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Семейство злаков (Poaceae Barnh.) является одним из крупных таксонов среди покрытосеменных 
растений, включает более 10 тыс. видов, 700 родов, 41 трибу. Приведены результаты сравнительного 
анализа базовых чисел хромосом (БЧХ) (основного числа хромосом гаплоидного генома) у видов 
злаков 372 родов 37 разных триб. Показано, что при наличии в семействе злаков большого разнооб-
разия БЧХ (х = 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11, 12, 13) этот признак оказался очень консервативным, виды 
одного рода имеют преимущественно одно БЧХ. При этом у большинства родов х = 10 (31,9 %) и  
х = 7 (29,5 %). У 25 триб различий между родами по БЧХ не обнаружено: одна триба имеет х = 13, две –  
х = 7, три – х = 11, четыре – х = 10, пятнадцать – х = 12. Остальные трибы имеют несколько БЧХ. 
Наибольшее разнообразие по БЧХ обнаружено у трибы Poeae (х = 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9, 10, 13).
С помощью RFLP (restriction fragment length polymorphism) и EST-SSR-маркеров установлена гомо-
логия генетических карт геномов у видов, принадлежащих не только к разным трибам, но и даже к 
разным подсемействам злаков. Приведены также экспериментальные доказательства того, что раз-
нообразие БЧХ в семействе злаков является следствием многократной гибридизации с последующей 
полиплоидизацией и дисплоидизацией предковых малохромосомных видов.
Результаты кариологических исследований по определению чисел хромосом и молекулярных иссле-
дований по составлению генетических карт у видов злаков, составленных с использованием RFLP 
и EST-SSR маркеров, указывают на то, что эволюционные преобразования гаплоидных геномов, а 
следовательно и их БЧХ, путем полиплоидизации и дисплоидизации в основном были завершены 
у предковых форм ныне существующих родов. Имеющееся разнообразие БЧХ в семействе злаков, 
вероятно, является следствием того, что предковые формы разных родов претерпели разную степень 
полиплоидизации и дисплоидизации, а филогению видов злаков разных родов следует рассматривать 
не как производные от одного предкового прародителя полиплоидного генома, а как параллельные 
ряды, произошедшие от гибридизации разных близкородственных малохромосомных видов.
Предполагается, что дальнейшее преобразование гаплоидных геномов у предковых форм посредством 
полиплоидизации и дисплоидизации было приостановлено в период перехода злаков на устойчивую 
спорофитную фазу жизненного цикла. Основным фактором, наложившим запрет на этот процесс, 
возможно, явилось существенное преобразование в этот период архитектоники клеточного ядра в 
связи с переходом его на устойчивую диплофазу.
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филогения, эволюция видов.

Введение

Семейство злаков (�����������������   ����Poaceae����������   ���� ���������  ����Barnh����  ����. = ����Gra-
mineae� ������������������������������������      ������������������������������������     Juss��������������������������������     .) является одним из крупных се-
мейств цветковых растений. По количеству 
родов оно уступает только семейству �����������Asteraceae� 
(Сложноцветные). Злаки занимают обособлен-
ное положение по многим морфологическим 

признакам не только среди покрытосеменных 
растений, но и в пределах класса однодольных 
(����������������������������������������������    Liliopsida������������������������������������    ). Исходя из обособленности злаков, 
многие исследователи пришли к выводу, что 
ни один из современных порядков однодоль-
ных не может быть предковым по отношению 
к злакам (Цвелев, 1976). Предполагают также, 
что семенные растения появились в конце ме-
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зозойской эры (75 млн лет назад) (Рейвн и др., 
1990), а древние ископаемые злаки обнаружены 
в палеоцене–эоцене (50–60 млн лет назад) (����Ben-
netzen������������������  , ���������������� Freeling�������� , 1997).

Исследованию видов злаков и их систе-
матики посвящено большое число работ. На 
основании морфологических, анатомических, 
биохимических и ряда других признаков виды 
злаков объединены в рода, трибы и подсемей
ства. В семейство злаков по данным разных 
исследователей, включено более 10000 видов, 
700 родов, 41 триба (������������� �� ���������Tzvelev������ �� ���������, 1989; ���������Kellogg��, 
1998, 2001). Согласно систематике, предло-
женной Н.Н. Цвелевым (������������������������   Tzvelev�����������������   , 1989), все име
ющееся разнообразие видов злаков поделено 
на два подсемейства: �������������������  ������Bambusoideae�������  ������ и ����������Pooideae��. 
В подсемейство �������������������������  Bambusoideae�������������   включено 14 
триб, а в ������������������������������������     Pooideae����������������������������      27 триб пяти разных групп: 
Оризоидные, Фестикоидные, Арундиноидные, 
Хлоридоидные и Паникоидные. 

Однако в последние годы в систематику се-
мейства злаков внесены некоторые изменения, 
касающиеся в основном деления подсемейства 
Pooideae���������������������������    ������������ на несколько подсемейств: ������������Oryzoideae��, 
Pooideae�� ��������������� ����������������������� , ��������������� ����������������������� Arundinoideae�� ����������������������� , ����������������������� Chloridoideae���������� , ��������Panicoi-
deae�� �������� (��������Mathews� et� �� ��al., 2000). Трибы злаков подсе-
мейства �������������������������������������    Pooideae�����������������������������    , отнесенные Н.Н. Цвелевым к 
разным группам, вошли по новой классифика-
ции в разряд подсемейств. Продолжаются также 
исследования по уточнению систематики видов 
разных триб злаков (����������Goncharov� et� �� ��al., 2009).

Однако, несмотря на проведенные многочис-
ленные исследования, филогения семейства зла-
ков остается детально неизученной. В данной 
работе приведены результаты сравнительного 
анализа цитологических и молекулярных ис-
следований по выяснению эволюции базового 
числа хромосом злаков (основного числа хро-
мосом, или наименьшего гаплоидного числа 
хромосом в полиплоидном ряду видов одного 
рода (БЧХ).

Разнообразие базового числа хромосом  
в семействе злаковых

Еще в 1931 г. Н.П. Авдуловым было установ-
лено, что в семействе злаков размер хромосом 
и базовое число хромосом генома, являются 
признаками постоянными в пределах не только 
большинства родов, но и даже отдельных триб 

(Авдулов, 1931). Им было проведено кариоло-
гическое исследование видов 106 разных родов 
злаков. В результате этого исследования было 
установлено, что виды одного рода не различа-
ются по БЧХ, а размах изменчивости по БЧХ 
видов разных родов составил от х = 5 до х = 12. 
При этом у большинства родов х = 7 и х = 10. У 
видов одного рода (Briza ����������������������   L���������������������   .) базовое число хро-
мосом оказалось х = 5, а у видов родов Schismus 
Beauv���� . и Sphenopus �������� Trin���� . – х = 6. Кроме этого 
было установлено, что кариотипы видов злаков 
различаются по уровню плоидности и разме-
ру хромосом. Наиболее крупные хромосомы 
имеют виды трибы ������������������������   Hordeae�����������������    (= ������������� Triticeae���� ) с х = 7. 
Результаты этого исследования стимулировали 
проведение кариологических работ по опреде-
лению базового числа хромосом у большего 
числа видов злаков, представляющих интерес 
не только для систематики, но и филогении. 

