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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.

Ключевые слова: семейство злаковых, базовое число хромосом, гаплоидный геном, систематика, 
филогения, эволюция видов.

Введение

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

признакам не только среди покрытосеменных 
растений, но и в пределах класса однодольных 
(Liliopsi�a). Исходя из обособленности злаков,Liliopsi�a). Исходя из обособленности злаков,). 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-Ben-
netzen, Freeling, 1997)., Freeling, 1997).Freeling, 1997)., 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�� �ellogg,Tzvelev, 1989�� �ellogg,, 1989�� �ellogg,�ellogg,, 
1998, 2001). Согласно систематике, предло-
женной Н.Н. Цвелевым (Tzvelev, 1989), все име-Tzvelev, 1989), все име-, 1989), все име-
ющееся разнообразие видов злаков поделено 
на два подсемейства: Bambusoi�eae и Pooi�eae.Bambusoi�eae и Pooi�eae. и Pooi�eae.Pooi�eae.. 
В подсемейство Bambusoi�eae включено 14Bambusoi�eae включено 14 включено 14 
триб, а в Pooi�eae 27 триб пяти разных групп:Pooi�eae 27 триб пяти разных групп: 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 
Pooi�eae на несколько подсемейств: �ryzoi�eae, на несколько подсемейств: �ryzoi�eae,�ryzoi�eae,, 
Pooi�eae, �run�inoi�eae, �hlori�oi�eae, Panicoi-, �run�inoi�eae, �hlori�oi�eae, Panicoi-�run�inoi�eae, �hlori�oi�eae, Panicoi-, �hlori�oi�eae, Panicoi-�hlori�oi�eae, Panicoi-, Panicoi-Panicoi-
�eae (�athe�s (�athe�s�athe�s et� �� ����., 2000). Трибы злаков подсе-
мейства Pooi�eae, отнесенные Н.Н. Цвелевым кPooi�eae, отнесенные Н.Н. Цвелевым к, 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 (�oncharov�oncharov et� �� ����., 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 (Briz� L.) базовое число хро-L.) базовое число хро-.) базовое число хро-
мосом оказалось х = 5, а у видов родов Schismus 
Beauv. и. и Sphenopus Trin. –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 �or�eae (= Triticeae) с�or�eae (= Triticeae) с (= Triticeae) сTriticeae) с) 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). ПриTzvelev, 1989). При, 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 P�nicum L. иL. и. и Po� L. У двух родов злаковL. У двух родов злаков. У двух родов злаков 
обнаружено наименьшее БЧХ х = 2: �ingeria�ingeria  
P. Smirn. и Сolpo�ium Trin. трибы Poaceae (Цве-. Smirn. и Сolpo�ium Trin. трибы Poaceae (Цве-Smirn. и Сolpo�ium Trin. трибы Poaceae (Цве-. и Сolpo�ium Trin. трибы Poaceae (Цве-olpo�ium Trin. трибы Poaceae (Цве- Trin. трибы Poaceae (Цве-Trin. трибы Poaceae (Цве-. трибы Poaceae (Цве-Poaceae (Цве- (Цве-
лев, Жукова, 1974). 

В подсемействе Bambusoi�eae из 111 родовBambusoi�eae из 111 родов 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: BambuseaeBambuseae х = 9, 10, 12, а у �lyreae�lyreae 
х = 9, 10, 11.

У остальных пяти подсемейств из 778 родов 
27 триб БЧХ определено у видов 263 родов 26 
разных триб. В подсемействе Pooi�eae размахPooi�eae размах 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 PoeaePoeae 
(х = 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9, 10, 13). Трибы Triticeae иTriticeae и и 
Bromeae имеют имеют х = 7, Brachypo�ieae –Brachypo�ieae – – х = 5, 7, а 
Phleeae х = 5, 9. У трех триб (Bryl�inieae, �iar-Bryl�inieae, �iar-, �iar-�iar-
rheneae, Lygeeae), Lygeeae)Lygeeae)) х = 10, у двух триб (�eliceae,�eliceae,, 
Stipeae)) х = 9, 10, у BrachyelytreaeBrachyelytreae х = 11, а у 
Nar�eae х = 13.

В подсемействе �ryzoi�eae две изученные�ryzoi�eae две изученные две изученные 
трибы имеют х = 12, у пяти триб подсемейства 
�run�inoi�eae х = 12, одной х = 11, у другой  
х = 6, 9, 12, в подсемействе Panicoi�eaePanicoi�eae х = 5, 8, 
9, 10, 12, 13, а у �hlori�oi�eae�hlori�oi�eae 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 Bambusoi�eae из 11 триб только у двухBambusoi�eae из 11 триб только у двух из 11 триб только у двух 
обнаружены разные БЧХ, а остальные имели  
х = 12. У двух кариологически изученных триб 
подсемейства �ryzoi�eae�ryzoi�eae х = 12. У пяти из семи 
триб подсемейства �run�inoi�eae БЧХ также�run�inoi�eae БЧХ также БЧХ также 
равно х = 12, у одной трибы х = 11 и другой  
х = 6, 9 и 12. Таким образом, у большинства триб 
подсемейств Bambusoi�eae, �ryzoi�eae и �run-Bambusoi�eae, �ryzoi�eae и �run-, �ryzoi�eae и �run-�ryzoi�eae и �run- и �run-�run-
�inoi�eae х = 12. Большим разнообразием БЧХ 
характеризуется подсемейство Pooi�eae. У двухPooi�eae. У двух. 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 PoeaePoeae  
(х = 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9, 10, 13). Одна кариологи-

чески исследованная триба подсемейства �hlo-�hlo-
ri�oi�eae и три из четырех триб подсемейства и три из четырех триб подсемейства 
Panicoi�eae имеют также большое разнообразие 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 (�ellogg, 1998). Однакоpg (�ellogg, 1998). Однако (�ellogg, 1998). Однако�ellogg, 1998). Однако, 1998). Однако 
хромосомы крупного размера имеют только 
виды подсемейства Pooi�eae (6,0–18,8 pg).Pooi�eae (6,0–18,8 pg). (6,0–18,8 pg).pg).).

