавторами (Гinsley & КоЬеl, 1996) по шпорцевым ruпушкам. 
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Благодаря широкому примененmо современных молекулярно-

rенетических методов, изучение гибридных по происхожденmо хлонов, рас и 

видов в последнее время стало таксономически более равномерным. Однако 

использование данных, относящихся ко мноrим rруппам, все еще затруднено 

несовершенс-mом их систематики. Разнообразие rрупп животных, которые 

послужили материалом для анализа и выводов, изложенных в днссертацин, 

отражает табmща 2 (с. 20-21 ). 

Цель и задачи иtt.11едоваиия. Основная цель работы состояла в том, 

чтобы объяснить широкое распространение в природе клонального размно

жения. Для этого нужно было описать преимущества, которые обычно полу

чают формы, переходящие к размноженюо без половой рекомбинации или 

со строrим оrраничением рекомбинации. 

Первой задачей на пути к пониманmо преимуществ клонального раз

множения было сопоставление генетических последствий мейоза у двупо

лых и партеногенетически видов. рно могло проводиться на основании 

имеющихся в литературе подробных исследований мейоза у «обычньп0> и 

у партеногенетических видов, а также на материале эксперимеmалъноrо и 

естественного партеногенеза. 

Другим подходом к изученmо клонирования стало рассмотрение про

цессов, протекающих в природных популяциях при их временном (сезон

ном) переходе к размноженюо без рекомбинации и очевидном, наблюдае

мом в эксперименте, изменении rенотшmческого состава. 

Следующим шагом было изучение перехода к партеногенезу в более 

крупном масштабе времени (сотни и тысячи лет), путем сравнения ареалов 

клоналъных форм и их двуполых предков . Географический подход позво

ляет перейти от анализа структур (хромосомных наборов, уровня плоидно

сти, видоизменений мейоза) к обсуждению расселения и истории вида. 

Наконец, последний этап предпринятого в этой работе рассмотрения 

различных вариантов размножения без рекомбинации (иnи с резким нару

шением рекомбинации) позволил дать объяснение недолговечности боль-
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шинства клональных форм в сравнении с их двуполыми предками и родст

&еНRНК8МИ. 

Наvчнаи новизна работы 

1. В предлагаемой работе впервые показано насколько велика роль 

клональных и полуклоналъных видов, рас и форм в создании биологиче

ского разнообразия многих rpyrm животных (табл. 2, с. 20-21). Если для 

обогащения видового состава региональных флор (особенно высокогорных 

и арктических) большое значение полиШiоидии и других меха1Пt:3мов саль

тациониого видообразования в настоящее время можно считать общепри

ЗНIШНЬIМ, то в отношении фаунистических коюшексов наземных и, тем 

более, морских животных значение этих процессов до сих пор недооцени

валось. 

2. Впервые предпринят широкий обзор механизмов клонального и по

луклонального размножения, наблюдающихся в таксономически удален

ных группах животных. Проведено сравнение и выявлено глубокое сходст

во генетических последствий перехода к клонированию у самых разных 

животных и растений. 

3. Выявлены общие свойства клональных форм, их отличия от обыч

ных двуполых видов. Показано кардинальное отличие «случайного» (экс

периментального) партеногенеза от естественного партеногенеза и от про

цессов клонирования, наблюдающихся в природных попутщия:х гиногене

тическнх и аидрогенетических видов. 

4. Рассмоорены популяционные и эвотоционные последсnия перехода к 

размножеmпо без рекомбинации, всегда изменяющеrо геноmпический состав и 

rенетический IЮЛИМорфюм популяции и вида. Наряду с преимуществами кло

нирования рассмотрены его неизбежные mдержхи. 

5. Показано, чrо дВУПОЛое размножение опоодь не до~ наличия пол

ноцеmюй рекомбинации. Рассмоорена роль mбрJЩИЗаЦНИ и поmmлоидизации 

при mбридном видообразовании у Одж>ПОЛЬIХ (партеноrенетических, nпюrене

mческих) и дВУJЮ11Ь1Х видов ЖИ11О1UЬ1Х. 
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Теоретическое и практическое значение. Поставленные в работе 

вопросы, вкmочая и не до конца решенные, имеют большое значение для 

преподавания биолоrических дисЦШJЛин. Они должны обсуждаться в ряду 

самых общих проблем эвоJIЮционной биолоrии, сетчатоrо видообразова

ния, rеоrрафическоrо распространения rибридных, полиплоидных и дру

mх форм, располагающих оrраниченной рекомбинацией, совремеННЬIХ 

научных представлений о возникновении, диверrеlЩВИ и старении таксо

нов. 

Апробация работы. Материалы диссертации бЬIЛИ представлены в 11 

усmых докладах и 1 стендовом сообщении на всероссийских (всесоюзных) со

вещаниях, сессиях, съездах и междунароДНЪIХ конференциях: VI совещmие 

<<Вид и ero продукгивность в ареале» по программе ЮНЕСКО «Человек и био

сфера» (Саюсr-Петербурr, 1993); Международный сИМIЮЗиум <<Diapause in Crus

tacea>> (Саюсr-Петербурr, 1994); Международный симпозиум «31• Ешореаn Мa

rine Biology Symposium» (Саюсr-Петербурr, 1996); Orчenmя научи. сессия по 

иrоrам работ 1996 rода Зоолоrическоrо инсппуrа Российской Академии Наук 

(Саюсr-Петербург); Межд. конф., посвященная 275-лепоо Российской Академии 

Наук (Саюсr-Петербург, 1999); Оrчетная научи. сессия по иrогам работ 1999 

rода ЗИН РАН (Саюсr-Петербурr); Межд. конф., посвяшеююй 100-леrию со дня 

рождения академика А. В. Иванова, Сашсr-Петербург, 2006); Симпозиум памяm 

Григория Андреевича Лев1ЩКОrо (1878-1942) (Сашсr-Петербург, 2008); Съезд 

генеmков и селекционеров, посвященный 200-леnпо со дня рождения Ч. Дар

вина (Москва, 2009); V-й съезд Вавиловскоrо общесmа rенетиков и селекционе

ров (Москва, 2009); Межд. конф. «Чарльз Дарвm1 и современная биолоrия>> 

(Сашсr-Петербурr, 2009); VI Конференция <<1<.ароолоrия, кариосистемmп<а и 

молекулярная систематика растений» (Сашсr-Петербург, 2009). 

Публиющии. По теме диссертации опубликовано 31 работа, в том ЧНСJiе 

одна моноrрафия, которая вкmочает поЛНЬIЙ текст диссертации, 12 статей в 

журналах, рекомендуемых ВАК для опубликования осоовных результатов 

докrорских диссертаций, 10 работ в других изданиях и тезисы 8 докладов, 

5 



прочиrанных автором на международных и отечествеЮIЬIХ конференциях. 

съездах и симпозиумах. 

Стоуюура и объем работы. Работа состоиr из вводной части (раздел 

моноrрафии «Предварительные замечания»), 4 глав, списка лигературы и 5 

C1J>amщ английского Summary. Список цитированной литературы вкточа

ет 654 наименования, в том числе 151 на русском языке. Работа илтостри

ровава 20 рисунками и 3 таблицами. 

Основные положении, выносимые на защиту 

1. В увеличении видового разнообразия мноrих rpynn ЖИВОТНЬ1Х - как 

насекомых и позвоночных (рыб, земноводных, ящериц), так и менее mучен

НЬIХ в этом отношении морских беспозвоночных - значительную роль иг

рали гибридизация, полИIUiоидия и другие сальтационные процессы. В рабо

те впервые показаm.I масштабы этого явления, проанализированного на 

богатом и таксономически представительном материале (табл. 2, с. 20-21). 

2. Репродухтивная изоляция не должна считаться непременным условием 

симпатрического сосуществования блmких видов. При сетчатом видообра

зовании mоляци.я хромосомНЬIХ наборов, полученных от разных предков, 

заменяет репродухтивную юоляцюо особей и обеспечивает сохранение 

гибридного состояния (в частности, перманентной гетерозиготности) даже 

у двуполых форм. 

