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Статья посвящена актуальной на сегодняшний день проблеме – детерминации пола. По этой про-
блеме опубликовано множество научных статей, но до сих пор не раскрыты все подробности его ме-
ханизмов, поскольку они очень разнообразны. В статье обобщен новый материал, полученный при
изучении случаев естественной и экспериментальной инверсии пола у позвоночных животных.
Рассмотрены представители холоднокровных позвоночных (рыбы, амфибии, рептилии) и тепло-
кровных (птицы). Инверсия пола, которая встречается как в естественных (природных) условиях,
так и в условиях эксперимента, может быть следствием генетических нарушений, которые проявля-
ются на ранних стадиях развития эмбриона, и нормальных изменений, происходящих у половозре-
лых животных под контролем нейроэндокринной системы организма. Предполагается, что инвер-
сия пола и детерминация пола могут быть взаимосвязанными явлениями. Особое внимание в статье
уделено инверсии и детерминации пола у птиц, подробно рассмотрены работы по эксперименталь-
ной инверсии пола у этих животных. Для этого обобщены данные научных работ о связи между фе-
нотипическим проявлением пола на клеточном, тканевом и органном уровнях, его хромосомным и
гормональным определением, а также генетическим и эпигенетическим контролем. В конце статьи
предложены перспективные направления в изучении естественной и экспериментальной инверсии
пола у позвоночных.

Ключевые слова: детерминация пола, инверсия пола, генетический контроль, эпигенетический кон-
троль, гормональное определение пола, позвоночные.
DOI: 10.31857/S001667582206011X

Пол – это совокупность морфологических,
физиологических и нейроэндокринных особен-
ностей организма, обеспечивающих половое раз-
множение, сущность которого сводится к образо-
ванию половых клеток (гамет), их слиянию при
оплодотворении, образованию зиготы и форми-
рованию новой особи. С половым размножением
связано множество нерешенных проблем. До сих
пор обсуждаются его преимущества и недостатки
по сравнению с бесполым вариантом размноже-
ния, а также их эволюционная связь. Огромное
разнообразие вариантов полового размножения и
соответствующих им версий определения пола
привлекает особое внимание [1].

Различают два типа полового размножения:
облигатный (у большинства растений и живот-
ных) и факультативный (у грибов). Говорят о со-
матическом поле, когда речь идет о совокупности
клеток многоклеточного организма, исключая

половые клетки, и гаметном поле, подразумевая
превращение недифференцированных первич-
ных половых клеток (ППК) в зрелые сперматозо-
иды и яйцеклетки. Развитие характерных особен-
ностей пола в онтогенезе включает два последо-
вательных этапа: первичное определение пола и
дальнейшее появление и развитие вторичных по-
ловых признаков. Первичное определение пола
начинается с момента его детерминации и закан-
чивается формированием яичников у самок и се-
менников у самцов – репродуктивных органов
соматической природы. Считают, что принципи-
альная схема этого процесса консервативна [2, 3].
Следует отметить, что на этапе первичного опре-
деления пола при определенных нарушениях раз-
вития может произойти инверсия пола. При этом
возникает несоответствие между генетическим и
фенотипическим полом. Другой тип инверсии
пола может происходить у половозрелой особи
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при определенных условиях. И в первом и во вто-
ром случаях речь идет о смене пола на противопо-
ложный.