Наиболее полная сводка результатов по 
подсчету чисел хромосом у покрытосеменных 
видов растений, в том числе и семейства злаков, 
приведены в монографии «Хромосомные числа 
цветковых растений» (Болховских и др., 1969) 
и в работах Н.Н. Цвелева (��������������������  Tzvelev�������������  , 1989). При 
сравнительном анализе полученных данных 
по подсчету чисел хромосом у 3465 видов 372 
родов 37 триб (35 % всех видов злаков) уста-
новлено, что БЧХ злаков варьирует от х = 2  
до х = 13. У большинства родов злаков раз-
личий между видами по БЧХ не обнаружено. 
Наибольшее число родов имеет х = 7 (29,49 %) 
и х = 10 (31,90 %). Различия по БЧХ между 
видами одного и того же рода обнаружены у 
рода Panicum ����� L���� . и Poa �����������������������    L����������������������    . У двух родов злаков 
обнаружено наименьшее БЧХ х = 2: ���������Zingeria�  
P����������������   ������������������������������    . ��������������  ������������������������������    Smirn���������  ������������������������������    . и С����������������������������������    olpodium��������������������������     �������������������������   Trin���������������������   . трибы ������������� Poaceae������  (Цве-
лев, Жукова, 1974). 

В подсемействе ��������������������������   Bambusoideae��������������    из 111 родов 
14 триб БЧХ определено у 109 родов 11 триб. 
Установлено, что виды родов у 8 исследованных 
триб имеют х = 12, виды у одной трибы х = 11, 
а виды родов остальных двух триб имеют раз-
ные БЧХ: ����������Bambuseae� х = 9, 10, 12, а у ��������Olyreae� 
х = 9, 10, 11.

У остальных пяти подсемейств из 778 родов 
27 триб БЧХ определено у видов 263 родов 26 
разных триб. В подсемействе ���������������� Pooideae��������  размах 
изменчивости по базовому числу хромосом 
составил: от х = 2 до х = 13. Наибольшее раз-
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нообразие по БЧХ обнаружено у трибы ������Poeae� 
(х = 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9, 10, 13). Трибы ������������ Triticeae���  и 
Bromeae�������  имеют х = 7, ���������������� Brachypodieae���  – х = 5, 7, а 
Phleeae� х = 5, 9. У трех триб (������������� �����Brylkinieae�� �����, �����Diar-
rheneae����������� , ���������Lygeeae��) х = 10, у двух триб (����������Meliceae��, 
Stipeae��) х = 9, 10, у ���������������Brachyelytreae� х = 11, а у 
Nardeae� х = 13.

В подсемействе �������������������������  Oryzoideae���������������   две изученные 
трибы имеют х = 12, у пяти триб подсемейства 
Arundinoideae� х = 12, одной х = 11, у другой  
х = 6, 9, 12, в подсемействе ������������Panicoideae� х = 5, 8, 
9, 10, 12, 13, а у ��������������Chloridoideae� х = 7, 8, 9, 10.

Среди проанализированных видов 370 ро-
дов злаков обнаружены различия и по уровню 
плоидности. Размах изменчивости по этому 
признаку составил 2х – 24х. Виды 118 родов 
(31,89 %) оказались диплоидными (2х), у 137 
(37,03 %) наивысший уровень плоидности отде-
льных видов был тетраплоидным (4х), у 91 рода 
(24,60 %) – гекса- и октоплоидным (6х – 8х), а 
у остальных 24 (6,48 %) уровень плоидности 
отдельных видов был 10х – 24х. 

В результате сравнительного анализа ре-
зультатов кариологических исследований 3465 
видов 372 родов 37 разных триб шести разных 
подсемейств злаков установлено, что при нали-
чии в данном семействе растений большого раз-
нообразия по БЧХ гаплоидных геномов (х = 2,  
3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11, 12, 13) виды одного 
рода имеют преимущественно одно БЧХ. При 
этом не обнаружено различий по БЧХ между 
родами у 25 триб. Из них две трибы имеют  
х = 7, четыре – х = 10, три – х = 11, пятнадцать –  
х = 12 и одна – х = 13. Между родами остальных 
12 триб обнаружены различия по БЧХ. В подсе-
мействе ��������������������������������������      Bambusoideae��������������������������       из 11 триб только у двух 
обнаружены разные БЧХ, а остальные имели  
х = 12. У двух кариологически изученных триб 
подсемейства �����������Oryzoideae� х = 12. У пяти из семи 
триб подсемейства ������������������������  Arundinoideae�����������   БЧХ также 
равно х = 12, у одной трибы х = 11 и другой  
х = 6, 9 и 12. Таким образом, у большинства триб 
подсемейств �������������� �������������  �����Bambusoideae�� �������������  �����, �������������  �����Oryzoideae���  ����� и �����Arun-
dinoideae� х = 12. Большим разнообразием БЧХ 
характеризуется подсемейство �����������������  Pooideae���������  . У двух 
триб этого подсемейства х = 7, у трех – х = 10,  
у одной х = 11 и у одной х = 13. Остальные пять 
триб имеют разные БЧХ. Особенно большое 
разнообразие их обнаружено у трибы ������Poeae�  
(х = 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9, 10, 13). Одна кариологи-

чески исследованная триба подсемейства �����Chlo-
ridoideae������������������������������������       и три из четырех триб подсемейства 
Panicoideae����������������������������������     имеют также большое разнообразие 
БЧХ. Данные подсемейства злаков характеризу-
ются большим разнообразием БЧХ входящих в 
них разных триб. 

В систематике и филогении злаков учиты-
вают также и размеры геномов. Размах измен-
чивости по количеству ДНК на диплоидное 
ядро среди изученных видов злаков варьирует 
в пределах 0,5–18,8 ���� �����������������������  pg�� �����������������������   (�����������������������  Kellogg����������������  , 1998). Однако 
хромосомы крупного размера имеют только 
виды подсемейства �����������������������  Pooideae���������������   (6,0–18,8 ����pg��).

Гомология генетических карт  
геномов разных видов злаков, 

составленных с использованием  
RFLP�� ��� ����������������- и �����������������EST��������������-�������������SSR����������-маркеров 

Первые генетические карты геномов злаков 
были составлены на основе �������������� RFLP����������  маркеров 
(�������������������������������������������������     restriction��������������������������������������      �������������������������������������    fragment�����������������������������     ����������������������������   length����������������������    ���������������������  polymorphism���������  ) для ви-
дов, принадлежащих не только к разным родам, 
но и к разным трибам и подсемействам (��������Hulbert� 
et� �� ��al., 1990; ��������Whitkus� et� �� ��al., 1992; �������� �������Ahn����� �������, ����������Tanksley��, 
1993; ������Moore� et� �� ��al., 1995; ��������������������� Bennetzen������������ , ����������Freeling��, 
1997; ������ ����������������������������������   Gaut�� ����������������������������������   , ����������������������������������   Doebley���������������������������   , 1997). При сравнительном 
анализе генетических карт трех разных геномов 
гексаплоидной пшеницы Triticum� �������� ��������aestivum ���L��. 
BB������ АА���� DD��  6х = 42, составленных с помощью 
RFLP��������������������������������������     -проб ДНК, было установлено не только 
родство этих трех геномов, произошедших в 
результате полиплоидизации от трех разных 
диплоидных видов трибы ��������������������� Poaceae��������������  подсемейства 
Pooideae���������������������������������������        , но и то, что порядок генов этих гено-
мов пшеницы сходен (������Moore� et� �� ��al., 1995). 