3. Остановка или строгое ограничение rенеmческой рекомбинации (у пар

теноrенетических, rиноrенеmческих, анщюrенеmческих, гибридоrенетиче

ских рас и видов) вследствие резкого уменьшения аллелъноrо разнообразия 

приводкr к снижешпо эвоmоционных способностей. 

4. Клональные виды нельзя СiрОГО протнвопоставиrь «о6Ь1ЧНЫЮ> (двупольIМ, 

рекомбинирующим вццам), поскольку остановка рекомбинации может не распро

страняться на весь геоом, а касаться только некоторых хроыосом (даже небольших 

учаспсов хромосомы). Остановка рекомбинации сопровождает эвоmоцию всех 

организмов, оо не везде ПО.ЛНОС'IЪЮ останавливает популяционные процессы. Во 

мноrnх случаях она защищает от изменений только небольшие, <<Наиболее обра-
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ботанные» участки генома, дальнейшие изменения в КО1q>Ь1Х вредны для выжи

вания вида. 

СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

Глава 1. 'хорошо изученные примеры клонирующихся форм 

В первой главе на примере немногих ХОJЮШО изученных жив01НЫХ оrm

саны последС'IВИЯ перехода двуполого вида к партеногенетическому размно

жеюоо, полностью прекращающему генетическую рекомбШ1ацию. Материа

лом для обсуждения изменений генотипического состава популяций послу

жили эфемерные популяции пресноводных рачхов Daphnia и коловраток 

Brachionus, удобные для набтодений в прИJЮде и лабораторlDf и, благодаря 

этому, ХОJЮШО изучеЮIЫе (НеЬеrt & Ward, 1972, 1976; Potts & Fryer, 1979; 

HeЬert et а/., 1985, 1989; Weider & Lampert, 1985; Carvalho, 1987; Carvalho & 

Crisp, 1987; Paris et а/., 1988; Alekseev & Lampert, 2001). Наиболее очевидным 

результатом конкуренции в период летнего партеноrенетического размноже

ния служит выживание немногих высоко rетерозШ'ОТНЬIХ клонов (у oung, 

1979, р. 965, 1983; Мэйнард-Смиr, 1981; Lynch & Deng, 1994; Deng & Lynch, 

1996). Его можно счиrать неизбежным следствием остановки половой гене

тической рекомбинации. Подобная сезшmая смена клонов отмечена Гомесом 

и его соавторами для популяций коловраток Brachionus (Gomez et al., 1995). 

Все эти данные отражают изменения, ПJЮИСходящие в ПОП)'ЛЯЦИЯХ мелких, 

быСТJЮ размножающихся ЖИВО1НЬIХ в течение одного года. 

Примеры более длиrельного существования клональных линий, происхо

дящих. от двуполых популяций, обнаружены среди жуков семейС111Э. долгоноси

ков, Cшculionidae (Suomalainen et al" 1976; 1996). В этом семействе однополые 

(1D1isexual или all-female) формы могут принадлежать к видам, которые в Щ>уmх 

частях своего ареала представлены обычными двуполыми популяциями. Целый 

ряд видов Curculionidae - Otiorhynchus scaЬer, О. nodosus (syn. duЬius), О. chry

socomus, O. lepidopterus (syn. salicis), О. sulcatus, Polydrusus mollis, Liopbloeus 

tessulatus - представлен как партеногенеmческими (обычно поJППDJоидными), 
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тu: и двуполыми расами. Двуполые ПОЧ'IИ во всех случаях имеют очень оrрани

ченвый ареал в горах цеюральной и южной Европы, а парrеоогенеmчсские 

распространены широко. Тах, ДI01Лоидные двуполые популяции Otiorhynchus 

scaЬer живуr в весьма оiрЗИИЧеююй области, в 11ОСТОЧНЫХ Альпах, зачасхую 

вместе с пОЛШ111оидными парrеногенетическими расами. Триплоидная раса за

Ш1Мает ценrральную Европу, вместе с ней во многих местах встречается и тет

раплоидная, но она идет дальше на север, достшu: в Скандинавии 64° северной 

широn.1 (Suomalainen & Sаша, 1973; Sаша et а/" 1976). С ПОМОЩЬЮ элеюрофоре

за белков изучен по.лиморфюм двуполой и многих соrен парrеногенетических 

популяций этоrо вида. Каждая парrеtюгенеmческах rюпуляции состоиr ю не

скольких rенотипически различных клонов. Например, в тршшоидной популя

ции ю Лунца (Lunz am See) в Австрии преобладают два клона, к которым при

надлежиr большинство особей, но в ней присуrсnуют еще три редких клона. В 

коmнненrалыюй Европе и Скандинавии было обнаружены 75 тетраплоидных 

клонов. 

Хотя обогащение клональноrо разнообразия в однополых популяциях 

может происходип. за счет муrирования, все собранные данные показывают, 

что партеноrенетические клоны не содержат аллелей, которые отсутсmовали 

бы в двупОЛЬIХ, рекомбинирующих попуЛJ1ЦИЯХ. Следовательно, предком 

болы:пинсmа парrеногенетических линий бЪ1Ла двуполая раса. Поскольку гео

rрtфическое распространение парrеногенетических форм долгоносиков свя

ЗЪIВ8ЮТ с историей четвертичных оледенений Европы:, возраст большинства из 

Ш1Х оценивается в несколько тысяч лет (Suomalainen, 1969; Korotyaev, 1996). 

Для позвоночных ЖИВО1ЮdХ убедительные доказаrепьсmа размножения 

без IIOJioвoй рекомбинации бЫJШ представлены в середине минувшеrо века. БЬ1Л 

описан гиногенез (подробнее об этом явлении см. ниже) у субrропической жи

вородящей рыбки Poeci/ia formosa и серебрnюrо ю~рася Carauius QШ'a/us gihe/io 

(НuЬЬs & НuЬЬs, 1932; Берr, 1947; Головинская и др" 1947). Позднее, блаrодаря 

работам И.С.Даревскоrо и В.И.Куликовой, Маслина, Куэльяра (Даревский, 

1958; Darevsky & Kulikowa, 1961; Maslin, 1962, 1968, 1971; Cuellar, 1971; Cu-
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ellar & Юuge, 1 m), бЬUIИ найдены мноrочислеЮIЫе случаи партеногенеза у 
репгилий, q~еди которых наиболее юучеЮ1ЫМ обьеl\l'Ом стали американские 

тропические ящерицы рода Cnemidoplюrus (Гeiidae). 

Таблица 1 

Набор аллелей партеноrенетнческой и двух обычных (предковых) рас 

амазонской ящерицы CnemUJophorus lemnisclllus (По данным Sites, Pec

cinini-Seale, Moritz, Wright, & Brown, 1990) 

s.4.<11'-<i Аd!М c....J' ~1' S.м.-..t Pq(lkr/ Р.,,(18' Pq(pdl') B.t·l "9М l'pt-J 

Paai«B»~B) о о о о о о о о о о • (napmeн0lt111"""'ec11W1} • • • • • • • • о о • 
PIШI tdJ»(Ьc-50) о о о о о о о о о о о 

о о о о о о о о о о о 

Раса «Е»(2Х'=5(}) • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
Пр им е чан и е. Белыми кружками показаны аллели, присуrствующие в rомози
готном СОСТОJIНИИ у двуполой расы «D», черными - у двуполой расы «Е». Видно, 

что партеногенетическая раса («В») в большинстве локусов несет гетерозиготное 

сочетание этих аллелей, следовательно, может инrерпретироваться как гибрид. 

Болпейший №ПерИЗЛ 1Ю полиморфизму белков, карИОЛОПIЧеСКОЙ mменчи

восщ миrохондряалъвой ДНК Cnemidophorus /emniscotus был собран Сайrесом. 