Гомология генетических карт  
геномов разных видов злаков, 

составленных с использованием  
RFLP�� и E������R��маркеров�� и E������R��маркеровE������R��маркеров����R��маркеров��R��маркеров��маркеров 

Первые генетические карты геномов злаков 
были составлены на основе RFLP маркеровRFLP маркеров маркеров 
(restriction fragment length polymorphism) для ви-restriction fragment length polymorphism) для ви- fragment length polymorphism) для ви-fragment length polymorphism) для ви- length polymorphism) для ви-length polymorphism) для ви- polymorphism) для ви-polymorphism) для ви-) для ви-
дов, принадлежащих не только к разным родам, 
но и к разным трибам и подсемействам (�ulbert�ulbert 
et� �� ����., 1990�� �hit�us�hit�us et� �� ����., 1992�� �hn, Tan�sley,�hn, Tan�sley,, Tan�sley,Tan�sley,, 
1993�� �oore�oore et� �� ����., 1995�� Bennetzen, Freeling,Bennetzen, Freeling,, Freeling,Freeling,, 
1997�� �aut, �oebley, 1997). При сравнительном�aut, �oebley, 1997). При сравнительном, �oebley, 1997). При сравнительном�oebley, 1997). При сравнительном, 1997). При сравнительном 
анализе генетических карт трех разных геномов 
гексаплоидной пшеницы Trit�icum �est�i�um ���������est�i�um L.L.. 
BBАА�� 6АА�� 6�� 6 6х = 42, составленных с помощью 
RFLP-проб ДНК, было установлено не только-проб ДНК, было установлено не только 
родство этих трех геномов, произошедших в 
результате полиплоидизации от трех разных 
диплоидных видов трибы Poaceae подсемействаPoaceae подсемейства подсемейства 
Pooi�eae, но и то, что порядок генов этих гено-, но и то, что порядок генов этих гено-
мов пшеницы сходен (�oore�oore et� �� ����., 1995). 

При сравнительном анализе генетических 
карт ржи Sec��e cere��e �������cere��e L. 2L. 2. 2х = 14 и гексапло-
идной пшеницы Trit�icum �est�i�um ���������est�i�um L. 6L. 6. 6х = 42,  
принадлежащих к разным родам трибы Triti-Triti-
ceae, было установлено не только родство их, было установлено не только родство их 
геномов, но существенные различия по нали-
чию транслокаций между негомологичными 
хромосомами генома ржи, возникших в про-
цессе эволюции (�evos�evos et� �� ����., 1993). Оказалось, 
что плечи хромосом ржи S�� cere��e. �������cere��e L. 2RS, 3RL,L. 2RS, 3RL,. 2RS, 3RL,RS, 3RL,, 3RL,RL,, 
4RL, 5RL, 6RS, 6RL, 7RS и 7RL имеют по отно-RL, 5RL, 6RS, 6RL, 7RS и 7RL имеют по отно-, 5RL, 6RS, 6RL, 7RS и 7RL имеют по отно-RL, 6RS, 6RL, 7RS и 7RL имеют по отно-, 6RS, 6RL, 7RS и 7RL имеют по отно-RS, 6RL, 7RS и 7RL имеют по отно-, 6RL, 7RS и 7RL имеют по отно-RL, 7RS и 7RL имеют по отно-, 7RS и 7RL имеют по отно-RS и 7RL имеют по отно- и 7RL имеют по отно-RL имеют по отно- 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 Ze� 
m�ys L. 2L. 2. 2х = 20 и сорго Sorghum �ico�or ��������ico�or (L.) �o-L.) �o-.) �o-�o-
ench. 2. 2х = 20, составленных с использованием 
RFLP маркеров ДНК кукурузы, было установ- маркеров ДНК кукурузы, было установ-
лено также, что геномы этих видов, принадле-
жащих к разным родам трибы �n�ropogoneae�n�ropogoneae 
�um., обладают консервативными блоками со., обладают консервативными блоками со 
сходным числом и расположением в них генов 
(�ulbert�ulbert et� �� ����., 1990�� �hit�us�hit�us et� �� ����., 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 (�aut,�aut,, 
�oebley, 1997)., 1997).

� помощью метода F�S� (��uorescence in situ помощью метода F�S� (��uorescence in situF�S� (��uorescence in situ (��uorescence in situ��uorescence in situ in situin situ situsitu 
hybri�ization) были получены также результаты,) были получены также результаты, 
указывающие на тетраплоидное происхождение 
генома Sorghum �ico�or ��������ico�or (�omez�omez et� �� ����., 1998).

С помощью RFLP блоков риса проведенRFLP блоков риса проведен блоков риса проведен 
сравнительный анализ геномов шести видов 
злаков пяти разных триб, различающихся по 
БЧХ: 1) Oryz� s�t�i�� ������s�t�i�� L.L.. x = 12 (�ryzeae �um.)���ryzeae �um.)�� �um.)���um.)��.)�� 
2) S�cch�rum x = 10 (�run�inelleae Ra��i.)���run�inelleae Ra��i.)�� Ra��i.)��Ra��i.)��.)��  
3) Sorghum �ico�or ��������ico�or x = 10 и Ze� m�ys ����m�ys L.L.. х = 5+5 
(�n�ropogoneae �um.),�n�ropogoneae �um.), �um.),�um.),.), Set��ri� it���ic� �������it���ic� х = 9 (Pani-Pani-
ceae R. Br.) и R. Br.) иR. Br.) и. Br.) иBr.) и.) и Trit�icum �est�i�um ���������est�i�um L. геном �L. геном �. геном �� x = 7  
(Poaceae) (�oorePoaceae) (�oore) (�oore�oore et� ���� ��.������, 1995 ). Виды S�cch��
rum, S�� �ico�or. ��������ico�or, Z�� m�ys. ����m�ys и S�� it���ic�. �������it���ic� принадлежат 
к подсемейству Panicoi�eae, аPanicoi�eae, а, а T�� �est�i�um. ���������est�i�um –  
к подсемейству Pooi�eae.Pooi�eae..