При сравнительном анализе генетических 
карт ржи Secale����� ��� �������cereale ���� L��� . 2х = 14 и гексапло-
идной пшеницы Triticum� �������� ��������aestivum ���� L��� . 6х = 42,  
принадлежащих к разным родам трибы ������Triti-
ceae����������������������������������������      , было установлено не только родство их 
геномов, но существенные различия по нали-
чию транслокаций между негомологичными 
хромосомами генома ржи, возникших в про-
цессе эволюции (������Devos� et� �� ��al., 1993). Оказалось, 
что плечи хромосом ржи S�� �������. �������cereale �������������  L������������  . 2��������� RS������� , 3����RL��, 
4�������������������������������������������         RL�����������������������������������������         , 5��������������������������������������        RL������������������������������������        , 6���������������������������������       RS�������������������������������       , 6����������������������������      RL��������������������������      , 7�����������������������     RS���������������������      и 7�����������������   RL���������������    имеют по отно-
шению к геномам пшеницы по меньшей мере по 
одной транслокации между негомологичными 
хромосомами генома ржи.
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На примере генетических карт кукурузы Zea� 
mays ���� L��� . 2х = 20 и сорго Sorghum� ������� �������bicolor (���� ���L��� ���.) ���Mo-
ench��� . 2х = 20, составленных с использованием 
RFLP�������������������������������������      маркеров ДНК кукурузы, было установ-
лено также, что геномы этих видов, принадле-
жащих к разным родам трибы ��������������Andropogoneae� 
Dum���������������������������������������    ., обладают консервативными блоками со 
сходным числом и расположением в них генов 
(��������Hulbert� et� �� ��al., 1990; ��������Whitkus� et� �� ��al., 1992). В ре-
зультате этих исследований в геноме кукурузы 
обнаружено наличие дупликаций. На основании 
этих результатов было сделано предположение 
о полиплоидном происхождении генома куку-
рузы. В дальнейшем были получены подтверж-
дения о тетраплоидном происхождении генома 
кукурузы от двух разных геномов с х = 5 (������Gaut��, 
Doebley�������� , 1997).

C�����������������   ����� ���������������������   помощью метода ������ ���������������������  FISH�� ���������������������   (���������������������  fluorescence���������   �������� in������  �����situ� 
hybridization����������������������������������    ) были получены также результаты, 
указывающие на тетраплоидное происхождение 
генома Sorghum� ������� �������bicolor (������Gomez� et� �� ��al., 1998).

С помощью ��������������������������   RFLP����������������������    блоков риса проведен 
сравнительный анализ геномов шести видов 
злаков пяти разных триб, различающихся по 
БЧХ: 1) Oryza�� ����� ������sativa ���L��. x = 12 (�������� �������Oryzeae� ������� �������Dum����.); 
2) Saccharum x = 10 (���������������� �������Arundinelleae��� ������� ���������Raddi����.);  
3) Sorghum� ������� �������bicolor x = 10 и Zea�� ��� ����mays ���L��. х = 5+5 
(�������������� �������Andropogoneae� ������� �������Dum����.), Setaria��� ����� �������italica х = 9 (�����Pani-
ceae�����������    ����������  R���������  . ������� Br����� .) и Triticum� �������� ��������aestivum �����������  L����������  . геном ��D� x = 7  
(���������� ������Poaceae��� ������) (������Moore� et� ��� ���al�., 1995 ). Виды Saccha�
rum, S�� �������. �������bicolor, Z�� ����. ����mays и S�� �������. �������italica принадлежат 
к подсемейству ��������������� Panicoideae���� , а T�� ��������. ��������aestivum –  
к подсемейству ���������Pooideae�.

Результаты проведенного исследования 
показали, что большинство �����������������  RFLP�������������   блоков риса 
(18–20) были локализованы на хромосомах дан-
ных видов, имеющих меньшее по сравнению с 
геномом риса БЧХ. 

 Сравнительный анализ локализации �����RFLP� 
блоков риса на хромосомах этих видов злаков 
показал, что геномы видов O�� ������. ������sativa ����L���., Saccha�
rum, S�� �������. �������bicolor (���� �������������������������   L��� �������������������������   .) �������������������������   Moench�������������������   . сходны по локали-
зации и последовательному расположению этих 
блоков на шести разных хромосомах этих видов. 
S�� �������. �������italica (�����������������������������������    L����������������������������������    .) �������������������������������   Beauv��������������������������   . имеет подобный характер 
локализации блоков на четырех хромосомах,  
D�����������������������������������������         геном пшеницы – только на двух, а хромо-
сомы кукурузы не имеют подобных по набору 
и последовательной локализации ������������ RFLP��������  блоков 
среди пяти исследованных видов злаков. 

Если предположить, что геном риса – самый 
малый по количеству ДНК и с самым высоким 
БЧХ – близок к прародительскому геному зла-
ков, то уменьшение базового числа хромосом 
до х = 10 у Saccharum по сравнению с x = 12 
у Oryza�� ����� ������sativa могло произойти в результате 
объединения в одну хромосому блоков 7 и 9 
двух разных хромосом риса и добавления к этой 
хромосоме блока 11а от другой хромосомы, а 
также объединения блока 11в с блоками 12���a��, 
12���������������������   b��������������������    другой хромосомы у Saccharum, а также 
преобразования двух хромосом посредством 
выделения блока 3������������������������   c�����������������������    в отдельную хромосому 
и включения блока 10 в хромосому вместо 3���c��. 
Уменьшение базового числа хромосом до х = 10  
у S�� �������. �������bicolor могло быть обусловлено включением 
хромосомы с блоком 10 в хромосому с блоками 
3����������������������������������������������       a���������������������������������������������       , 3������������������������������������������      b�����������������������������������������      , 3��������������������������������������     c�������������������������������������     , а также объединением двух хромосом 
с блоками 9 и 7 и отсутствием блоков 11���������  b��������   и 12���b��. 
Уменьшение БЧХ до х = 9 у S�� �������. �������italica могло 
произойти вследствие объединения двух хро-
мосом с блоками 1������������������������������      a�����������������������������      , 1��������������������������     b�������������������������      и 5���������������������   a��������������������   , 5�����������������  b����������������  , двух хромосом 
с блоками 3�����������������������������������        a����������������������������������        , 3�������������������������������       b������������������������������       , 3���������������������������      c��������������������������       и 10, а также хромосом с 
блоками 9 и 7 и отсутствием 11��������  b�������   и 12��b�.