Выделяют два основных механизма детерми-
нации пола: генетический, который определяется
посредством полоопределяющих мастер-генов, и
экологический (или средовой), который зависит от
условий окружающей среды (температура, рН,
социальные особенности популяции и др.). Мле-
копитающие и птицы обладают исключительно
генетическим механизмом детерминации пола
(GSD), у рептилий наряду с GSD существует сре-
довой механизм детерминации пола (ESD). Для
амфибий характерна GSD-система с несформи-
рованными половыми хромосомами. Рыбы обла-
дают разнообразными механизмами определения
пола, включая ESD и GSD [1, 4, 5]. Генетическое
определение пола может происходить до зачатия
(при мейозе у организмов с женской гетерогамет-
ностью) или в момент слияния половых клеток, а
экологическое определение пола зависит от усло-
вий окружающей среды [4–8]. Определение пола
под влиянием факторов внешней среды (ESD) в
основном известно у рептилий, изопод, нематод
и эхиурид (морских многощетинковых червей).
При этом средовая детерминанта в определении
пола у этих групп животных различна: у рептилий
пол определяется температурой, у нематод – раз-
мером хозяина, у других животных – внутривидо-
выми взаимодействиями. Существуют две точки
зрения относительно происхождения ESD. Со-
гласно первой точке зрения ESD является прими-
тивной, и поэтому может рассматриваться как
первый механизм определения пола, позже заме-
щенный на генетический механизм. Согласно
второй точке зрения ESD возникла как адаптация
к условиям окружающей среды [9]. Филогенети-
ческие исследования показали частые эволюци-
онные переходы между генетической и темпера-
турно-зависимой детерминациями пола у живот-
ных, чувствительных к условиям окружающей
среды. Эти переходы включают генетические си-
стемы, чувствительные к температуре, которые
участвуют в детерминации пола посредством вза-
имодействия генов и условий окружающей среды
[10]. У чешуйчатых (ящерицы и змеи) и у рыб пе-
реходы от экологической детерминации пола к
генетической происходят чаще, чем наоборот.
Это позволяет предположить, что генетическое
определение пола более стабильно [11]. В разных
условиях окружающей среды оказывается пред-
почтительной либо ESD, либо GSD. В сильно ва-
рьирующих условиях окружающей среды предпо-
чтительнее ESD, в непредсказуемых условиях
или в условиях с низкой вариабельностью – GSD.
Однолокусная GSD является более стабильной,
чем ESD. В течение всего периода нестабильно-
сти условий окружающей среды она приводит к
сильному смещению в соотношении полов, в то

время как ESD сдвигает это соотношение нена-
много [12].

Выделяют две основные системы хромосомного
определения пола: с мужской (XX/XY) или с жен-
ской (ZZ/ZW) гетерогаметностью, а также их
многочисленные варианты [4]. У амфибий обна-
ружены обе системы хромосомного определения
пола [13–16], при этом у разных видов половые
хромосомы обладают разной степенью гомо-
морфности и гетероморфности. Они могут быть
гомоморфными у обоих полов и иметь незначи-
тельные изменения, а могут быть гетероморфны-
ми и иметь значительные различия у представи-
телей разных популяций одного вида [17]. Гетеро-
морфные или гомоморфные половые хромосомы
имеют тесную корреляцию с консерватизмом по-
лоопределяющих генов. Если хромосомы гетеро-
морфные у одного из полов, полоопределяющие
гены эволюционно консервативны. Если поло-
вые хромосомы гомоморфные у обоих полов, как
у 96% видов амфибий, полоопределяющие гены в
половых хромосомах легко и быстро замещаются
на другие гены в других хромосомах. Это явление
называют “замещением полоопределяющих ге-
нов и половых хромосом” (“turnover of sex-deter-
mining genes and sex chromosomes”) и наблюдается
у большинства пойкилотермных позвоночных
[15, 18]. Как у рыб, так и у земноводных обнару-
жено, что переходы от гомоморфных половых
хромосом к гетероморфным происходили чаще,
чем наоборот. Кроме того, обнаружено, что пере-
ходы от мужской гетерогаметности к женской
происходили с одинаковой скоростью у земно-
водных и чешуйчатых, тогда как переход от жен-
ской гетерогаметности к мужской у рыб происхо-
дил с большей скоростью [11].

В настоящее время существуют две точки зре-
ния относительно эволюции систем генетическо-
го определения пола. Считают, что предковой
формой генетического определения пола являет-
ся система, основанная на мужской гетерогамет-
ности, из которой впоследствии сформировалась
система с женской гетерогаметностью. Однако
эта гипотеза противоречит эволюционной теории
гетерогаметной детерминации пола у амфибий, в
соответствии с которой первичной является жен-
ская гетерогаметность [13–15]. Также есть пред-
положение, что обе системы существовали одно-
временно и были равнозначными и взаимозаме-
няемыми. Так, например, у японской лягушки
Rana rugosa встречаются обе системы хромосом-
ного определения пола (ХХ/XY и ZZ/ZW) в пре-
делах одного вида, но в определенных локальных
популяциях [13].