Вайасом и их соавторами (Sites et al., 1990; Vyas et а/., 1990). В северной Бразилии 

вид представлен партеооrенеmческими и двуполыми попутщиями (Vanrolini, 

1970; Peccinini, 1971; Hoogmoed, 1973; Sereoa, 1984, 1985). И те, и Щ))'П1е принад

лежат к нескольким кариоморфам, которые отличаюrся либо оо числу хромосом, 

либо по их морфолопm. Двуполые популяции вкmочают две расы, обозначенные 

как D и Е. Обе имеюr диплоидное число хромосом (Ь = 50), но различаюrся по 

их сqюению (перицеюрическая инверсия в самой крупной хромосомной паре; 

Peccinini-Seale & Frota-Pessoa, 1974). В амазонских партеноrенеmческих популя

циях обнаружены три хромосомные расы, обозначенные как А, В и С. Все они 

диплоидны: расы А и В имеют Ь = 48 , раса С - Ь = 50 хромосом. Кроме roro 

расы А и В различаются по числу гетероморфных хромосомных пар и rеrерози

ГО'IНЫ по той же перицеmрической инверсии, которая позволяет различа1Ъ двупо-
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лые расы D и Е. Севернее, в Суринаме, С lemniscatus преДС13ВЛен партеоогенеm

ческими тршmоид.ами и двуполЬlМИ дюmоид.ами (Serena, 1984, 1985). 

Амазонские партеногенетические расы rеrерозиготны по большинству по

кусов (8 ш 11, табл. l), в коrорых двупО11Ь1е расы D и Е фиксированы по раз

ным аллелям (Sites et а/. , 1990). Эrо означает, что в rомолоrичных хромосомах 

партеногенетических ящериц каждый ю восьми обсуждаемых генов представ

лен двумя разными аллелями (табл. 1, раса В), в то время как у двуполых рас 

обе копии I<аЖдоrо ш этих генов представлены одной аллелью. Причем аллели, 

которые несуr двуполые расы, таковы, что высоко rеrерозигопюе состояние, 

свойе1венное расе В, может бьпъ получено при гибридизации D и Е. 

Итак, тропические ящерицы рода Cnemidophorus подобно европейским 

жукам-долгоносикам представляют собой rруппу таксономическн близких 

форм, вкточающую как однополые, партеноrенетическне, так и двуполые 

формы. В отличие от до.лrоносиков, у ящериц I<аЖдая выделенная исследова

телями раса имеет собсmенный ареал, не накладывающийся на ареал других 

родственных линий, но клональное разнообразие здесь гораздо меньше. 

Партеногенетические формы Cnemidophorus, по-видимому, следует счкrать 

примером необратимой остановки рекомбинации. Судьба таких нерекомби

нирующих клональных видов или рас предрешена их свойс-вами - прежде 

всего, крайне ншким генетическим полиморфизмом и неспособностью соз

давать новые сочетания признаков. 

В кшще первой главы помещен краткий резюмирующий раздел «Общие 

свойства клональных форм, их отличие от обычных двуполых видов». В нем 

на более боrатом наборе видов, чем обсуждены были выше, сделана попытка 

оценить древность ныне существующих клональных видов и их эвоmоцион

ные возможности. При этом констатировано, что rенотшmческое разнообра

зие, безусловно, зависиr от способа размножения. При половом размножении, 

сопровождающемся полноцеююй генетической рекомбинацией, популяции и 

виды полиморфны; каждая особь обладает индивидуальным сочетанием при

знаков. Переход же к партеногенезу или иному размноженюо без рекомбина-
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ции неюбежно пресекает появление новых сочетаний генов и связанных с 

ними прюнаков. С течением времени число клонов и набор аллелей неюбеж

но сокращается, сохраняются только самые жизнеспособные или быс~рее дpy

rnx размножающиеся клоны. ПОJIИМорфная популяция превращается в смесь 

немноrnх клонов, в предельном случае - в один наиболее приспособленный к 

локальным условиям клон. Полиморфюм такой популяции мал, а уровень 

rетерозиrотности обычно высок (У oung, 1979; Suomalainen & Sаша, 1973; 

Saura et а/" 1976; Суомалайнен et а/" 1977; ДаревсЩ 1986; Suomalainen et а/" 

1987; Sites et а/. , 1990). В силу своей С'IрОГОЙ дискретности клональные формы 

проявляют некоторые свойства видов. Каждая ю них морфологически одно

родна внуrри себя и репродуктивно изолирована от остальных. Мнш'Ие годы 

или 1Ъ1сячелетия они сохраняют свой ареал, пока неюменна среда обиrания. 

Главное же их опшчие от полиморфных, майровских биологических видов 

(Майр, 1947, 1968, 1974; Мауr, 1988; Мауr & Asblock, 1991) состоит в том, что 

они констакmы и, как следствие, не способны к длительному сущеспюванию. 

Глава 2. Девственное развитие в природе и лаборатории 

В этой главе рассмотрены примеры так называемого «случайного» Ш1И 

«нерегулярного» партеногенеза (accidental or occasional parthenogenesis), а 

также механюмы восстановления дИIШоидности при экспериментальном 

партеногенезе. В разделах «Мейоз у обычных двуполых видов» и «Мейоз 

при партеногенезе» со ссылками на богатую литературу (White, 1964, 1973, 

1980; Кикнадзе и Высоцкая, 1975; Семенов, 1975; Васецхий, 1977; Кир

пичников, 1987 и пр.) рассмотрено течение мейоза при формировании жен

ских гамет у обычных и у партеногенетических видов. При «случайном» 

партеногенезе у обычного двуполого вида неоплодотворенное яйцо прохо

дит нормальный мейоз, вкmочающий кроссинrовер и редукцшо, и дает 

начало гаплоидному, слабому зародышу. Иногда продукты ненарушеююго 

мейоза (материнское ядро яйцеклетки и направительные тельца, происхо

дящие от первого или второго деления мейоза), объединяясь, восстанавли-
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вают диплоидность. Но последствия этой аварийной реставрации ядра по

добны самооплодотворению, снижают жизнеспособность или леталъны . 

В оогенезе организмов, размножающихся в природе партеногенезом, 

редукционное деление нарушено, и молодь имеет тот же генотип, что и 

материнская особь. Потомство диплоидных самок остается диплоидным, 

поЛИIUJоИДНЬIХ - сохраняет полиплоидное число хромосом. Кроссинговер 

у естественных партеногенетиков также устранен. Если же рудименты 

мейоза показЬ1ВЗЮт себя не только в циrологических картинах, но и в виде 

пусть весьма ослабленной рекомбинации, клонирование бесперспективно. 

Клоны нестабШIЬны, они юмеюпотся, и их конкуренция не ведет к сохра

нению наиболее жюнеспособн:ых сочетаний аллелей. 

Глава 3. Естественные КJ1онирующиеся расы и виды 

В третьей главе, в разделе «Механизмы остановки рекомбинации, 

наблюдающиеся у естественных клонирующихся форм», рассмотре

но разнообразие способов размножения, которые по своим генетиче

ским последствиям близки к партеногенезу. В конце главы кратко 

разобраны пагубные последствия, которые переход к клонированию 

имеет для эволюционных способностей популяций и видов, и отме

чены немногие слабые стороны, которые двуполый рекомбинирую

щий вид показывает в конкуренции с клоном. 

Партеногенез 

При парrеоогенезе молодые органшмы: развиваются из женских rамет -

яиц, но без учасrия спермиев. Популяция состоиr только из самок, самцов нет, 

нет и омодоmорения, поотому для успеmноrо развиrия в яйце должен сохра

нип.ся полный (не редуцированный) набор хромосом, свойСIВенный соматиче

ским клеnсам: диruiоидный И1IИ ПОJIИППОИДНЫЙ. Развивающееся из неомодотво

реШ1ЫХ яиц потомсrво наследует гены единсmенноrо родиrеля - матери. 
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Многочисленные примеры партеногенетических диплоидных и по

липлоидных линий и видов (см. табл. 2, с. 20-21) описаны среди рако

образных, насекомых и ящериц. По своим генетическим последствиям к 

партеногенезу примыкают другие вторичные видоизменения полового 

размножения: гиногенез, гибридогенез и андрогенез. 