Геномы S�� �������. �������bicolor x = 10 и S�� �������. �������italica x = 9, 
принадлежащие к разным трибам подсемейства 
Panicoideae������������������������������������    , одинаковы по характеру перестроек 
хромосом, связанных с уменьшением их базово-
го числа, которое могло произойти в результате 
объединения хромосом с блоками 3����������������    a���������������    , 3������������   b�����������   , 3��������  c�������   и 10, 
а также с 9 и 7 и отсутствия 11����������������   b���������������    и 12���������� b���������  блоков. 
Уменьшение числа хромосом у S�� �������. �������italica до х = 9  
по сравнению с х = 10 у S�� �������. �������bicolor могло быть 
обусловлено дополнительным слиянием двух 
хромосом с блоками 1��������������    a�������������    , 1 и 5������ a����� , 5��b�.

Отличия в локализации ��������������  RFLP����������   блоков в 
геноме кукурузы от генома риса оказались су-
щественными. В каждом его геноме (х = 5+5) 
содержится по 18 блоков, а по локализации 
блоков каждая хромосома этих двух геномов 
индивидуальна.

В геноме �����������  D����������   пшеницы (х = 7) только хромо-
сомы 3���������������������������������������       D��������������������������������������        (1�����������������������������������      a����������������������������������       1��������������������������������     b�������������������������������     ) и 6��������������������������   D�������������������������    (2) оказались подобными 
по локализации блоков хромосомам генома 
риса. Три хромосомы пшеницы могли быть 
результатом слияния двух разных хромосом: 
1���������������������������������������������������              D��������������������������������������������������               (5�����������������������������������������������             a����������������������������������������������             , 5�������������������������������������������            b������������������������������������������             и 10), 2���������������������������������         D��������������������������������          (4�����������������������������        a����������������������������        , 4�������������������������       b������������������������        и 7), 7����������������    D���������������     (6������������   a�����������   , 6��������  b�������   и 8),  
а хромосома 5�����������������������������    D����������������������������     – результатом слияния трех 
разных хромосом с блоками 11��������������   a�������������   , 11���������  b��������   и 12���a��, 
12�����������������������������������������         b����������������������������������������          и 9 и добавочным блоком 3��������������   a�������������   . В геноме ��D� 
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пшеницы локализованы все 20 разных �����RFLP� 
блоков риса.

В дальнейшем при сравнительном исследо-
вании генетических карт разных видов злаков 
начали использовать различные микросателлит-
ные маркеры. С помощью микросателлитных 
маркеров ржи ������ ����������� ��������������  EST��� ����������� ��������������   (������������ ��������������  expressed��� ��������������   ����������������  sequence��������   ������� tag���� ) и 
микросателлитных маркеров пшеницы (�����WMS��) 
было локализовано 44 ������������������� WMS���������������� -локуса пшеницы 
на хромосомах ржи (�����������Khlestkina� et� �� ��al., 2004). 
Большинство этих маркеров были локализова-
ны на гомеологичных хромосомах ржи. Однако 
некоторые маркеры пшеницы локализовались 
и на негомеологичных хромосомах ржи. Ре-
зультаты этого исследования указывают на 
наличие межхромосомных транслокаций в 
геноме ржи.

Исследования геномов разных видов  
Aegilops ���������������������������������    L��������������������������������    . с помощью микросателлитов ����SSR� 
пшеницы показали не только гомологию их 
геномов, но и наличие межхромосомных транс-
локаций (��������Adonina� et� �� ��al., 2005).

С помощью �����������������������������   EST��������������������������   -�������������������������   SSR����������������������    изучено родство гено-
ма ячменя Hordeum� ������� �������vulgare ����� L���� . с Ttiticum� ������ ������aesti- 
vum ����L���., Secale����� ��� �������cereale ����� L���� . и Oryza�� ����� ������sativa ���� ������L��� ������. (������Varsh-
ney� et� �� ��al., 2005). Показано, что наиболее близки 
к геному ячменя геномы пшеницы (78,1 %) и 
ржи (75,2 %) и значительно дальше геном риса 
(42,4 %). Негомеологичная локализация блоков 
хромосом ячменя 3�������������������������     H������������������������      и 7��������������������   H�������������������    обнаружена на хро-
мосомах ржи 6��������������������������������      R�������������������������������       и 4���������������������������    R��������������������������     и пяти разных хромосомах 
ячменя 2���� ���� �������������������������     H��� ���� �������������������������     , 3���� �������������������������     H��� �������������������������     , 4�������������������������     H������������������������     , 6���������������������    H��������������������     и 7����������������  H���������������   на хромосомах 
3���������   ���� �������������������������������      A��������   ���� �������������������������������      , 2�����  ���� �������������������������������      A����  ���� �������������������������������       и 7���� �������������������������������      A��� �������������������������������      , 2�������������������������������      D������������������������������      , 2���������������������������     D��������������������������      и 5����������������������   B���������������������   , 2������������������  B�����������������   пшеницы соответ
ственно. Неожиданными оказались результаты 
по локализации блоков ячменя на хромосомах 
риса. Блоки 1�����������������������������   H����������������������������    хромосомы ячменя оказались 
локализованными на трех разных хромосомах 
риса (���������������������������������������        R��������������������������������������        1, �����������������������������������       R����������������������������������       5, �������������������������������      R������������������������������      10), 2������������������������     H�����������������������      – также на трех хромо-
сомах риса (�����������������������������������       R����������������������������������       3, �������������������������������      R������������������������������      4, ���������������������������     R��������������������������     12), 3��������������������    H�������������������     – на четырех (����R���1, 
R�����������������������������������������������           2, ��������������������������������������������          R�������������������������������������������          4, ����������������������������������������         R���������������������������������������         8), 4����������������������������������        H���������������������������������         – на шести (��������������������    R�������������������    2, ����������������   R���������������   3, ������������  R�����������  5, �������� R������� 7, ����R���8, 
R���������������������������������������������          10), 5���������������������������������������         H��������������������������������������          – на четырех (�����������������������     R����������������������     3, �������������������    R������������������    7, ���������������   R��������������   9, �����������  R����������  12), 6���� H���  –  
на трех (�������������������������������������        R������������������������������������        2, ���������������������������������       R��������������������������������       8, �����������������������������      R����������������������������      10), 7����������������������     H���������������������      – на шести (�������� R������� 2, ����R���5, 
R����������������   6, �������������  R������������  8, ��������� R�������� 9, �����R����12).