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

 Сравнительный анализ локализации RFLPRFLP 
блоков риса на хромосомах этих видов злаков 
показал, что геномы видов O�� s�t�i��. ������s�t�i�� L.,L.,., S�cch��
rum, S�� �ico�or. ��������ico�or (L.) �oench. сходны по локали-L.) �oench. сходны по локали-.) �oench. сходны по локали-�oench. сходны по локали-. сходны по локали-
зации и последовательному расположению этих 
блоков на шести разных хромосомах этих видов. 
S�� it���ic�. �������it���ic� (L.) Beauv. имеет подобный характерL.) Beauv. имеет подобный характер.) Beauv. имеет подобный характерBeauv. имеет подобный характер. имеет подобный характер 
локализации блоков на четырех хромосомах,  
� геном пшеницы – только на двух, а хромо- геном пшеницы – только на двух, а хромо-
сомы кукурузы не имеют подобных по набору 
и последовательной локализации RFLP блоковRFLP блоков 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 S�cch�rum по сравнению с x = 12 
у Oryz� s�t�i�� ������s�t�i�� 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 12a,a,, 
12b другой хромосомы уb другой хромосомы у другой хромосомы у S�cch�rum, а также 
преобразования двух хромосом посредством 
выделения блока 3c в отдельную хромосомуc в отдельную хромосому в отдельную хромосому 
и включения блока 10 в хромосому вместо 3c.c.. 
Уменьшение базового числа хромосом до х = 10  
у S�� �ico�or. ��������ico�or могло быть обусловлено включением 
хромосомы с блоком 10 в хромосому с блоками 
3a, 3b, 3c, а также объединением двух хромосомa, 3b, 3c, а также объединением двух хромосом, 3b, 3c, а также объединением двух хромосомb, 3c, а также объединением двух хромосом, 3c, а также объединением двух хромосомc, а также объединением двух хромосом, а также объединением двух хромосом 
с блоками 9 и 7 и отсутствием блоков 11b и 12b.b и 12b. и 12b.b.. 
Уменьшение БЧХ до х = 9 у S�� it���ic�. �������it���ic� могло 
произойти вследствие объединения двух хро-
мосом с блоками 1a, 1b и 5a, 5b, двух хромосомa, 1b и 5a, 5b, двух хромосом, 1b и 5a, 5b, двух хромосомb и 5a, 5b, двух хромосом и 5a, 5b, двух хромосомa, 5b, двух хромосом, 5b, двух хромосомb, двух хромосом, двух хромосом 
с блоками 3a, 3b, 3c и 10, а также хромосом сa, 3b, 3c и 10, а также хромосом с, 3b, 3c и 10, а также хромосом сb, 3c и 10, а также хромосом с, 3c и 10, а также хромосом сc и 10, а также хромосом с и 10, а также хромосом с 
блоками 9 и 7 и отсутствием 11b и 12b.b и 12b. и 12b.b..

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

Отличия в локализации RFLP блоков вRFLP блоков в 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 � пшеницы (� пшеницы ( пшеницы (х = 7) только хромо-
сомы 3� (1a 1b) и 6� (2) оказались подобными� (1a 1b) и 6� (2) оказались подобными (1a 1b) и 6� (2) оказались подобнымиa 1b) и 6� (2) оказались подобными 1b) и 6� (2) оказались подобнымиb) и 6� (2) оказались подобными) и 6� (2) оказались подобными� (2) оказались подобными (2) оказались подобными 
по локализации блоков хромосомам генома 
риса. Три хромосомы пшеницы могли быть 
результатом слияния двух разных хромосом: 
1� (5a, 5b и 10), 2� (4a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8),� (5a, 5b и 10), 2� (4a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8), (5a, 5b и 10), 2� (4a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8),a, 5b и 10), 2� (4a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8),, 5b и 10), 2� (4a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8),b и 10), 2� (4a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8), и 10), 2� (4a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8),� (4a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8), (4a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8),a, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8),, 4b и 7), 7� (6a, 6b и 8),b и 7), 7� (6a, 6b и 8), и 7), 7� (6a, 6b и 8),� (6a, 6b и 8), (6a, 6b и 8),a, 6b и 8),, 6b и 8),b и 8), и 8),  
а хромосома 5� – результатом слияния трех� – результатом слияния трех – результатом слияния трех 
разных хромосом с блоками 11a, 11b и 12a,a, 11b и 12a,, 11b и 12a,b и 12a, и 12a,a,, 
12b и 9 и добавочным блоком 3a. В геноме �b и 9 и добавочным блоком 3a. В геноме � и 9 и добавочным блоком 3a. В геноме �a. В геноме �. В геноме �� 
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пшеницы локализованы все 20 разных RFLPRFLP 
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 (e�presse� se�uence tag) иEST (e�presse� se�uence tag) и (e�presse� se�uence tag) иe�presse� se�uence tag) и se�uence tag) иse�uence tag) и tag) иtag) и) и 
микросателлитных маркеров пшеницы (��S)��S)) 
было локализовано 44 ��S-локуса пшеницы��S-локуса пшеницы-локуса пшеницы 
на хромосомах ржи (�hlest�ina�hlest�ina et� �� ����., 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  
Aegi�ops L. с помощью микросателлитов SSRL. с помощью микросателлитов SSR. с помощью микросателлитов SSRSSR 
пшеницы показали не только гомологию их 
геномов, но и наличие межхромосомных транс-
локаций (��onina��onina et� �� ����., 2005).