Гиногенез 

Гивогенез представляет собой развкmе неошюд01Вореивого яйца, проис

ходящее после стимуляции ero спермием. Осеменение необходимо, но после 

слияния гамет ядро спермия не преобразуется в мужской пронуклеус и вскоре 

элиминируется. Развиrне зародыша проrекает под коmролем только материн

ской наследствеююсти и приводит к появлению одних только самок. 

Наиболее ювесmый пример гнногенеза - размножение серебряного ка

рася Carassius awatus gibelio (ГоловJШская и др., 1947, 1965; Черфас, 1987; 

Zhou et aJ., 2000; Васильева и Васильев, 2000; Murak.ami et aJ., 2001; Брыков и 

др., 2005). Гиногенез отмечен также у дишюидных и трюmоидных рас мелких 

живородящих тропических рыбок, относящихся к родам Poecilia и Poeciliopsis 

(сем. Poeciliidae) у тршшоидных и тетрапл:оидных щm1овок - Cobltis (Cobiti

dae ), у преимуществеюю диплоидного гибридного вида рыб Menidia dark

hubbsi (Atherinidae), у тршшоидной формы пл01Вы - RuJilus (Cyprinidae). Он 

ювестен у хвоспnых земноводных - гибридных тршшоидных рас AmЬystoma 

{Ambystomatidae), у триплоидной расы жука-прИПIОрЯIП)(И (Ptinus), зависимой 

в своем размножении от самцов дипл:оидного вида Ptinus clavipes (Ptinidae) и у 

пресноводной планарии Dugesia gonocepha/a. 

Гибридогенез 

Гибридогенез отличается от гиногенеза тем, что потомство развивает

ся ю оплодотворенных яиц. Аллели отца, вносимые спермием, считывают

ся и проявляются фенотипически. Потомство во многих случаях также со

стоит только из самок, но они являются подлинными «соматическими гиб

ридамю>, так как их соматические клетки несут хромосомы обоих родите

лей. Тем не менее, при половом созревании гибридных особей на началь-
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ных стадиях ооrенеза отцовские хромосомы элиминируются, и в созре

вающем яйце сохраняются только материнские хромосомы. Таким обра

зом, в каждом поколении один гаплоидНЪlй набор (вносимый самцом) дол

жен быть вновь заимствован. На этом основании Л. Я. Боркин и 

И. С. Даревский вполне оправданно предложили именовать такую форму 

размножения «кредитогенезом». 

Явление rибридоrенеза детально изучено на материале однополо

женских популяций живородящих рыбок рода Poeci/iopsis (Schultz, 1961, 

1969, 1973, 1977; Vrijenhoek, 1972; Angus & Schultz, 1979). Убедительные 

доказательства гибридоrенетического размножения имеются в отношении 

европейской так называемой «съедобной лягушки» Rana esculenta. Этот 

вид оказался перманентным гибридом R. lessonae и R. ridibunda (Вerger, 

1967, 1968; Берrер, 1976; Uzzell et а/., 1975, 1977, 1980; Лада, 1995; 

Lada et а/., 1995; Vinogradov et а/. , 1990, 1991). 

Андрогенез 

Андроrенез представляет собой зеркальное отражение партеногенеза. 

Как и при обычном половом размножении, андроrенетическое потомство 

развивается нз яйца, но новому поколеmоо передаются только аллели, вне

сенные спермием. Хромосомы, содержащиеся в ядре яйцеклетки, полно-

стью уrрачиваются. 

Наиболее изученный пример естественного андроrенеза описан у пре

сноводных двустворчатых молmосков рода Corblcu/a (Мollusca, Bivalvia, 

CorЬiculidae). Показано, что rермафродmные особи диплоИДНЬIХ и трипло

идных рас С. /еапа производят сперматозоиды с нередуцированным - ди

плоидным и триплоидным набором хромосом. Развивающийся эмбрион 

содержит только хромосомы, внесенные сперматозоидом, в то время как 

продукты мейотических делений ядра яйцеклетки смещаются к ее поверх

ности и выталкиваются наружу (Okamato & Arimoto, 1986; Komaru et а/. , 

1997, 1998; Komaru & Konishi, 1999). 
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Полиплоидия 

Партеногенез и rиноrенез делают возможным у животНЬIХ размноже

ние похви:вшейся полиплоидной особи и подцержание полшшоидного кло

на. Хотя некоторые полиплоидные формы - автополиплоиды, мнение о 

гибридном происхождении большинства полиruюидов до сих пор превали

рует (Кawamura & Nishioka, 1983; Whitham et а/. , 1991; Arnold, 1992, 1994; 

Soltis & Soltis, 1993; КоЬеl et al., 1996). С другой стороны, Симон сообща

ет, что большинство однополо-женских видов позвоночНЬIХ и беспозво

ночных животных, которые имеют гибридное происхождение, - поли

ruюиды (Simon et а/. , 2003). Согласно вычислениям Эвайса и его коллег, 

среди однополых видов позвоночных доля полиплоидов достигает 64% 

(Avise et а/. , 1992; см. также Be~ak & Kobashi, 2004; Боркин и др., 2004). 

При размножении партеногенетических, гиногенетических и даже 

кредитогенетических видов имеет место явное ограничение генетической 

рекомбинации. Набор локусов и аллелей, унаследованных от каждого ро

дительского вида, передается, не смешиваясь с другим, как изолированная 

совокупность генов. Это верно и для диплоидных (гибридогенетические 

рыбы, лягушки), и для полиплоидных (триrшоидные особи Rana escu/enta), 

и для двуполых тетраплоИДНЬIХ форм (шпорцевые лягушки Xenopus). На

конец, даже исправно рекомбинирующие четные автополиrшоиды при лю

бых популяционных сдвигах (изменении частот генов, замене аллелей) 

трансформируются во много раз медленнее, чем диrшоиды. Расщепление у 

полиплоидов идет очень вяло, проявление в гомозиrотном состоянии ред

ких рецессивных аллелей становится гораздо менее вероятным (Лобашев, 

1967, с . 356; Инге-Вечтомов, 1989, с. 359). 

Чтобы быстро и эффективно создавать новые сочетания признаков 

(особенно при использовании гомозиготных рецессивных аллелей), необ

ходимо разрушить прежние гетерозиготные сочетания, т.е. в ходе мейоти

ческих делений спуститься на гаплоидный уровень. Если так, то мы вправе 
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считать полmшоидию одним из способов консервации генотипа, позво

тпощвх сохранить случайно возНИIСШее выгодное сочетание признаков в 

неизменном виде или в очень медленно меняющемся состоянии. 

Другие механизмы ограничении и остановки рекомбинации 

Помимо назва1П1ЫХ выше, в книге кратко рассмотрены еще некоторые 

цитогенетические приспособления, которые оrраничнвают или в сочетании 

друг с друrом полностью прекращают рекомбинацию. Среди них трансло

каци:и, приводящие к пермане1ПНой гетерозиготности, сокращение числа 

хромосом (вплоть до слияния всего гаrшоидного набора в одну крупную 

хромосому), блокировка или «локализация» кроссинговера, допускающая 

обмены только в немногих участках хромосом. Обзор всех этих средства 

нарушения рекомбинации далеко не полон и преследует простую цель -

показать насколько разнообразны бывают механизмы, используемые попу

ляциями для закрепления самых удачных сочетаний генов. Особенно труд

но обнаружить в природе те механизмы, которые не ведут к полной гене

тической идевтичносm потомства. 

Распределение полиплоидов и других 1СJ1онирующихеt1 форм 

по ветвям филогенетического древа животньп и растений 

Виды и расы, размножающиеся в природе без генетической рекомби

нации, встречаются в самых разных rруппах, но получить верное пред

стааленне об их распределении по филогенетическим ветвям живоmого и 

расткrельноrо царства нелегко. Оrсутствие самцов служит наиболее дос-

1)'ПНЫМ, но совсем не надежным признаком партеногенеза: пчелы, тли и 

дафнии представлены в полевых сборах почти нскmочительно самI<амн, 

однако это не доказывает, что в природных популяциях не идет рекомби

нация. Еще труднее обнаружить гиногенетические виды. Их самхи спари

ваются с самцами. В случае гибридогенеза картина осложнена еще больше, 
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потомство демонстрирует наследование как материнских, тах и отцовских 

признаков, хотя не передает отцовские гены следующему поколению. 