С помощью �����������������������������  EST��������������������������  -�������������������������  SSR����������������������  -маркеров ржи проведе-
на локализация их в геноме риса (��������Hackauf� et� �� ��al., 
2009). ������������������������������������   EST���������������������������������   -��������������������������������   SSR�����������������������������   -маркеры, полученные от семи 
разных хромосом ржи, оказались распределен-
ными на всех 12 хромосомах риса. При этом 
блоки хромосом ржи 1�����������������������    R����������������������     и 6������������������  R�����������������   были локализова-
ны на 10 разных хромосомах риса, 2������������    R�����������     и 5�������  R������   – на 

11, а 3��������������������������������������         R�������������������������������������         , 4����������������������������������        R���������������������������������         и 7�����������������������������      R����������������������������       – на 9. На хромосомах риса 
R����������������������������������������        1, �������������������������������������       R������������������������������������       2 и ��������������������������������     R�������������������������������     3 обнаружены блоки от семи хро-
мосом ржи, на хромосомах �������������������     R������������������     4, ���������������    R��������������    6, �����������   R����������   8 и ������ R����� 12 –  
от шести хромосом ржи, на хромосомах �������� R������� 5, ����R���7, 
R���������������������������������������������            10 и ����������������������������������������          R���������������������������������������          11 – от пяти хромосом ржи, а у ��������  R�������  9 – от 
четырех разных хромосом ржи.

При использовании разных молекулярных ме-
тодов в геноме риса обнаружены множественные 
дупликации (������� ������������������������������   Guyot�� ������������������������������   , ������������������������������   Keller������������������������   , 2004). Оказалось, что 
хромосома риса ���������������������������   R��������������������������   1 содержит блоки хромосом 
R�������������������������������������������             3 и ���������������������������������������           R��������������������������������������           5, �����������������������������������          R����������������������������������          2 – ������������������������������        R�����������������������������        4 и �������������������������      R������������������������      6, ���������������������     R��������������������     3 – ����������������   R���������������   1, ������������  R�����������  5, �������� R������� 7, ����R���10 
и �������������������������������������������             R������������������������������������������             12, 4�������������������������������������            R������������������������������������             – ���������������������������������          R��������������������������������          2, �����������������������������         R����������������������������         8 и ������������������������       R�����������������������       10, �������������������      R������������������      5 – ��������������    R�������������    1 и ���������  R��������  3, ����� R���� 6 –  
R���������������������������������������������������                2, ������������������������������������������������               R�����������������������������������������������               7 – �������������������������������������������             R������������������������������������������             3, ���������������������������������������            R��������������������������������������            8 – ����������������������������������          R���������������������������������          9 и �����������������������������        R����������������������������        4, �������������������������       R������������������������       9 – ��������������������     R�������������������     8, ����������������    R���������������    10 – ����������  R���������  3, ������ R����� 11 –  
R������������������     9, ���������������    R��������������    12 – ���������  R��������  3 и ����R���11.

С помощью С-метода дифференциального 
окрашивания хромосом у видов рода Triticum ���L��. 
трибы ���������� ����������������������������   Triticeae� ����������������������������    ����������������������������   Dum�������������������������   . обнаружены также струк-
турные перестройки между негомологичными 
хромосомами геномов (��������Badaeva� et� �� ��al., 2007).

Результаты проведенных исследований 
указывают на то, что эволюция гаплоидных 
геномов злаков сопровождалась структурными 
преобразованиями хромосом, а также полипло-
идизацией и дисплоидизацией.

Дисплоидия, приводящая к уменьшению или 
увеличению базового числа хромосом, обнару-
жена и у видов семейства ���������������������� Brassicaceae����������  ���������Burnett��. 
(Yogeeswaran et al., 2005; Lysak et al., 2006; 
Guerra, 2008) ������������  ������� ������������ и�����������  ������� ������������  Liliaceae Juss. ������������� (������������ Hipp�������� , 2007).

Результаты молекулярных исследований ука-
зывают на многократную полиплоидизацию и 
дисплоидизацию гаплоидных геномов в процес-
се эволюции покрытосеменных видов растений, 
в том числе и видов семейства злаковых.

Базовое число хромосом  
прародителя семейства злаков

Многими исследователями на основе ре-
зультатов, полученных по изучению различных 
морфологических и биохимических признаков, 
а также сравнительного анализа генетических 
карт, составленных с помощью различных мо-
лекулярных маркеров, сделано заключение о 
монофилетическом происхождении семейства 
злаков, и о том, что на самом раннем этапе 
дивергенции произошло разделение его на 
две ветви (�������������������������  �� ���������Bennetzen����������������  �� ���������, �������������� �� ���������Freeling������ �� ���������, 1997; ���������Kellogg��, 
1998, 2001; ��������Mathews� et� �� ��al., 2000). Одна из вет-
вей этой радиации включает подсемейства: 
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Bambusoideae�� �����������������  ���������������  , �����������������  ���������������  Oryzoideae�������  ���������������   и �������������������  Pooideae�����������  , а вторая 
ветвь – ������������� ����������������  ����������Panicoideae�� ����������������  ����������, ����������������  ����������Arundinoideae���  ���������� и ����������Chloridoi-
deae�����������������������������������������      . Однако филогения видов каждого из этих 
подсемейств остается детально неизученной, 
а следовательно остается невыясненным БЧХ 
прародителя семейства злаков. Н.Н. Цвелев 
(�������������������������������������������     Tzvelev������������������������������������     , 1989) считает, что на современном 
этапе наших знаний изображение родственных 
отношений между трибами и подсемействами 
злаков правильнее представлять в виде не род
ственного древа, а поперечного сечения этого 
древа, как это сделал в свое время Г. Стеббинс 
(������������������������������������������     Stebbins����������������������������������     , 1956). На предложенной им схеме 
представлены трибы, расстояние которых от 
центра на этой схеме свидетельствует о степени 
их специализации.

На основании результатов кариологических 
исследований Н.П. Авдуловым (1931) впервые 
было сделано предположение о том, что исход-
ное базовое число хромосом для всех видов зла-
ков было х = 7, а виды с меньшим либо большим 
его числом являются производными от х = 7.

Наличие консервативных крупных блоков 
со сходным порядком генов в геномах видов, 
принадлежащих не только к разным трибам, 
но и даже к разным подсемействам злаков, 
позволило ряду исследователей предложить 
гипотетическую модель прародителя генома 
злаков в виде первоначальной хромосомы 
(������Moore� et� �� ��al., 1995). На примере этой модели 
предпринята попытка выяснить пути реорга-
низации геномов разных видов относительно 
генома риса и гипотетического прародителя. 
В основу этого сравнения были взяты резуль-
таты по локализации 20 ��������������������  RFLP����������������  -блоков риса на 
хромосомах видов злаков, различающихся по 
БЧХ. Результаты проведенного сравнительного 
анализа геномов шести видов злаков показали, 
что эволюция БЧХ геномов злаков сопровож-
далась неоднократной полиплоидизацией и 
дисплоидизацией, и что дупликации целых 
геномов являются существенным фактором в 
эволюции гаплоидных геномов злаков. Однако 
БЧХ прародителя оставалось невыясненным. 