С помощью EST-SSR изучено родство гено-EST-SSR изучено родство гено--SSR изучено родство гено-SSR изучено родство гено- изучено родство гено-
ма ячменя Hordeum �u�g�re ��������u�g�re L. сL. с. с Tt�it�icum �est�i� �������est�i� 
�um L.,L.,., Sec��e cere��e �������cere��e L. иL. и. и Oryz� s�t�i�� ������s�t�i�� L. (�arsh-L. (�arsh-. (�arsh-�arsh-
ney et� �� ����., 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� и 7� обнаружена на хро-� и 7� обнаружена на хро- и 7� обнаружена на хро-� обнаружена на хро- обнаружена на хро-
мосомах ржи 6R и 4R и пяти разных хромосомахR и 4R и пяти разных хромосомах и 4R и пяти разных хромосомахR и пяти разных хромосомах и пяти разных хромосомах 
ячменя 2�, 3�, 4�, 6� и 7� на хромосомах�, 3�, 4�, 6� и 7� на хромосомах, 3�, 4�, 6� и 7� на хромосомах�, 4�, 6� и 7� на хромосомах, 4�, 6� и 7� на хромосомах�, 6� и 7� на хромосомах, 6� и 7� на хромосомах� и 7� на хромосомах и 7� на хромосомах� на хромосомах на хромосомах 
3�, 2� и 7�, 2�, 2� и 5B, 2B пшеницы соответ-�, 2� и 7�, 2�, 2� и 5B, 2B пшеницы соответ-, 2� и 7�, 2�, 2� и 5B, 2B пшеницы соответ-� и 7�, 2�, 2� и 5B, 2B пшеницы соответ- и 7�, 2�, 2� и 5B, 2B пшеницы соответ-�, 2�, 2� и 5B, 2B пшеницы соответ-, 2�, 2� и 5B, 2B пшеницы соответ-�, 2� и 5B, 2B пшеницы соответ-, 2� и 5B, 2B пшеницы соответ-� и 5B, 2B пшеницы соответ- и 5B, 2B пшеницы соответ-B, 2B пшеницы соответ-, 2B пшеницы соответ-B пшеницы соответ- пшеницы соответ-
ственно. Неожиданными оказались результаты 
по локализации блоков ячменя на хромосомах 
риса. Блоки 1� хромосомы ячменя оказались� хромосомы ячменя оказались хромосомы ячменя оказались 
локализованными на трех разных хромосомах 
риса (R1, R5, R10), 2� – также на трех хромо-R1, R5, R10), 2� – также на трех хромо-1, R5, R10), 2� – также на трех хромо-R5, R10), 2� – также на трех хромо-5, R10), 2� – также на трех хромо-R10), 2� – также на трех хромо-10), 2� – также на трех хромо-� – также на трех хромо- – также на трех хромо-
сомах риса (R3, R4, R12), 3� – на четырех (R1,R3, R4, R12), 3� – на четырех (R1,3, R4, R12), 3� – на четырех (R1,R4, R12), 3� – на четырех (R1,4, R12), 3� – на четырех (R1,R12), 3� – на четырех (R1,12), 3� – на четырех (R1,� – на четырех (R1, – на четырех (R1,R1,1, 
R2, R4, R8), 4� – на шести (R2, R3, R5, R7, R8,2, R4, R8), 4� – на шести (R2, R3, R5, R7, R8,R4, R8), 4� – на шести (R2, R3, R5, R7, R8,4, R8), 4� – на шести (R2, R3, R5, R7, R8,R8), 4� – на шести (R2, R3, R5, R7, R8,8), 4� – на шести (R2, R3, R5, R7, R8,� – на шести (R2, R3, R5, R7, R8, – на шести (R2, R3, R5, R7, R8,R2, R3, R5, R7, R8,2, R3, R5, R7, R8,R3, R5, R7, R8,3, R5, R7, R8,R5, R7, R8,5, R7, R8,R7, R8,7, R8,R8,8, 
R10), 5� – на четырех (R3, R7, R9, R12), 6� –10), 5� – на четырех (R3, R7, R9, R12), 6� –� – на четырех (R3, R7, R9, R12), 6� – – на четырех (R3, R7, R9, R12), 6� –R3, R7, R9, R12), 6� –3, R7, R9, R12), 6� –R7, R9, R12), 6� –7, R9, R12), 6� –R9, R12), 6� –9, R12), 6� –R12), 6� –12), 6� –� – –  
на трех (R2, R8, R10), 7� – на шести (R2, R5,R2, R8, R10), 7� – на шести (R2, R5,2, R8, R10), 7� – на шести (R2, R5,R8, R10), 7� – на шести (R2, R5,8, R10), 7� – на шести (R2, R5,R10), 7� – на шести (R2, R5,10), 7� – на шести (R2, R5,� – на шести (R2, R5, – на шести (R2, R5,R2, R5,2, R5,R5,5, 
R6, R8, R9, R12).6, R8, R9, R12).R8, R9, R12).8, R9, R12).R9, R12).9, R12).R12).12).

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

11, а 3R, 4R и 7R – на 9. На хромосомах рисаR, 4R и 7R – на 9. На хромосомах риса, 4R и 7R – на 9. На хромосомах рисаR и 7R – на 9. На хромосомах риса и 7R – на 9. На хромосомах рисаR – на 9. На хромосомах риса – на 9. На хромосомах риса 
R1, R2 и R3 обнаружены блоки от семи хро-1, R2 и R3 обнаружены блоки от семи хро-R2 и R3 обнаружены блоки от семи хро-2 и R3 обнаружены блоки от семи хро-R3 обнаружены блоки от семи хро-3 обнаружены блоки от семи хро-
мосом ржи, на хромосомах R4, R6, R8 и R12 –R4, R6, R8 и R12 –4, R6, R8 и R12 –R6, R8 и R12 –6, R8 и R12 –R8 и R12 –8 и R12 –R12 –12 –  
от шести хромосом ржи, на хромосомах R5, R7,R5, R7,5, R7,R7,7, 
R10 и R11 – от пяти хромосом ржи, а у R9 – от10 и R11 – от пяти хромосом ржи, а у R9 – отR11 – от пяти хромосом ржи, а у R9 – от11 – от пяти хромосом ржи, а у R9 – отR9 – от9 – от 
четырех разных хромосом ржи.

При использовании разных молекулярных ме-
тодов в геноме риса обнаружены множественные 
дупликации (�uyot, �eller, 2004). Оказалось, что�uyot, �eller, 2004). Оказалось, что, �eller, 2004). Оказалось, что�eller, 2004). Оказалось, что, 2004). Оказалось, что 
хромосома риса R1 содержит блоки хромосомR1 содержит блоки хромосом1 содержит блоки хромосом 
R3 и R5, R2 – R4 и R6, R3 – R1, R5, R7, R103 и R5, R2 – R4 и R6, R3 – R1, R5, R7, R10R5, R2 – R4 и R6, R3 – R1, R5, R7, R105, R2 – R4 и R6, R3 – R1, R5, R7, R10R2 – R4 и R6, R3 – R1, R5, R7, R102 – R4 и R6, R3 – R1, R5, R7, R10R4 и R6, R3 – R1, R5, R7, R104 и R6, R3 – R1, R5, R7, R10R6, R3 – R1, R5, R7, R106, R3 – R1, R5, R7, R10R3 – R1, R5, R7, R103 – R1, R5, R7, R10R1, R5, R7, R101, R5, R7, R10R5, R7, R105, R7, R10R7, R107, R10R1010 
и R12, 4R – R2, R8 и R10, R5 – R1 и R3, R6 –R12, 4R – R2, R8 и R10, R5 – R1 и R3, R6 –12, 4R – R2, R8 и R10, R5 – R1 и R3, R6 –R – R2, R8 и R10, R5 – R1 и R3, R6 – – R2, R8 и R10, R5 – R1 и R3, R6 –R2, R8 и R10, R5 – R1 и R3, R6 –2, R8 и R10, R5 – R1 и R3, R6 –R8 и R10, R5 – R1 и R3, R6 –8 и R10, R5 – R1 и R3, R6 –R10, R5 – R1 и R3, R6 –10, R5 – R1 и R3, R6 –R5 – R1 и R3, R6 –5 – R1 и R3, R6 –R1 и R3, R6 –1 и R3, R6 –R3, R6 –3, R6 –R6 –6 –  
R2, R7 – R3, R8 – R9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –2, R7 – R3, R8 – R9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –R7 – R3, R8 – R9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –7 – R3, R8 – R9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –R3, R8 – R9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –3, R8 – R9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –R8 – R9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –8 – R9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –R9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –9 и R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –R4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –4, R9 – R8, R10 – R3, R11 –R9 – R8, R10 – R3, R11 –9 – R8, R10 – R3, R11 –R8, R10 – R3, R11 –8, R10 – R3, R11 –R10 – R3, R11 –10 – R3, R11 –R3, R11 –3, R11 –R11 –11 –  
R9, R12 – R3 и R11.9, R12 – R3 и R11.R12 – R3 и R11.12 – R3 и R11.R3 и R11.3 и R11.R11.11.