Лишь один признак, свидетельствующий о весьма вероятной останов

ке рекомбинации, - переход в поЛ1ШЛоидное состояние - может быть 

замечен сравнительно легко. Поэтому полиплоИДИJ1 изучена довольно хо

рошо. Благодаря ей мы можем получить не очень надежный, зато обиль

ный материал по географическому распространению клональных видов и 

внутривидовых форм. Согласно оценкам разных авторов, резюмировав:ны:м 

Грантом (1984), среди господствующих в наземной флоре, цвепсовых рас

тений, доля поЛИIUiоидов составляет от 30-35% до 52%. По более поздним 

оценкам, полшшоиды составляют 70 или 80% всех цветковых растений 

(Кing, 1993; Soltis & Soltis, 1993; Kondrashov, 1997). 

Животные с их более мелкими и труднее набтодаемыми хромосомами 

исследованы гораздо слабее. О существовании диплоидных клональных 

видов ШIИ рас известно лишь по немногим примерам. Зато цолиплоидных 

партеноrенетmсов и полиплоидов, использующих другие механизмы оста

новки рекомбинации, можно найти не только среди беспозвоночных, но и 

среди позвоночных - от простейших до рептилий и млекопитающих 

(табл. 2, с. 20-21). Только среди ппщ не обнаружены полиплоидные расы 

и виды, хотя стерWIЬные полиплоидные особи встречаются. 

Доля полиплоидов в животном царстве несомненно меньше. Растения 

легко обращаются к примитивным средствам клонированIОI, ВIСЛЮЧU по

липлоидmо, а высшие животные - нет. Численность особей в попутщиях 

крупных животных меньше. Поэтому ценность особи - носителя индиви

дуального набора аллелей - выше. Если значительная часть особей обра

тится в генетических близнецов, многие редкие аллели будут утрачены. 

17 



География полиплоидов 

Содержательные обзоры фактического материала и гипотез, выдвину

тых для объяснения ареалов растений-полиплоидов, опубликованы Стеб

бинсом (Stebbins, 1947, 1950, 1980), Густафссоном (Gustafsson, 1948), Ш~ве 

(Lбve & Lбve, 1949, 1957), Мэнтоном (Manton, 1950), Л. П. Бреславец 

(1963), Джонсоном с соавторами (Johnson et а/., 1965), Эрендорфером 

(Ehrendorfer, 1965, 1980), Ханельтом (Hanelt, 1966), А. П. Соколовской 

(1982) и Гранrом (1984). 

В те же годы появлялись статьи о географическом распространении 

полиплоидных форм и видов животных. Они касались обсуждавшихся 

выше жуков-долгоносиков (Suomalainen, 1940, 1948), кузнечиков poдaSaga 

(Orthoptera, Tettigoniidae; Goldschmidt, 1946), ракообразных рода Poп

toporeia (Amphipoda, Haustoriidae; Salemaa & Heino, 1990) и других беспо

звоночных. Появились и новые методы. С помощью фотометрического 

изучения плоидности на Daphпia риlех были получены интересные данные 

о преобладании диruюидов в умеренных широтах, а тетраплоидов - в вы

соких широтах Арктики (Beaton & HeЬert, 1988). 

Однако уже в 1944 г. Кэйн сформулировал правило, позволяющее 

объединить обсуждавшиеся в литературе аргументированные гипотезы. По 

его мнению «в растительных сообществах, сочетающих диrvюидные и 

полиплоидные виды, полиплоиды стремятся к преобладанию в районах, 

которые недавно подверглись значительным климатическим wiи иным 

изменениям среды» (Cain, 1944, р. 431). 

Как любой биогеографический анализ, проводимый на достаточно бо

гатом материале, география полиплоидов позволяет перейти от плоского 

пространственного описания к изучению истории, дает возможность уви

деть развитие таксона (см. работу Б. А. Коротяева об использовании ареа-
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лов двуполых и партеноrенетических форм жухов-долrоносихов дru1 ре

конструкции путей расселения и источников обогащения фауны; 

Korotyaev, 1996). 

Эволюционный потенциал «хорошего» вида 

в сравнении с «удачныМ» клоном 

«Эволюционный потенцишr организма зависит от того, сколь большое 

разнообразие комбинаций генов он способен производить» (Dobzhansky, 

1951, р. 259). Как было показано в предыдущих разделах, устранение про

цессов рекомбинации, ответствеННЪ1х за создание новых сочетаний генов, 

набmодается во мноrих rруппах организмов. Чаще это набmодается в ре

гионах, претерпевших резкие изменения климата, у видов, которые смогли 

быстро приспособиться к новым условиям. Как mобое экстренное решение 

острой проблемы остановка рекомбинации влечет за собой катастрофиче

ские последствия. Полиморфный вид, способный к адаптации, обладаю

ЩИЙ единым генофондом, отзывчивый на умеренное давление отбора, пре

вращается в набор изолированных, не способных к измененюо генотипа, 

конкурирующих и вытесняющих друr друга клонов. 

Приспособление двуполого вида, напротив, происходит путем посто

янной переработки богатых, полиморфных популяций, генотипически не 

однородных по морфологическим, биохимическим и другим признакам. 

Вероятно, она требует гораздо большего времени и не всегда поспевает за 

изменениями среды. Только по окончании ландшафтно-геоrрафических 

переворотов, когда физические условия стабилизируются, клональные ви

ды постепенно вытесняются «обычными» двуполыми видами. Доля кло

нальных видов в устоявшихся сообществах постепешю снижается. 
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T11611•rc• 1 
Dl'ИМUWJ!Jl()JWIЬИЬIXB ПWIRJIJIOИДllЫX l!ИдОВ В РАС В РАЗНЫХ Г1'У11ПАХ ЖИВОТИЫХ 

'IVЬelllrll, 
ТrlcladJda - lж, Jx, niloreиeз и со11атв•есте uовироuкке (Dahm, 1958; Pala el а/. , 1982); n1рте11оrевез 

(РоарС tl al .• 1998) 
~ -uroDOIJUIJIOЦJlr, D. Ьlf-*-o.-32 (Appli.1952; Веnшi, 1949, 19S7) 

Rodfera, 
ldtllelda-o6nraтwl 111pТe11oreнn у ка~ (l'laani et aJ., 1991, 1993; ~11, 1993; Mark-WtlcЬ .t 

Metelloa, 1998) 
~ (•Nt\llfl1ljal), 

Вар!.е•П.: ~ -naprnoreнa (Jtoe, 1986) 
Olipdlletl, N~ 

"hbllddle: 7Wifa ~ - lllp1"0l'e&C3 (holelli, 1989) 
lк'ytr8ildlr. ~ - ПlllOreaeJ, DOllJllUIQIWl.I {CЬristiwen & О'СФаоr, 1958; Coates, 1995) 
L1.ьrttldll-2i, Ц l«r, JllVRllomies (Мuldal, m2; Omodeo, 1952) 

Molluc:a; 
G•lnplllla: 

rlulnldм: &dllua-Ьc, 4к, lr(Goldmandlll., 1983, 1934~ &llDIJQllllDIOJ,IW Blllllla lnutalhtslr.,«'111 ~36, 
4»-71, •-108, lir{144lpOllOCiOМll~ -Юваrвm.Dо с~ ФИ11:11JЮ1811R11 
m\iP(ЬВIVМ. COOТOlllllll (llrow\I & Wnp!, 1972; l'lllcr1on & 8oiti, 1978) 

llcudlcdlUe: ,_.. - 2i, ,!r, ь, JЩllaIORm (ПQCicpeпld,,, а!., 1988; ClmnoQa tl oJ., 1991) 
nlu1d8C: В1мr (сАf""11о#М) tllkmll8tu, flt. l/aa/tn - lllpll:IIORHe3 (IllCOЬ, 1957) 

111УаМа, 
CerlllcdUe: ~-Ьс. Jж, allCilorичecni ldp0retle3 • DpllpQЦllllX аоп)'ШllШ (Okamato &. Arimo&o, 1986; 

~ et 11~ 1997; Konwu & Kouisli~ 1999)1 

lr)d8-: 1--Zж(!) к 1х, .1r, u (Crisp d а/" 1983; Qiap & S1а1Шса. 1988; Thiriot4uic!vrcux d а/. , 1988, 1989). 
у 111ваш111U1щп 11ono.-o rер11ЧроД1Пвw: форм non1aиa 1Юеtдоr&11111. т. е. гквоrехеэ, 
uparclDIOlllИI с llCIIOllЬ!OaDell собст8вD1х CDepo!Q (O'Foipil .t '!Ьiriot.quirneц 1991) 

EcМoodenllala, Allenllda, . 
Oplddl.terldat: ~ ,,.,,;/tr -пaimиorml! (У-вuсЫ & Lш:u, 1984) 

Cratacea, 
o.,..aror-. 