В дальнейшем на основе сходства геномов 
злаков по количеству и линейному порядку 
консервативных блоков ДНК у видов, диверги-
ровавших в эволюции на протяжении 50–70 млн 
лет, наличия у них внутригеномных дупликаций 
и различных транслокаций, а также с учетом 

количества генов и размеров гаплоидных 
геномов были предложены схемы эволюции 
геномов злаков в виде концентрических кру-
гов и филогенетического древа (����������������� Salse������������ , ����������Feuillet��, 
2011). Прародительский геном злаков на этих 
схемах представлен пятью протохромосомами 
с минимальным размером генома и минималь-
ным количеством генов. Авторы предполагают, 
что прародительский геном х = 5 в эволюции 
прошел через дупликации целых геномов и 
межхромосомных транслокаций к формирова-
нию промежуточного прародительского генома 
х = 12. Согласно этим схемам геном риса х = 12 
сохранил БЧХ промежуточного прародителя. 
Уменьшение БЧХ генома кукурузы до х = 10 
произошло в результате объединения двух раз-
ных хромосом с последующей полиплоидизаци-
ей до х = 20 и уменьшением БЧХ до х = 10 (5+5) 
посредством 17 разных слияний хромосом. 
Промежуточный прародительский геном три-
бы �����������������������������������������    Triticeae��������������������������������     подвергся пяти разным слияниям 
хромосом, а геном ������������������������  Brachypodium������������   через семь 
слияний. Согласно предложенным схемам все 
виды злаков произошли от одного прародителя 
с х = 12, который в процессе эволюции сфор-
мировался в результате полиплоидизации двух 
разных видов с х = 6, а каждый из этих видов 
произошел от видов с х = 5 в результате струк-
турных преобразований некоторых хромосом.

В задачу настоящей работы входило вы-
яснить – действительно ли все виды злаков с 
разнообразием их БЧХ: от х = 2 до х = 13 могли 
произойти от одного прародителя с х = 12.

Результаты цитологических исследований 
показали, что размах изменчивости по БЧХ 
среди видов злаков значительный (х = 2–13). 
При этом виды одного рода имеют преиму-
щественно одно БЧХ, т. е. не различаются по 
этому признаку. Из этого следует, что БЧХ 
прародителя конкретного рода соответствует 
БЧХ видов этого рода злаков. Большинство 
триб (25 из 37 изученных) также имеют одно 
БЧХ, все входящие в них роды не различаются 
по данному признаку. Две трибы имеют х = 7, 
четыре х = 10, три х = 11, пятнадцать х = 12 и 
только одна х = 13. Из этого также следует, что 
БЧХ прародителя соответствует БЧХ конкрет-
ной трибы. 

В подсемействах �������������� ������������� Bamdusoideae�� ������������� , ������������� Oryzoideae���  и 
Arundinoideae�������������������������������     большинство триб злаков имеют 
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х = 12. Однако трибы подсемейства ���������Pooideae� 
различаются по БЧХ. Две трибы имеют х = 7, 
три х = 10 и одна х = 13. Виды родов злаков, 
включенные в остальные пять триб этого под-
семейства, различаются по БЧХ. Особенно 
большим разнообразием характеризуется триба 
Poeae��  (х = 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9, 10 и 13). Результаты 
исследования данного подсемейства указывают 
на то, что прародители триб этого подсемейства 
имели разные БЧХ. Существенные различия 
по БЧХ обнаружены между родами, вклю-
ченными в трибы подсемейств ��������������Chloridoideae�  
и ������������Panicoideae�.

Молекулярные исследования по составле-
нию генетических карт с помощью ����������� PFLP�������  проб, 
а также различных микросателлитных маркеров 
пока проведены только у одного вида Oryza� 
sativa ����������������  ������������������������  L���������������  ������������������������  . подсемейства ������������������������  Oryzoideae��������������  , четырех раз-
ных видов трех разных триб подсемейства �����Pani-
coideae��  (Sorghum� ������� �������bicolor ����L���., Zea�� ��� ����mays ����L���., Setaria� 
italica и Saccharum) и различных видов трибы 
Triticeae������������������  ��������������  ������ подсемейства ������������������  ������Pooideae����������  ������. В трибе ������Andro-
pogoneae���������������������  ����������������  подсемейства ����������������������� Panicoideae������������  обнаружено 
три разных БЧХ: х = 5, 9 и 10. У исследованного 
вида этой трибы Zea�� ��� ����mays х = 5+5, а у Sorghum� 
bicolor х = 10. Размах изменчивости БЧХ родов 
трибы ����������������������������������������    Paniceae��������������������������������     этого же подсемейства составил 
х = 7, 8, 9 и 13, а у вида этой трибы Setaria��� ����� �������italica 
х = 9. Триба ����������������������������������   Arundinelleae���������������������    имеет четыре разных 
БЧХ: х = 7, 9, 10 и 12. А БЧХ у Saccharum этой 
трибы х = 10. Возможно, что прародители триб 
этих подсемейств злаков также имели разные 
базовые числа хромосом.

С помощью ����������������������������   RFLP������������������������   -блоков риса было экспе-
риментально доказано, что геном кукурузы яв-
ляется аллополиплоидом, сформировавшимся 
в результате полиплоидии двух разных геномов 
с БЧХ х = 5. При этом на каждом их этих двух 
геномов обнаружена локализация 18 разных 
RFLP�����������������������������������������     -блоков риса. Оба эти генома существенно 
различаются по характеру локализации этих 
блоков как друг от друга, так и от генома риса. 
В геноме кукурузы нет хромосомы, подобной 
по локализации ����������������������������   RFLP������������������������   -блоков не только рису, 
но и остальным исследованным видам злаков. 
Результаты проведенных исследований указы-
вают на то, что геном кукурузы сформировался 
не вследствие дисплоидизации полиплоида с  
х = 20, а каждый из двух его геномов, вероятнее 
всего, прошел через многократную полиплои-

дизацию и дисплоидизацию. Подобное могло 
происходить и в эволюции прародителя генома 
видов трибы ������������ Triticeae���  ��c� х = 7. Только одна из 
семи хромосом генома ��������������������  D�������������������   пшеницы оказалась 
подобной хромосоме риса.

Неожиданными оказались и результаты 
по локализации ��������������������������  RFLP����������������������  -блоков на хромосомах 
Sorghum� ������� �������bicolor х = 10, принадлежащей к той 
же трибе, что и кукуруза. Экспериментально 
было доказано, что гаплоидный геном данного 
вида сорго также является аллополиплоидом. 
Однако 18 ��������������������������������   RFLP����������������������������   -блоков риса оказались лока-
лизованными на 10 разных хромосомах сорго. 
Дупликаций каждого из этих блоков в геноме 
этого вида не обнаружено, а по характеру ло-
кализации ��������������������������������  RFLP����������������������������  -блоков и последовательному 
их расположению на шести хромосомах геном 
сорго оказался сходен с геномом риса с х = 12 и 
геномом Saccharum ��c� х = 10. Из 20 ������������RFLP��������-блоков 
риса на этих шести хромосомах сорго локализо-
валось только 10 (1����������������������������������         a���������������������������������         , 1������������������������������        b�����������������������������        , 5��������������������������       a�������������������������       , 5����������������������      b���������������������      , 6������������������     a�����������������     , 6��������������    b�������������    , 8, 2, 4���� a���  и 
4�����������������������������������������������      b����������������������������������������������      ), что соответствует хромосомам риса: �������� R������� 1, ����R���5, 
R�������������������������������������������       6, ����������������������������������������      R���������������������������������������      8, ������������������������������������     R�����������������������������������     2 и �������������������������������   R������������������������������   4. Остальные четыре хромосомы 
сорго существенно различаются по характеру 
локализации набора ������������RFLP��������-блоков.