С помощью С-метода дифференциального 
окрашивания хромосом у видов рода Trit�icum L.L.. 
трибы Triticeae �um. обнаружены также струк-Triticeae �um. обнаружены также струк- �um. обнаружены также струк-�um. обнаружены также струк-. обнаружены также струк-
турные перестройки между негомологичными 
хромосомами геномов (Ba�aevaBa�aeva et� �� ����., 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.Brassicaceae Burnett. Burnett.Burnett.. 
(Yogees�aran �� ��., 2005�� Lysa� �� ��., 2006�� 
�uerra, 2008) и Liliaceae �uss. (�ipp, 2007).и Liliaceae �uss. (�ipp, 2007). Liliaceae �uss. (�ipp, 2007).(�ipp, 2007).�ipp, 2007)., 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�� �ellogg,Bennetzen, Freeling, 1997�� �ellogg,, Freeling, 1997�� �ellogg,Freeling, 1997�� �ellogg,, 1997�� �ellogg,�ellogg,, 
1998, 2001�� �athe�s�athe�s et� �� ����., 2000). Одна из вет-
вей этой радиации включает подсемейства: 
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Bambusoi�eae, �ryzoi�eae и Pooi�eae, а вторая, �ryzoi�eae и Pooi�eae, а вторая�ryzoi�eae и Pooi�eae, а вторая и Pooi�eae, а втораяPooi�eae, а вторая, а вторая 
ветвь – Panicoi�eae, �run�inoi�eae и �hlori�oi-Panicoi�eae, �run�inoi�eae и �hlori�oi-, �run�inoi�eae и �hlori�oi-�run�inoi�eae и �hlori�oi- и �hlori�oi-�hlori�oi-
�eae. Однако филогения видов каждого из этих. 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 современномTzvelev, 1989) считает, что на современном, 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 схемеStebbins, 1956). На предложенной им схеме, 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 
(�oore�oore et� �� ����., 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 наRFLP-блоков риса на-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,Salse, Feuillet,, Feuillet,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 слияниямTriticeae подвергся пяти разным слияниям подвергся пяти разным слияниям 
хромосом, а геном Brachypo�ium через семьBrachypo�ium через семь 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 Bam�usoi�eae, �ryzoi�eae иBam�usoi�eae, �ryzoi�eae и, �ryzoi�eae и�ryzoi�eae и и 
�run�inoi�eae большинство триб злаков имеют большинство триб злаков имеют 
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х = 12. Однако трибы подсемейства Pooi�eaePooi�eae 
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 �hlori�oi�eae�hlori�oi�eae  
и Panicoi�eae.Panicoi�eae..

Молекулярные исследования по составле-
нию генетических карт с помощью PFLP проб,PFLP проб, проб, 
а также различных микросателлитных маркеров 
пока проведены только у одного вида Oryz� 
s�t�i�� L. подсемейства �ryzoi�eae, четырех раз-L. подсемейства �ryzoi�eae, четырех раз-. подсемейства �ryzoi�eae, четырех раз-�ryzoi�eae, четырех раз-, четырех раз-
ных видов трех разных триб подсемейства Pani-Pani-
coi�eae ( (Sorghum �ico�or ��������ico�or L.,L.,., Ze� m�ys ����m�ys L.,L.,., Set��ri� 
it���ic� и S�cch�rum) и различных видов трибы 
Triticeae подсемейства Pooi�eae. В трибе�n�ro- подсемейства Pooi�eae. В трибе�n�ro-Pooi�eae. В трибе�n�ro-. В трибе �n�ro-�n�ro-
pogoneae подсемейства Panicoi�eae обнаружено подсемейства Panicoi�eae обнаруженоPanicoi�eae обнаружено обнаружено 
три разных БЧХ: х = 5, 9 и 10. У исследованного 
вида этой трибы Ze� m�ys ����m�ys х = 5+5, а у Sorghum 
�ico�or х = 10. Размах изменчивости БЧХ родов 
трибы Paniceae этого же подсемейства составилPaniceae этого же подсемейства составил этого же подсемейства составил 
х = 7, 8, 9 и 13, а у вида этой трибы Set��ri� it���ic� �������it���ic� 
х = 9. Триба �run�inelleae имеет четыре разных�run�inelleae имеет четыре разных имеет четыре разных 
БЧХ: х = 7, 9, 10 и 12. А БЧХ у S�cch�rum этой 
трибы х = 10. Возможно, что прародители триб 
этих подсемейств злаков также имели разные 
базовые числа хромосом.

С помощью RFLP-блоков риса было экспе-RFLP-блоков риса было экспе--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-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,RFLP-блоков не только рису,-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 cTriticeae c cc х = 7. Только одна из 
семи хромосом генома � пшеницы оказалась� пшеницы оказалась пшеницы оказалась 
подобной хромосоме риса.