DlpЬ.llUe: Dtt,/i.М -1*, 4Jt, OOlll'ICll ЦПJJll'ICCodl партаюrеис:з, НО 1 mplllJIOllJUIWXПOll}'UЦllП ClllЦll llCIDICC!llll 

{Веаlоо & HoЬert, 1988): lNp/c/W pl//tJ: ~ u (Гt1р101, 1991 .• 1 обсупево, беs ccwlWI u 
llC10'lllRI) 

Jnaalopoda, 
ArtelnlJdlr. А,.. - 2i, (r, (r, ffx обпиmю.di Пapmiore!ICS 1 ПODMПJIOIЦllWX ПOll)'llllllU (Мll'ТJ!ОФаио1 И Jф., 

1982; Browne, 1992) 
Nocostr1ea, 

ТrilpllOe: 7Wops COQ//Мllis - аеа.111 обw.мw о,поnозю--ае партеноrеметх•еаие DOD)'JllЦIOI, ypolCIU. 
1ШОЦ1ЮСТ1111С1111ССm1 (Zafl'agnini & Trenlin~ 1980) 

Atoltr8ca, 
Brudll1кtldat: ВtuclШшlrl-41' {12 хромосом) м~"1tVkotrtis- u (18 хромосом; Аr!ауров, 

1~') 
Cklroeepbldar. ~-u(l2 хржосок; Acraypoa, 196~ 

A8phlpoda, 
llnstorlldw. ,,.,,.,. - IIOJllDJIOllДlll (SaJemu, 1984; Salemaa & Heino, 1990) 
Conip'lldie: вaD'fO\'WC .мю.а ~ 1 ld1'«f'llJ пptaCТllRllW то~ СWЮПО1О-11tВс11111в поnумЦ11114и 

(Гурuвоаа, 19Щ 

laopeda, 
ТrJcrм.laddк: ~ ~ - .Ь, Jr, oбurmiwJl lllp1'ellOmla J тptl\IJIOJIДBЫX ОопуuцllП (VIDdeJ, 

1934, 1940); ~ pwi/111$ ,.." _ 2i, J;r, llНOroqimtOC .803HRIQI08ClllМI тp1111J10t1A11W 
IUIOllOI (Theiiea· е/ а/~ 199S) 

,..~ 

D1р1ерМа, 

lllnillldae: "_ witЬnw 1 .цруnк opt,1ltТUllТCD 9 ~ - ~llml'leCПe •IWI • aиyrpa11Uoawo 
р1С:1о1(Enaho/f,1976, 1994) 

Qhpoda, 
llnlc8pldм: Lиt,da --'• - oapreмomies (EnaJaofl; l 97S) 

Tardlp'lldl: М,,_.,.,., pи.иllllfWМ/- 2i, ,!r, 41' (Вcnolani ~ al" 1988) 
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~--•Jl.l 
Arocblllda, 

Scнploan: 7111•• иrr.Ш.tu, Т. ~j/Juf" -n•p•eiiornO'nl'lecne pacw • - (Matdiie1eп, 1962; Loaren90, 
1991; Lo~ .t:Cuellи, 1994); UoelwliJ ---- -oбiolraвwl 118pteROrelle) (Маk\аЬ 
& Koike. 1984) 

Aarl, 
Laelapldм: ~ _,.,_ _ oбnnrrвldl lllpm!Oreires (Ev- А Oliver, 1989) 

laaem: no1i.rш011.ЦJU1 и oб.t111'111'11Wll oaprcиonouos (у JlllМOЦJDП 11 IIOПJIJIOIWIWX форм) 80 IOIOl'llX отр81U1Х (Lotki А 
$1on, 1980): 

Blalloldea, 
• Blattkhe: ~" ,,,,,,,...... - 2';. h,o&ummlwl lllp!Cllorcиa (Putor е/ а/., 1977) 
Dlptera, 

сь._,..м. О!~ S181•111d8e. др. CCllelcna (Sralket, 19'6" 1956 Ь; 5-18-. d о/., 1976) 
c.....,._..-o&uircrиwt ~. э <:ае1ст-(~ ".J_ 1976) 

Cun:ullмldм - llODJIJIO ........ .zr. h, h. jr, "'. oбurmowl ~ ~ 19401, 1948; ; S8an 
"ai., 1993; х.п- 2000) 

HJ81eaoptel'I (S.-JaiDca, 61 oL. 1976) 
~(Wllilelllll., 1977;White, 1980; Denilllol., l981;Whilee1Coalmu, 1981, 1982) 
Ro•eplera. 

l'a)1ldae - Jx (Nokkala « aL, 2008) ........... 
8adllld8t - .ь; Jx (В.nilli, 1994) 

LlpWoptora-11<, h (Soomalainen с а/., 1976) 
Del'88pll!n -~ (Вouer, 1947) 
.,...,._ _о6ахmвы/1~у28 •11,100 м мyt]IМRJIOIWX Ф"!11< а 1) ~ (М~ 1971) 

....... 1 .....,_.,,. 8СТJ1С"11С!'С1 tllllOl'Clle3: 

Colнptera, 

l'llllldae:hЬщ-тp1111J10ЦllU~ ..... (•CllOIWYJ>lllUCUЩ011,llllllaOЦВol+oPмaН- ........ 
Sonclonaa, 1960) 

l'lleeo: Do.llПШOll.ЦW CJ1CA11 аеетромu (Adpoaмr\118t), - (W-.ldм), apil08WX (С~) R .11р.' 
Caloltld1e - 2:(, Jx, 4х; rввore11011l'ICIJIDle формw ПOlllJIJIOli,UUI ·(Soft8dlija А ВerЬercwit, 1978: в...-., 

1985;· Вас11.1.е1 • .-р., 1993·; VuiГev е1 al., 1989; 1С8р1111•к•11>1, 1987; 81c•ne-. 1999; 
Nurakaii п ai., 2001; Лобuаа, 2007) . 

Cyprlllld8e-%r,h, «.•в.__м-Ъ,.Jж; ...--·~ •-llO,l\t.al~Mpe.. 
JIAX; 110JПШ.1ОЦ11Ке Р••ы 115 811}'Т\1R1цоо111t tорм ; Jl83КI!- пrr•11 raкoreяna 11 
~ (-cpoA111D1UC>a) (Вacuio, 1985: Co11м11t-rerei11, 1985; ~. 1987; 
liapcltd8, 1917; Alvn d lll., 1999; S.Ь.U-, 2004) 

Atlнrt8idae- 2"; Ц .ape...,щec&__,:llМD_ ..... __ ....,... _JI .... d81tlllllW, IOSlllll1llJdl 8JIC• 
')'JQ.tarO niCipцr-»yx CIOOl8rpll-.U.JUIYПOliWX ....... ...,.,.. llJl ........ "(l!diello 
.t: Mooler, 1981, 1912; Eche\lc.t.ol., 1983). 