Результаты этого анализа подтверждают не 
только полиплоидное происхождение гаплоид-
ного генома сорго, но и полиплоидное происхож-
дение генома риса в результате аллополиплои-
дизации малохромосомных видов, существенно 
различающихся по набору крупных консерва-
тивных блоков. С помощью микросателлитов 
и других молекулярных методов установлено 
также, что геном риса содержит множественные 
дупликарии (������� ����������������������������   Guyot�� ����������������������������   , ����������������������������   Keller����������������������   , 2004), а микросател-
литы ������������������������������������   EST���������������������������������   -��������������������������������   SSR�����������������������������    индивидуальных хромосом ржи 
и ячменя локализуются на многих хромосомах 
риса (���������Varshney� et� �� ��al., 2005; ��������Hackauf� et� �� ��al., 2009). 
При этом из 20 консервативных блоков, выде-
ленных из генома риса, на пяти хромосомах 
локализуется по одному блоку, на шести – по 
два разных блока, и на одной – три. Результаты 
проведенных исследований указывают на то, 
что гаплоидный геном риса произошел вслед
ствие неоднократной аллополиплоидизации 
и дисплоидизации малохромосомных видов, 
претерпевших в свою очередь разную степень 
дисплоидии. С БЧХ, равным 12, исследован 
пока только один вид – Oryza�� ����� ������sativa ����������� L���������� . Поэтому 
вывод о прародительском гаплоидном геноме 
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для злаков с х = 12 преждевременен. С помо-
щью молекулярных исследований не изучены 
также геномы малохромосомных видов с х = 2 
и х = 3 трибы �������������������������������  Poeae��������������������������  , характеризующейся очень 
большим разнообразием БЧХ.

Результаты кариологических исследований 
показали, что БЧХ у злаков является очень кон-
сервативным признаком. На современном этапе 
эволюции гаплоидных геномов этого семейства 
покрытосеменных растений изменение БЧХ 
посредством полиплоидизации или добавлени-
ем к его геному отдельных хромосом оказалось 
невозможным. Экспериментально полученные 
формы растений с чужеродно дополненными 
хромосомами либо анеуплоидные по отдельным 
хромосомам гаплоидного генома оказываются 
цитологически нестабильными. Изменение 
БЧХ в результате перестроек хромосом остается 
возможным лишь посредством Робертсонов
ских транслокаций, которые часто происходят 
в мейозе межродовых и межвидовых гибридов 
в связи с унивалентным состоянием у них ряда 
хромосом. Экспериментально у видов трибы 
Triticeae���������������������������������     они получены. Кариотипы исследо-
ванных видов злаков имеют метацентрические 
и субметацентрические хромосомы, а видов с 
акроцентрическими хромосомами у злаков пока 
не обнаружено. Примеров экспериментально-
го изменения БЧХ в результате транслокаций 
между негомологичными хромосомами набора 
у видов злаков также пока нет. Встает вопрос: 
на каком этапе эволюции гаплоидных геномов 
видов семейства злаков произошел запрет на 
изменение БЧХ и какие факторы оказались 
определяющими в этом процессе?

Полагают, что самые ранние одноклеточные 
организмы (прокариоты) появились на земле 
около 3,5 млрд лет назад и на протяжении 2 
млрд лет они были единственной формой жиз-
ни, а эукариоты возникли только 1,5 млрд лет 
назад (Рейвн и др., 1990). На протяжении до-
вольно длительного периода первые эукариоты 
были гаплоидными и размножались преиму-
щественно бесполым путем посредством мито-
за, а переход на диплоидную фазу жизненного 
цикла и связанное с этим возникновение мейоза 
и регулярного полового способа размножения 
произошли около 850 млн лет назад (Райков, 
1982; ������������� �� ��������������������������   Maguire������ �� ��������������������������   , 1992; ��������������������������   Raikov��������������������   , 1995). Переход на 
диплоидную структуру ядра должен был со-

провождаться изменением его архитектоники. 
Должен был выработаться механизм, обеспе-
чивающий поддержание в одном ядре разных 
гаплоидных геномов.

В настоящее время накоплено достаточно 
много экспериментальных данных, подтверж-
дающих наличие в клеточном ядре эукариот 
упорядоченного пространственного располо-
жения хромосом. Результаты этих исследова-
ний указывают на то, что основной единицей 
пространственной организации генетического 
материала в ядре является гаплоидный набор 
хромосом (Щапова, 1971; Беннетт, 1986; Чу-
быкин, 2001).

Усовершенствование микроскопической тех-
ники позволило не только подтвердить наличие 
в клеточном ядре эукариот упорядоченного 
расположения хромосом (����������������  �� ����Tanaka����������  �� ����, 1981���� �� ����a��� �� ����, ��� ����b�� ����; ����Cre-
mer� et� �� ��al., 2001; ����������� ���������� �� �����������Foster����� ���������� �� �����������, ������������� �� �����������Bridger������ �� �����������, 2005; �����������Schneider��, 
Grosschedl������ �� ������������������������  , 2007; Щапова, 2010). Показано 
также, что пространственная организация хро-
мосом в ядре эукариот не только высокоупоря-
доченна, но и динамична. Установлено, что в 
процессе эволюции видов архитектоника ядра 
претерпевает изменение (Стегний, 1993; Стег-
ний, Вассерлауф, 1994; Вассерлауф, 2008).

С позиции упорядоченной пространственной 
организации хромосом в клеточном ядре пере-
ход на диплофазу должен был сопровождаться 
преобразованиями в структуре ядра, направлен-
ными на сохранение упорядоченности хромосом 
гаплоидного генома и на поддержание парного 
расположения гомологов при пространственном 
разобщении разных гаплоидных геномов, что и 
было в дальнейшем подтверждено результатами 
многих исследователей (������������� �� �������Feldman������ �� �������, 1966; �������Yacobi� 
et� �� ��al., 1982; Щапова, Кравцова, 1990; �����������Mikhailova� 
et� ��� ���al�., 1998; Чубыкин, 2001). 

Переход на диплофазу способствовал раз
общению между слиянием гаплоидных гамет 
и редукционным делением диплоидного ядра. 
В жизненном цикле ныне живущих видов рас-
тений, включая водоросли, мхи, папортники и 
семенные, наблюдается чередование гаплоид-
ной и диплоидной фаз, существенно различа-
ющихся по их продолжительности (Курсанов 
и др., 1966). Полагают, что предковые формы 
злаков произошли 65 млн лет назад. Однако 
неизвестно, как долго в эволюции злаков пре-
обладающей стадией жизненного цикла была 
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гаплофаза. Возможно, что эволюционные 
преобразования гаплоидных геномов злаков 
по увеличению или уменьшению их базового 
числа хромосом посредством полиплоидизации 
и дисплоидизации происходили в основном на 
стадии гаплофазы, а с переходом на стадию 
жизненного цикла с преобладанием диплофазы, 
возможно, и произошел запрет на дальнейшую 
полиплоидию гаплоидных геномов.