Формирование гонад (гонадогенез) и их функ-
ционирование зависят от половых гормонов (эст-
рогенов и андрогенов). Особенно это характерно
для холоднокровных позвоночных животных. У
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рыб, некоторых амфибий и рептилий известны
случаи естественной смены пола (инверсии пола) в
онтогенезе одной и той же особи, при сохранении
набора половых хромосом и без нарушений
функции гонад. Эти эффекты в основном опосре-
дованы эстрогенами, андрогенами и соответству-
ющими им ядерными рецепторами (ESR и AR). У
теплокровных позвоночных (птиц и млекопита-
ющих) естественная инверсия пола в норме не
встречается, все ее проявления являются патоло-
гией и элиминируются естественным отбором.
Экспериментальным путем удалось получить ин-
версию пола у домашней курицы. Инверсию пола
можно наблюдать у человека при нарушениях по-
лового развития, которые представляют собой
многообразную группу нарушений, возникаю-
щих на разных этапах дифференцировки пола и
формирования половых органов. Выделяют цен-
тральные и периферические нарушения, первые
из которых связаны с повреждением мозговых
структур (гипоталамо-гипофизарной системы), а
вторые – с патологиями половых органов. От-
дельно выделяют группу патологий с нарушением
половой дифференцировки, когда закладка пола
нарушается внутриутробно. Нарушения формиро-
вания пола (НФП) у человека – это врожденная
патология развития, при которой наблюдается не-
соответствие генетического, гонадного, феноти-
пического и психологического пола. Значительная
часть нарушений формирования пола и полового
развития обусловлены именно генетическими
факторами [19].

Известно, что молекулы половых гормонов че-
рез соответствующие рецепторы запускают экс-
прессию многих генов. Ключевые полоопределяю-
щие гены, каскады взаимодействий их продуктов с
другими генами или их производными, найдены
и изучаются у многих модельных объектов, но ре-
зультаты этих исследований противоречивы. Стеро-
идные гормоны могут регулировать до 1000 генети-
ческих детерминант пола, характер их взаимодей-
ствия остается неясным [20].

В нашей статье, рассматривая описанные в на-
учной литературе случаи естественной инверсии
пола у рыб, амфибий и рептилий, а также экспери-
ментальной инверсии пола у птиц, мы пытаемся
обобщить данные о факторах, которые могут влиять
на детерминацию и дифференцировку пола.

ИНВЕРСИЯ И ДЕТЕРМИНАЦИЯ ПОЛА
У РЫБ, АМФИБИЙ И РЕПТИЛИЙ

Естественная инверсия пола характерна для
небольшого количества видов холоднокровных
позвоночных. Возможно, это связано с недоста-
точной изученностью данных групп и в дальней-
шем это явление будет обнаружено у большего
количества видов. Наиболее часто естественная
инверсия пола встречается у рыб [21], но даже для

этой группы процент обнаруженных видов с этим
явлением очень мал. Значительно реже инверсия
пола в природе встречается у амфибий [15, 16], а у
рептилий известен только один вид с этим явле-
нием [10].

В путях детерминации пола у позвоночных на-
блюдается эволюционный консерватизм, так как
у всех выявлен ряд семейств генов, вовлеченных в
этот процесс, что, видимо, ограничивает частоту
встреч естественной инверсии пола. Экспрессия
генов находится под контролем стероидных гор-
монов и влиянием условий окружающей среды. У
рыб и амфибий дифференциация гонад чувстви-
тельна к воздействию эстрогенов и андрогенов, у
рептилий – только к влиянию эстрогенов [8, 20].
У них даже однократная инъекция эстрогенов
или ингибиторов ароматазы (блокируют синтез
эстрогенов из андрогенов) может привести к ин-
версии пола. Следует также отметить, что харак-
тер воздействия экзогенных половых гормонов
на пол зависит от стадии онтогенеза особи и от
частоты гормонального воздействия [8].

Подробнее остановимся отдельно на каждой
группе холоднокровных животных.