Co-tldu: C-.-~-Dep11М11e11t1111-re-r..-i--or-...,-... - llO'l'pl&ICllOD-(Po8t. 1974;1C8pan
...,., 1987) 

Allapflibla -ь. Jx, h. ь. 12х (liopaul • Дарnса1, 1980; КоЬе1. ~t""" Т'msley, \996) 
Uredela, 

A81\lylta••tldae • роае А••,,,_ - .zr. h, ц 118pm10l'CllC'111-e. r8110rellOТll'lecut форм11 (UZDOll, 
1963, 1970;Uzzd1AOoldЬlolt, 1967;Мacpqor&Uzze\1, 1964;Dooma, 1978);тpau1--
1u: c:umcтoonnкwo-

s.ia..Ddrldu: Тrilvrn- n~брцоrевео (FuЬn 111 al., \91S) 
All8<8 -2>; .1'; 4z; .llUШOllДllWC K'lpllМOIШIDID ПUIO<eКOnl'IOCDt фарw, описuкwе 8 D'lllC1WC CUIOC'lOlrtUWIW П• 

-; 'fP8WIOЦllWe и 'l'OtplllJIOll.llliil .lll)'llOIOiC - • s .... 6 с:емо11ст8х (Дарооса1. 1!186) 
Ceratopllrydldae - h. 4х, (?h) (!Щаk •1 о/., 1966, 1967 а. 1967 Ь): a.-.lt'7f8N ~llllri/ИI - h (22 

x.-OCOМlil); о.-,..,."~ - 4z (44 "l"*OCOWW); ~ .,_ -11< (104 
xi--w) 

Plpldм: х..о,... - h (20 XJIOllOCOМ), 4Jt (36 • 40 хромосом). 11: (72 XJIOllOCOWll), Jlz ( 108 xpowacl!М); iIOIПI· 
ILllDllJlllwe All)'IIOllwe - • .,..." (КоЬеl. Laumoat ud Тiasley. 1996) 

a.r.tdu: •,,,,.-.1r. ц......._....,....... _ QЗocl<in 11а. 1986; Slodt•al.. 1999. ~1; Бораси • .._ 2004) 
Rqdlla, S.arla-Ь. Jx; пар1еааеие1ячосuе - фор11w а 4 c:eмeiic:nu, о&mю ...repapo111py.,,.,. 1u: 

С1МОСТО111'са•вwс - (Darevsky, 1992; DamSJ .t Xiipt!yмcм, 199'3; RyaЬiaia•" t1l., 1999; 
~acDI_ кД~ 2001\.. 

П р и м е ч а н и е . В таблицу не ВКJDОчены многочисленные группы одноклеточных орrа
нюмов, где клонирование пуrем делеНИJI сом1П11Ческих клеток общею11еСП10, а полИIU10ИДЮ1 

весьма обычна. ИсКJDОчены также кишечнопоЛОС111Ые (Cnidaria), мшанки (Вryoma) и дасе 
оболочники (Гunicata), крайне склонные к почкованию. Главное внимание уделено «ВЫСШИМ» 
ЖИВО'ПIЬIМ, сохранившим размножение с помощью гамст, но лишивmимСll полноценноll ре

комбинации. 
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Преимущества клонирования и неизбежные издержки 

двуполого размножения 

Переход к клонированию проявляется в снижении полиморфизма, а 

через него - в утрате IUiастичности, подвижности генотипического соста

ва популяций. В некоторых условиях именно утрата возможности к изме

нениям, приводящая к долгому и устойчивому клонированию, обеспечива

ет конкуре1Пные преимущества клоналъных форм (отдельных популяций, 

рас, подвидов, видов); в друrих условиях - когда необходима способность 

меняться - сохраняется двуполое размножение. 

Согласно основным положениям синтетической теории эвоmоции, 

двупоЛЪ1й вид для сохранения эвоmоциоННЬIХ возможностей должен в каж

дом поколении в составе генетического груза (наряду со сбалансирован

ными леталями и пр.) нести вредные в современных условиях рецессивные 

аллели, которые благодаря низкой частоте сохраняются в популяции почти 

искmочиrелъно в гетерозиготном состоянии и потому не вымываются от

бором. Они составляют мобw~изационный резерв наследственной изменчи

вости (Шмальrаузен, 1939; Гершензон, 1941, 1983). При этом сохранить 

значительный генетический полиморфизм способны только большие (и 

вследствие этого инертные) рекомбинирующие популяции. В их составе 

всегда присутствуют особи-носители устаревших, несовременных генов. 

Поэтому двупоЛЪ1е популяции менее приспособлены, чем клональные, ко

торые целиком состоят из «элитных», наиболее приспособленных особей. 

Глава 4. Ограничение рекомбинации при двуполом размножении 

В четвертой, последней главе, рассматривается ряд явлений, сопрово

ждающих гибридное видообразование. 

Гибридизация как пуrь к обособлению та~сона 

Многочисленные случаи сальтационного, «сетчатого видообразова

ния» (reticulate speciation; Baker, 1959; Grant, 1971, 1981; Цвелев, 1975; Бор

кин и Даревский, 1980; Гребельный, 2006, 2009) подтверждены современ-
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ными, в том числе, молекулярно-генетическими методами. Это заставтrет 

обсудить, какие эвоmоционные последствия имеет объединение в одном 

видовом геноме хромосомных наборов, получе1П1Ь1х от разных предков, и 

какие ограничения гибридное происхождение накладывает на дальнейшее 

развитие вида. 

Гибридизация и изоляция 

В этом разделе на основании анализа ареалов и механизмов изоляции 

гибридоrенетических (кредитоrенетических) видов от их двуnОЛЬIХ пред

ков сделан вывод о том, что для самостоятельности видов важна изоляция 

их rеномов, а не изоляция особей и популяций, как полагали раньше. В 

этом случае в спаривании участвуют особи принадлежащие к двум, дейст

вительно самостоятельным, видам:, но слияния видовых rеномов не проис

ходит, благодаря необычному протеканию мейоза. 

Преимущества гибридного к:ариотипа 

Объединение двух разнородных хромосомных наборов в одном кле

точном ядре не означает мгновенного и совершенного слияния их в еди

ный хромосомный набор. Доказательством тому служит ам:фигаплоидный 

кариотип тетрашюидного тутового шелкопряда (Астауров, 1971) и гибрида 

капусты с редькой (Карпеченко, 1927). В мейозе тетраплоидной рафаноб

рассики нет свободной сегрегации. К поmосам веретена отходит всегда по 

одному целому гаплоидному набору от каждого предкового вида. Потомок 

не может унаследовать обе копии гена от капусты или обе от редьки. Воз

никшее при гибридизации видов гетерозиготное сочетание а;шелей не раз

рушается расщеплением. Аллели обоих предков стойко передаются в ряду 

поколений, сохраняя гибридную конституцию. 

Объединение и обеднение · генетического полиморфиэма при сетчатом 

видообразовании 

В скрещивании всегда участвуют немногие особи, несущие лишь не

большую часть генофонда предковых видов. Гибридизация позволяет нс-
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пользовать гены, вознихшие в разнородных линиях, но не может обогатить 

суммарный запас аллелей, поскольку 66льшую его часть составляют ред

кие аллели. 

Неселекrивная уrери генепtче«:кого полиморфизма в двуполых и в кло

вальиых попутщиих 

Здесь крапсо обсуждена роль генеnпrо-авrомаmческих процессов в со

tсращении ПОJIИМорфизма клональных популяций. На основе классических 

представлений. построенных при изучеюm панмикrических популяций (Рома

шов, 1931; Дубинин, 1931; Wright, 1931; Кайданов, 1996), в этом разделе пока

зано, что «емкость», т.е. число аллелей, которое может сохраюпь популяция, у 

клональных форм во мноrо раз меньше, чем у панмиктических. 

Таксономическое положение гибридных видов 

Обсуждены трудности, встречаемые при решении важного для систе

матики вопроса о том, куда следует отнести вид, по всем имеющимся дан

ным происходящий от скрещивания представителей разных родов. Отме

чено, что строгого решения этот вопрос не имеет, и в таксономической 

практике до сих пор приходится руководствоваться традицией или поверх

ностным морфологическим сходством. 