Известно также, что отдаленные гибриды 
злаков вследствие унивалентного состояния всех 
хромосом набора высокостерильны. Формиро-
вание жизнеспособных гамет у таких гибридов 
возможно только благодаря мейотической рес-
титуции, приводящей к формированию полипло-
идных форм (���������� �� ����������������� Aase������ �� ����������������� , 1930; ����������������� Wagenaar��������� , 1968). 

В результате проведенных нами цитоло-
гических исследований мейоза у пшенично-
ржаных и пшенично-пырейных гибридов были 
получены экспериментальные доказательства 
генетической обусловленности мейотической 
реституции у полигаплоидов (Щапова и др., 
1987а; Потапова, Щапова, 1989; Силкова и др., 
2003, 2011). Показано также, что образовавши-
еся от самоопыления полиплоидные формы в 
большинстве случаев являются анеуплоидами 
по 2–3 разным хромосомам, что приводит к на-
рушению расхождения унивалентных хромосом 
в мейотическом делении в последующем их 
поколении и образованию различных трансло-
каций между негомологичными хромосомами. 
Кроме этого, вновь образовавшиеся полипло-
иды в результате мейотической реституции 
межродовых гибридов в большинстве случаев 
являются также мейотически нестабильными, 
что приводит как к формированию различных 
межхромосомных транслокаций, так и к сниже-
нию уровня плоидности (Щапова и др., 1987б; 
Щапова, Кравцова, 1990). А в потомстве бек-
кроссов межродовых гибридов и полученных 
от них аллополиплоидов процесс стабилизации 
кариотипов этих гибридов сопровождается не 
только снижением уровня плоидности, но и 
различными межхромосомными замещениями 
(����������Shchapova� et� �� ��al., 1984).

Таким образом, результатами этих иссле-
дований установлено, что гибридизация видов 
злаков, различающихся по геномной структуре 
гаплоидных геномов, с последующей полиплои-
дизацией вследствие мейотической реституции 

и структурные преобразования отдельных хро-
мосом в ряде последующих поколений отда-
ленных гибридов являются единым процессом. 
Представления, касающиеся того, что вначале 
в эволюции гаплоидных геномов предковых 
форм злаков сформировались полиплоиды, а 
уже позже все имеющееся разнообразие БЧХ в 
данном семействе стало следствием дисплоиди-
зации прародительского полиплоидного генома, 
вряд ли являются верными. Эволюционные 
преобразования гаплоидных геномов и их БЧХ 
на каждом этапе сопровождались гибридиза-
цией, полиплоидизацией и дисплоидизацией. 
Характер этих преобразований в зависимости 
от генотипа гибридов был различен.

Заключение

Результаты проведенных исследований ука-
зывают на то, что эволюционные преобразова-
ния, связанные с увеличением БЧХ гаплоидных 
геномов посредством полиплоидии у злаков, в 
основном были приостановлены еще на уров-
не формирования родов, вероятно, в период 
перехода на устойчивую спорофитную фазу 
жизненного цикла. Различия между родами 
одной трибы по БЧХ являются результатом либо 
дальнейшей дисплоидизации прародительско-
го гаплоидного генома исходного рода, либо 
немонофилетического происхождения родов, 
включенных в трибу. Запрет на дальнейшую 
полиплоидизацию гаплоидных геномов мог, 
вероятно, быть результатом преобразования 
архитектоники клеточного ядра в процессе пе-
рехода с преимущественно спорофитной фазы 
жизненного цикла злаков на гаметофитную.

На основании имеющихся на сегодня резуль-
татов сделан вывод, что эволюция гаплоидных 
геномов злаков и их базовых чисел хромосом 
является результатом неоднократной гибри-
дизации с последующей полиплоидизацией и 
дисплоидизацией предковых малохромосомных 
видов злаков с х = 1–3.

Гаплоидные геномы видов разных триб 
претерпели разную степень дисплоидизации. 
Филогению видов разных родов и отдельных 
триб следует рассматривать не как производ-
ные от одного предкового прародительского 
полиплоидного гаплоидного генома, а как 
параллельные ряды, произошедшие от разных 
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предковых форм, различающихся по БЧХ. В 
исследованиях филогении морфологическое 
сходство видов разных триб злаков желательно 
также рассматривать с учетом «Закона гомо-
логических рядов в наследственной изменчи-
вости», сформулированного Н.И. Вавиловым 
(����������������������������������������������    Vavilov���������������������������������������    , 1922), согласно которому родственные 
виды и рода в значительной степени повторяют 
друг друга в своей изменчивости. При этом го-
мологическую изменчивость следует, вероятно, 
учитывать не только на организменном, но и на 
клеточном уровне.
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Summary

Poaceae (Barnh.) are a large angiosperm taxon. It includes over 10,000 species, belonging to 700 genera 
and 41 tribes. This paper presents a comparison of the basic chromosome numbers (BCNs) in species of 
372 genera from 37 Poaceae tribes. Although BCNs broadly vary in the family (x = 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 
11, 12, 13), this trait is conservative. Species of one genus have mainly identical BCNs. In most genera,  
x = 10 (31,9 %) or 7 (29,5 %). Twenty-five tribes show no BCN differences among their genera: x = 13 in 
1 tribe; 7, in 2, 11, in 3; 10, in 4, and 12, in 15. Other tribes have several BCNs each. The Poeae tribe is the 
most variable in this trait: x = 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9, 10, 13. 
Similarity of genetic maps in species belonging not only to different tribes but even to different Poaceae 
subfamilies was established by using RFLP and EST–SSR markers. There is also experimental evidence that 
the diversity in BCN in the Poaceae family was caused by multiple hybridization followed by polyploidization 
and dysploidization of ancestral species with few chromosomes. 
Studies of chromosome numbers and molecular mapping of Poaceae species with  RFLP and EST–SSR 
markers indicate that  the evolutionary transformations of the haploid genomes and, as a consequence, 
their BCNs, by polyploidization and dysploidization were completed in general in ancestral species of the 
presently existing genera. The present BCN diversity in the family stems from the fact that the ancestors 
of different genera underwent different degrees of polyploidization and dysploidization. Phylogenetically, 
species of different genera should be regarded as parallel series originating by crosses of related species 
with few chromosomes rather than descendants of a single ancestor with a polyploid genome. 
It is suggested that further transformation of haploid genomes in ancestors by polyploidization and 
dysploidization was arrested by the transition of Poaceae to the stable sporophytic phase of the life cycle. 
Probably, the main factor responsible for this arrest was a significant modification of the cell nucleus 
structure associated with the transition to the stable diplophase. 

Key words: Poaceae family, basic chromosome number, haploid genome, systematics, phylogeny, species 
evolution. 