Неожиданными оказались и результаты 
по локализации RFLP-блоков на хромосомахRFLP-блоков на хромосомах-блоков на хромосомах 
Sorghum �ico�or ��������ico�or 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-RFLP-блоков риса оказались лока--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 последовательномуRFLP-блоков и последовательному-блоков и последовательному 
их расположению на шести хромосомах геном 
сорго оказался сходен с геномом риса с х = 12 и 
геномом S�cch�rum cc х = 10. Из 20 RFLP-блоковRFLP-блоков-блоков 
риса на этих шести хромосомах сорго локализо-
валось только 10 (1a, 1b, 5a, 5b, 6a, 6b, 8, 2, 4a иa, 1b, 5a, 5b, 6a, 6b, 8, 2, 4a и, 1b, 5a, 5b, 6a, 6b, 8, 2, 4a иb, 5a, 5b, 6a, 6b, 8, 2, 4a и, 5a, 5b, 6a, 6b, 8, 2, 4a иa, 5b, 6a, 6b, 8, 2, 4a и, 5b, 6a, 6b, 8, 2, 4a иb, 6a, 6b, 8, 2, 4a и, 6a, 6b, 8, 2, 4a иa, 6b, 8, 2, 4a и, 6b, 8, 2, 4a иb, 8, 2, 4a и, 8, 2, 4a иa и и 
4b), что соответствует хромосомам риса: R1, R5,b), что соответствует хромосомам риса: R1, R5,), что соответствует хромосомам риса: R1, R5,R1, R5,1, R5,R5,5, 
R6, R8, R2 и R4. Остальные четыре хромосомы6, R8, R2 и R4. Остальные четыре хромосомыR8, R2 и R4. Остальные четыре хромосомы8, R2 и R4. Остальные четыре хромосомыR2 и R4. Остальные четыре хромосомы2 и R4. Остальные четыре хромосомыR4. Остальные четыре хромосомы4. Остальные четыре хромосомы 
сорго существенно различаются по характеру 
локализации набора RFLP-блоков.RFLP-блоков.-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 (�uyot, �eller, 2004), а микросател-�uyot, �eller, 2004), а микросател-, �eller, 2004), а микросател-�eller, 2004), а микросател-, 2004), а микросател-
литы EST-SSR индивидуальных хромосом ржиEST-SSR индивидуальных хромосом ржи-SSR индивидуальных хромосом ржиSSR индивидуальных хромосом ржи индивидуальных хромосом ржи 
и ячменя локализуются на многих хромосомах 
риса (�arshney�arshney et� �� ����., 2005�� �ac�auf�ac�auf et� �� ����., 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 – Oryz� s�t�i�� ������s�t�i�� L. ПоэтомуL. Поэтому. 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 оченьPoeae, характеризующейся очень, 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- 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�� �aguire, 1992�� Rai�ov, 1995). Переход на�aguire, 1992�� Rai�ov, 1995). Переход на, 1992�� Rai�ov, 1995). Переход наRai�ov, 1995). Переход на, 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 (Tana�a, 1981a, b�� �re-Tana�a, 1981a, b�� �re-, 1981a, b�� �re-a, b�� �re-, b�� �re-b�� �re-�� �re-�re-
mer et� �� ����., 2001�� Foster, Bri�ger, 2005�� Schnei�er,Foster, Bri�ger, 2005�� Schnei�er,, Bri�ger, 2005�� Schnei�er,Bri�ger, 2005�� Schnei�er,, 2005�� Schnei�er,Schnei�er,, 
�rossche�l, 2007�� Щапова, 2010). Показано, 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 (Fel�man, 1966�� YacobiFel�man, 1966�� Yacobi, 1966�� YacobiYacobi 
et� �� ����., 1982�� Щапова, Кравцова, 1990�� �i�hailova�i�hailova 
et� ���� ��.������, 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 (�ase, 1930�� �agenaar, 1968).�ase, 1930�� �agenaar, 1968)., 1930�� �agenaar, 1968).�agenaar, 1968)., 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 
(ShchapovaShchapova et� �� ����., 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 
(�avilov, 1922), согласно которому родственные�avilov, 1922), согласно которому родственные, 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.

Литература

Авдулов Н.П. Карио-систематическое исследование 
семейства злаков. Приложение 44 к трудам по 
прикладной ботанике, генетике и селекции. Л.: 
ВАСХНИЛ. Ин-т растениеводства, 1931. 428 с.

Беннетт М.Д. Нуклеотическая основа простран-
ственной упорядоченности хромосом эукариот и 
ее значение для эволюции генома и фенотипиче-
ской изменчивости. М.: Мир, 1986. С. 234–256.

Болховских З.В., Гриф В.Г., Захарьева О.И., Матве- 
ева Т.С. Хромосомные числа цветковых растений / 
Под ред. А.Н. Федорова. Л.: Наука, 1969. 920 с.

Вассерлауф И.Э. Изменение организации хромосом 
в ядрах трофоцитов яичников Drosophi�� me��no� �������me��no�
g�st�er при инбридинге и гибридном дисгенезе // 
Вестник ТГУ. 2008. № 301. С. 222–226.

Курсанов Л.И., Комарницкий Н.А., Раздорский В.Ф., 
Уранов А.А. Ботаника. Т. �. Анатомия и морфоло-�. Анатомия и морфоло-. Анатомия и морфоло-
гия растений. М.: Просвещение, 1966. 423 с.

Потапова Т.А., Щапова А.И. Мейоз у фертильных 
пшенично-пырейных полигаплоидов // Цитоло-
гия. 1989. Т. 31. № 1. С. 108–110.

Райков И.Б. Новые данные о мейозе у простейших 
// Генетика, биохимия и цитология мейоза. М.: 
Наука, 1982. С. 75–80.

Рейвн П., Эверт Р., Айкхорн С. Современная бота-
ника. Т. �. М.: Мир, 1990. 347 c.c..

Силкова О.Г., Щапова А.И., Кравцова Л.А. Механиз-
мы мейотической реституции и их генетическая 
регуляция у пшенично-ржаных полигаплоидов // 
Генетика. 2003. Т. 39. № 11. С. 1505–1515.

Силкова О.Г., Щапова А.И., Шумный В.К. Мейоти-
ческая реституция у амфигаплоидов в трибе Tri-Tri-
ticeae // Генетика. 2011. Т. 47. № 4. С. 437–448. // Генетика. 2011. Т. 47. № 4. С. 437–448.

Стегний В.Н. Архитектоника генома, системные 
мутации и эволюция. Новосибирск: Изд-во Но-
восиб. ун-та, 1993. 110 с.

Стегний В.Н., Вассерлауф И.Э. Видовая архитекто-
ника хромосом генеративной ткани и проблемы 
филогенетических отношений в подгруппе mela-mela-

nogaster рода рода Drosophi�� (Sophophora) // Генетика.Sophophora) // Генетика.) // Генетика. 
1994. Т. 30. № 4. С. 478–483.