Сохранение эволюционных спскобвостей при сетчатом 

видообразовании 

В этом разделе подняты самые трудные, не получившие к настоящему 

времени удовлетворительного решения вопросы. С одной стороны, роль 

rибридоrенной сетчатой эвоmоции в появлении партеноrенетических ви

дов и друтих нерекомбинирующих форм не вызывает сомнений. С другой 

- их недолговечность в масштабе rеолоrическоrо времени, неоднократно 

обсуждавшаяся в лиrературе (см., например, Suomalainen et а/. , 1976, 1987; 

Moritz, 1991; Korotyaev, 1996 и мн. др.), заставляет задуматься о том, сле

дует ли сетчатое видообразование считать явлением, моrущем иметь отда

ЛСННЬ1е, в том числе проrрессивные эвоmоционные последствия, или речь 
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идет только о появлении мноrочислеННЬIХ короткоживущих м•;,лких таксо

нов, которые благодаря своему гибридному происхожденшо смоrли вос

пользоваться генами разных видов, но к полноценной эвоmс•ции не спо

собны. Здесь в специальном разделе обсуждается, совместимо ли оrрани

чение рекомбинации с двуполым размножением, и на этот вопрос дав ут

вердительный ответ. 

Полимоидные африканские шпорцевые лягушки Хторш 

Род Xenopus (Pipidae) вкточает 17 видов образующих ~rетливый по

липлоидный ряд; уровень Wiоидности в нем меняется от 2х до 12х. Осо

бешюсти кариотипов и мейоза у межвидовых гибридов хорошо согласуют

ся со схемой возникновения гибридных тетраплоидных форм позвоночНЬIХ 

животных, которая была предложена Л.Я. Боркиным и И.С. Даревским на 

основании изучения . филетических сВJIЗей партеноrенетическ:11Х ящериц и 

земноводных (Боркин и Даревский, 1980; Dawley, 1989; Dar·evsky, 1992). 

Основные этапы этой схемы были воспроизведены в лабора1ории Кобэла 

путем скрещивания близких видов пшорцевых ляrушек (Коlн:l & Mtlller, 

1977; КоЬеl et а/., 1996). В целом работы современных автоJюв на новом 

материале повторяют обсуждавшиеся выше классические опыты Г .Д. Кар

печенко и Б.П. Астаурова по превращению амфиrаплоида в а:\lфидиплоид, 

позволившие устранить стерильность rибридов и восставо11ить половое 

размножение. 

Тетрамоидные южноамериканские грызуны Octodootidae 

Поиски полиплоидов среди млекопитающих долrое вре111Я 6Ь1ЛИ без

успешны, хотя широко варьирующие хромосомные числа иногда приводи

ли к ошибочным толкованиям (Sachs, 1952; Darlington, 1953; Matthey, 1952, 

1953). В недавнее время были найдены два аберрантвых вида rрызунов, 

Tympanoctomys barrerae и Pipanacoctomys aureus (Rodentia, Hystricognathi, 

Octodontidae), которые, по-видимому, действительно моrут быть названы 

полиплоидами (Gallardo et а/., 1999, 2004). Иэ 13 видов семей1:тва Octodon-
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tidae большая часть имеет в соматических клетках от 54 до 58 хромосом, 

1 вид 78 хромосом и, наконец, 2 вида резко выделяются. по этому признаку. 

Tympanoctomys barrerae имеет самое большое среди млекопитающих число 

хромосом в соматическим наборе - 102, а Pipanacoctomys aureus - 92 

хромосомы. По содержанию ДНК в клетках они также вдвое превосходят 

ближайшие виды (Gallardo et а/. , 2003, 2004). Все, что известно к настоя

щему времени о течении мейоза (наличие четырех, а не двух хромосом

гомологов, отсуrствие поливалентов, обнаружение у самца одной У

хромосомы и трех хромосом, несущих однокопийный ген, маркирующий у 

остальных млекопитающих Х-хромосому; Gallardo, 1992; Gallardo et а/. , 

1999), позволяет признать гибридное видообразование у млекопитающих, 

сопровождающееся. полиплоидизацией, явлением редким, но реальным 

(Gallardo, 1992; Gallardo et а/. , 1999; 2004). 

Оценка способа размножения. и эвоmоционных способностей тетрап

лоидных видов Octodontidae может быть двоякой. С одной стороны, можно 

думать, что их двуполое размножение, действительно, служит эффектив

ной рекомбинации, обеспечивающей виду полиморфизм. С другой сторо

ны, можно допустить, что оно несет явные черты двуполого размножения. 

(участие самца и самки, редукция. в ходе гаметогенеза числа хромосом), но 

вместе с тем показывает признаки ограничения. рекомбинации. Мейоз ок

тодонтид, скорее, свидетельствует в пользу второй возможности. Во время 

кроссинrовера только хромосомы, полученные от одного из предковых 

видов, обмениваются. между собой участками. Таким образом, в мейозе 

тетраплоидного вида происходит независимая рекомбинация. двух предко

вых хромосомных наборов, которые никогда не смешиваются. и не обмеfШ

ваются. аллелями. Гибридное состояние, возникшее при скрещиваЮiИ 

предковых видов, сохраняется. несмотря. на постоя.иное двуполое размно

жение. 

Подобно партеноrенетическим формам, пользующимся. преимущест

вами остановки рекомбинации, двуполые полиплоидные виды удовлетво-
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ряют признакам «биологического прогресса», который хараперизуетс.1 

(Северцов, 1934, с. 60): 

« 1) численным увеличением особей < ... > данной систематической группы, 

2) прогрессирующим расселением, т. е. захватом новых ареалов обита-

ния, и 

3) распадением< ... > на подчиненные систематические единицы». 

Восстановление гаметогенеза и вместе с ним изоЛJЩИ.1 от предховых видов 

осуществляются у Octodontidae и Хепориs с помощью очень rрубого и дей

ственного механизма - скачка ШIОидности. Согласно А. Н. Северцову 

биологический проrресс может достигаться разными путями, в том числе 

путем дегенерации. В случае с оI<ТОдонтидами и ксенопусами он достига

ется путем разрушения генетической системы вида, вкmочая уrрату пол

ноценной рекомбинации и способности к популяционной эвоmоции. 

вьmоды 

1. При переходе к клонированию неизбежным последствием остановки 

ШIИ значительного оrраничения рекомбинации становится ·ТО, что поли

морфная популяция двуполого вида распадается на ряд генетически одно

родных внуrри себя, конкурирующих клонов. 

2. Конкуренция клонов наряду с генетико-автоматическими процессами 

(«случайной» уrратой редких генотипов) ведет к преимущественному вы

живаншо высокогетерозиготных клонов и к быстрому сокращеншо их чис

ла (в пределе - до одного клона). Разнообразие аллелей в каждом локусе 

при этом неизбежно падает. 

3. Переход к клонированшо устраняет не только рекомбинащuо, но и 

материал для популяционной эвоmоции - запас редких рецессивных ал

лелей. 

4. Любая клональная «популяция» состоит из элитных особей (наиболее 

приспособленных в узком интервале условий) и может вытесН.IТЪ предхо-
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вые двуполые популяции на географическую или экологическую перифе

рию видового ареала. В этом смысле успешный клон способен узурпиро

вать нехоторы:е свойства вида. 

5. Вид - результат исторического развиrия; он наследует значиrель

ную дото генофонда других, ранее существовавших, предковых для него 

видов. ДJП сохранения эвоmоционных возможностей он обречен в каждом 

поколении в составе генетического груза (наряду со сбалансированными 

леталями и пр.) вести запас несовременных, редких, но прежде имевших 

высокие часrоты аллелей, которые мoryr быть использованы в будущем. 

6. Вцд - двуполый, полиморфный, способный к эвоmоции - порож

дает IСЛоны ; но не наоборот. Клон - явление коротко живущее, уязвимое, 

зависимое; е1'0 эвоmоционные потенции весьма ограниченны. 
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