Цвелев Н.Н. Злаки СССР. Л.: Наука. Ленингр. отд-
ние, 1976. С. 788 с.

Цвелев Н.Н., Жукова П.Г. О наименьшем основном 
числе хромосом в сем. Poaceae // Ботан. журнал.Poaceae // Ботан. журнал. // Ботан. журнал. 
1974. Т. 59. С. 265–269.

Чубыкин В.Л. Генетический контроль формирования 
и реорганизации хромоцентра у дрозофилы // 
Генетика. 2001. Т. 37. № 8. С. 1068–1074.

Щапова А.И. О структуре кариотипа и порядке 
расположения хромосом в интерфазном ядре // 
Цитология. 1971. Т. 13. № 9. С. 1157–1164.

Щапова А.И. Пространственная организация хромо-
сом в клеточном ядре эукариот и ее особенности 
у разных видов растений и животных // Информ. 
вестник ВОГиС. 2010. Т. 14. № 4. С. 612–621.

Щапова А.И., Кравцова Л.А. Цитогенетика пшенич-
но-ржаных гибридов. Новосибирск: Наука. Сиб. 
отд-ние, 1990. 164 с.

Щапова А.И., Кравцова Л.А., Потапова Т.А. Законо-
мерности преобразований геномной структуры 
пшенично-ржаных полигаплоидов �B�R // Ге-�B�R // Ге- // Ге-
нетика. 1987б. Т. 23. № 2. С. 295–302.1987б. Т. 23. № 2. С. 295–302.б. Т. 23. № 2. С. 295–302.. Т. 23. № 2. С. 295–302.Т. 23. № 2. С. 295–302.. 23. № 2. С. 295–302.С. 295–302.. 295–302.

Щапова А.И., Потапова Т.А., Кравцова Л.А. Генети-
ческая обусловленность нерасхождения хромо-
сом в мейозе пшенично-ржаных полигаплоидов 
// Генетика. 1987а. Т. 23. № 3. С. 473–481.

�ase �.�. �ytology of Triticum, Secale, an� �egilops 
hybri�s �ith reference to phylogeny // Res. Stu�. 
State �oll. �ash. 1930. �. 2. P. 5–60.

��onina �.�., Salina E.�., Pestsova E.�., Ro�er �.S. 
Transferability of �heat microsatellites to �iploi� 
�egilops species an� �etermination of chromosomal 
localizations of microsatellites in the S genome // 
�enome. 2005. �. 48. P. 959–970.

�hn S., Tan�sley S.�. �omparative lin�age maps of rice 
an� maize genomes // Proc. Natl �ca�. Sci. US�. 
1993. �. 90. P. 7980–7984.

Ba�aeva E.�., �e��ova �.S., �ay �. �� ��. �hromosomal 
rearrangements in �heat: their types an� �istribution 
// �enome. 2007. �. 50. P. 1–20.

Bennetzen �.L., Freeling �. The unifie� grass genome: 
synergy in synteny // �enome Res. 1997. �. 7.  
P. 301–306.

�remer �.�., �ase �., �olm T. �� ��. Non-ran�om ra�ial 
higher-or�er chromatin arrangements in nuclei of 
�iploi� human cells // �hromosome Res. 2001. �. 9.  
P. 541–567.

�evos �.�., �t�inson �.�., �hinoy �.N. �� ��. 
�hromosomal rearrangements in the rye genome 
relative to that of �heat // Theor. �ppl. �enet. 1993. 
�. 85. P. 673–680.

Fel�man �. The effect of chromosomes 5B, 5� an� 5� 
on chromosomal pairing in T������� �������� // Proc. 
Natl �ca�. Sci. US�. 1966. �. 55. P. 1447–1453.



779Вавиловский журнал генетики и селекции,  2011,  Том 15,  № 4

Foster �.�., Bri�ger �.�. The genome an� the nucleus: 
a marriage ma�e by evolution. �enome organization 
an� nuclear architecture // �hromosoma. 2005. �. 114.  
P. 212–229.

�aut B.S., �oebley �.F. �N� se�uence evi�ence for the 
segmental allotetraploi� origin of maize // Proc. Natl 
�ca�. Sci. US�. 1997. �. 94. P. 6808–6814.

�uerra �. �hromosome numbers in plant cytota�onomy: 
concepts an� implication // �ytogenet �enome Res. 
2008. �. 120. P. 339–350.

�uyot R., �eller B. �ncestral genome �uplication in 
rice // �enome. 2004. �. 47. P. 610–614.

�omez �.�., �slam-Fari�i �.N., ��ic� �.S. �� ��. Tet-
raploi� nature of S���h�� ������� (L.) �oench // �.. 
�ere�. 1998. �. 89. P. 188–190.

�oncharov N.P., �olovnina �.�., �on�raten�o E.Y. 
Ta�onomy an� molecular phylogeny of natural an� 
artificial �heat species // Bree�ing Sci. 2009. �. 59. 
P. 492–498.

�ac�auf B., Ru�� S., R. van �er �oort. �� ��. �om-
parative mapping of �N� se�uences in rye (S����� 
cere��e L.) in relation to the rice genome // Theor. 
�ppl. �enet. 2009. �. 118. P. 371–384.

�ipp �.�. Non uniform processes of chromosome evolu-
tion in se�ges (�are�: �yperaceae) // Evolution �nt. 
�. �rg. Evolution. 2007. �. 61. P. 2175–2199.

�ulbert �.F., Richter T.E., ��tell �.�., Bennetzen 
�.L. �enetic mapping an� characterization of sor-
ghum an� relate� crops by means of maize �N� 
probes // Proc. Natl �ca�. Sci. US�. 1990. �. 87. 
P. 4251–4255.

�ellogg E.�. Relationships of cereal crops an� other 
grasses // Proc. Natl �ca�. Sci. US�. 1998. �. 95. 
P. 2005–2010.

�ellogg E.�. Evolutionary history of the grasses // Plant 
Physiol. 2001. �. 125. P. 1198–1205.

�hlest�ina E.�., �yint Than �.�., Pestsova E.�. �� ��.  
�apping of 99 ne� microsatellite-�erive� loci 
in rye (S����� ������� L.) inclu�ing 39 e�presse� 
se�uence tags // Theor. �ppl. �enet. 2004. �. 109. 
P. 725–732.

Lysa� �.�. Berr �., Pecin�a �. �� ��. �echanisms�echanisms 
of chromosome number re�uction in Ar��idop�
��� �h������ an� relate� Brassicaceae species 
// Proc. Natl �ca�. Sci. US�. 2006. �. 103.  
P. 5224–5229.

�aguire �.P. Evolution of meiosis // �. Theor. Biol. 
1992. �. 154. P. 43–55.

�athe�s S., Tsai R.�., �ellogg E.�. Phylogenetic 
structure in the grass family (Poaceae): evi�ence 
from the nuclear gene phytochrome B // �mer. �. 
Bot. 2000. �. 87. P. 96–107. 

�i�hailova E., Naranjo T., Shepner� �. �� ��. The ef-The ef-
fect of the �heat Ph� locus on chromatin organiza-

tion an� meiotic chromosome pairing analyse� by 
genome painting // �hromosoma. 1998. �. 107.  
P. 339–350.

�oore �., �evos �.�., �ang �., �ale �.�. �rasses, 
line up an� form a circle // �urr. Biol. 1995. �. 5. 
P. 737–739.

Rai�ov �.B. �eiosis in Protists: recent a�vances an� 
persist in problems // Europ. �. Protistol. 1995. �. 31.  
P. 1–7.

Salse �., Feuillet �. Palaeogenomics in cereals: �o�e-
ling of ancestors for mo�ern species improvement // 
�. R. Biologies. 2011. �. 334. P. 205–211.

Schnei�er R., �rossche�l R. �ynamics an� interplay 
of nuclear architecture, genome organization, 
an� gene e�pression // �enes �ev. 2007. �. 21.  
P. 3027–3049.

Shchapova �.N., Potapova T.�., �pavtsova L.�., Nu-
mepova �.�. �aryotype stabilization in intergeneric 
hybri�s of the subtribe Triticinae. 1. The effect of 
genome structure // Theor. �ppl. �enet. 1984. �. 68.  
P. 289–296.

Stebbins �.L. �ytogenetics an� the evolution of the grass 
family // �mer. �. Bot. 1956. �. 43. P. 890–905.

Tana�a N. Stu�ies of chromosome arrangement in 
some higher plants. 1. �nterphase chromosomes in 
three Liliaceous plants // �ytologia. 1981a. �. 46. 
P. 343–357.

Tana�a N. Stu�ies on chromosome arrangement in 
some higher plants. 2. The �etermining factor of the 
�istribution of centromeric regions in the nucleus // 
�ytologia. 1981b. �. 46. P. 531–544.

Tzvelev N.N. The system of grasses (Poaceae) an� their 
evolution // Bot. Rev. 1989. �. 55. P. 141–204.

�arshney R.�., Sigmun� R., Borner �. �� ��. �nterspe-
cific transferability an� comparative mapping of 
barley EST-SSR mar�ers in �heat, rye an� rice // 
Plant Sci. 2005. �. 168. P. 195–202.

�avilov N.�. The la� of homologous series in variation 
// �. �enet. 1922. �. 12. P. 47–89.

�agenaar E.B. �eiotic restitution an� the origin of 
polyploi�y. ��. Prolonge� �uration of metaphase � as 
causal factor of restitution in�uction // �an. �. �enet. 
�ytol. 1968. �. 10. P. 844–852.

�hit�us R., �oebley �., Lee �. �omparative genome 
mapping of sorghum an� maize // �enetics. 1992. 
�. 132. P. 1119–1130.

Yacobi Y.�., �ello-Sampaya T., Fel�man �. �enetic 
in�uction of bivalent interloc�ing in common �heat 
// �hromosoma. 1982. �. 87. P. 167–175.

Yogees�aran �., Frary �., Yor� T.L. �� ��. �omparative 
genome analyses of �rabi�opsis spp.: �nferring chro-
mosomal rearrangement events in the evolutionary 
history of A. �h������ // �enome Res. 2005. �. 15. 
P. 505–515.–515.515.



780 Вавиловский журнал генетики и селекции,  2011,  Том 15,  № 4

EVOLU�ION OF �HE BA�IC CHROMO�OME NUMBER  
IN POACEAE (BARNH.)

A.I. �hchapova

�nstitute of �ytology an� �enetics, SB R�S, Novosibirs�, Russia,  
e-mail: shchapova@bionet.nsc.ru

�ummary

Poaceae (Barnh.) are a large angiosperm ta�on. �t inclu�es over 10,000 species, belonging to 700 genera 
an� 41 tribes. This paper presents a comparison of the basic chromosome numbers (B�Ns) in species of 
372 genera from 37 Poaceae tribes. �lthough B�Ns broa�ly 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 i�entical B�Ns. �n most genera,  
x = 10 (31,9 %) or 7 (29,5 %). T�enty-five tribes sho� no B�N �ifferences among their genera: x = 13 in 
1 tribe�� 7, in 2, 11, in 3�� 10, in 4, an� 12, in 15. �ther tribes have several B�Ns 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 �ifferent tribes but even to �ifferent Poaceae 
subfamilies �as establishe� by using RFLP an� EST–SSR mar�ers. There is also e�perimental evi�ence that 
the �iversity in B�N in the Poaceae family �as cause� by multiple hybri�ization follo�e� by polyploi�ization 
an� �ysploi�ization of ancestral species �ith fe� chromosomes. 
Stu�ies of chromosome numbers an� molecular mapping of Poaceae species �ith  RFLP an� EST–SSR 
mar�ers in�icate that  the evolutionary transformations of the haploi� genomes an�, as a conse�uence, 
their B�Ns, by polyploi�ization an� �ysploi�ization �ere complete� in general in ancestral species of the 
presently e�isting genera. The present B�N �iversity in the family stems from the fact that the ancestors 
of �ifferent genera un�er�ent �ifferent �egrees of polyploi�ization an� �ysploi�ization. Phylogenetically, 
species of �ifferent genera shoul� be regar�e� as parallel series originating by crosses of relate� species 
�ith fe� chromosomes rather than �escen�ants of a single ancestor �ith a polyploi� genome. 
�t is suggeste� that further transformation of haploi� genomes in ancestors by polyploi�ization an� 
�ysploi�ization �as arreste� by the transition of Poaceae to the stable sporophytic phase of the life cycle. 
Probably, the main factor responsible for this arrest �as a significant mo�ification of the cell nucleus 
structure associate� �ith the transition to the stable �iplophase. 

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