Рыбы
Рыбы представляют собой уникальную модель

для изучения гермафродитизма у позвоночных
животных [21–26]. Рыбы обладают самыми раз-
нообразными типами репродуктивных систем (от
гермафродитизма до гонохоризма) и стратегиями
размножения среди позвоночных животных, а
также пластичностью изменения пола во взрослом
состоянии [21]. Для рыб характерна пластичность
половых и соматических клеток, поддерживаемая
на протяжении всего жизненного цикла и находя-
щаяся под влиянием факторов внешней среды. У
рыб температурное определение пола распро-
странено менее, чем думали ранее, из-за большей
редкости унисексуальных популяций даже в экс-
тремальных условиях. Эффект эстрогенов, дей-
ствующих через соответствующие рецепторы, за-
метен сильнее. Показано, что 2% костистых рыб,
принадлежащих к 20-ти различным семействам,
способны менять пол. Изменения гонад соответ-
ствуют изменениям концентрации стероидов в
плазме. При этом стероиды, контролирующие
дифференциацию гонад, – 17-β-эстрадиол (Е2) и
11-кетотестостерон (11-КТ) – являются главны-
ми половыми стероидными гормонами. Напри-
мер, у черного окуня соотношение полов регули-
руется динамически: один пол увеличивается в
количестве, а количество другого остается постоян-
ным [21, 22]. Судьба первоначальной гонады опре-
деляется и поддерживается через передачу сигналов
от гипоталамо-гипофизарной системы к полоопре-
деляющему гену. В целом экспрессия генов dmrt1
(doublesex и mab-3-связанного фактора транскрип-
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ции 1) в семеннике и сyp19a1a в яичнике имеет
решающее значение для развития самцов и самок
соответственно [21, 22].

При изучении механизмов регуляции соотно-
шения полов у костистых рыб было описано
большое разнообразие механизмов детермина-
ции пола. Это разнообразие связано как с генети-
ческими факторами, так и с условиями окружаю-
щей среды, такими как температура, рН, и даже с
социальными факторами, которые могут влиять
на соотношение полов. Иногда условия окружа-
ющей среды влияют на детерминацию пола быст-
рее, чем генетическая система [21, 23, 27].

Фенотипический пол у рыб можно изменить
под действием экзогенных гормонов, если их ис-
пользовать до половой дифференциации [21, 28,
29]. Молодые рыбы чувствительны к физическим
и химическим факторам окружающей среды, ко-
торые влияют на их гипоталамо-гипофизарную
систему [21]. У одних видов дифференциация по-
ла находится под строгим генетическим контро-
лем и не требует производства половых стероид-
ных гормонов. У других видов для дифференциа-
ции гонад необходимы половые гормоны и этот
феномен ассоциирован с зависимостью диффе-
ренциации пола от условий окружающей среды
(главным образом от температуры). Характер го-
надной половой дифференциации может быть
разнообразным: виды могут быть гермафродит-
ными или гонохористичными, некоторые из ко-
торых проявляют ювенильный гермафродитизм
[20, 21, 30, 31].

Генетическая детерминация пола у рыб может
включать как моногенные, так и полигенные си-
стемы, а ключевые полоопределяющие гены мо-
гут располагаться в аутосомах и/или в половых
хромосомах. Некоторые семейства генов, кото-
рые вовлечены в детерминацию пола у других по-
звоночных, недавно были найдены и у рыб, что
предполагает наличие эволюционного консерва-
тизма в путях детерминации пола. У рыб описаны
как мужская (XY), так и женская (ZW) гетерога-
метные системы, а также многие другие их вариа-
ции. Половые хромосомы обнаружены прибли-
зительно у 10% изученных видов рыб. Некоторые
виды рыб размножаются гиногенетически, т.е.
имеют популяцию только из особей женского по-
ла [32].

В отношении механизмов детерминации пола
рыбы принадлежат к наиболее сложной группе
позвоночных животных [21]. Согласно извест-
ным механизмам детерминации пола рыб разде-
ляют на три группы:

• гонохорические: пол определяется генетиче-
ски и фиксирован на протяжении всей жизни
особи;

• последовательные гермафродиты (протоанд-
рические виды – пол меняется в направлении са-

мец → самка, и протогенические виды – пол меня-
ется в направлении самка → самец, а также в обо-
их направлениях в течение всей жизни);

• унисексуальные, представленные только од-
ним полом, что характерно для вида Poecilia for-
mosa.

Характер дифференциации пола у костистых
рыб также дивергентен и изменчив. У различных
гонохорических видов, таких как лобан или чер-
ная кефаль, канальный сомик, обыкновенный
судак и медака, недифференцированные гонады
развиваются в яичники у генетических самок
раньше, чем в семенники у генетических самцов.
Однако у недифференцированных гонохориче-
ских видов, таких как обыкновенный угорь, сима,
суматранский барбус и данио-рерио, недиффе-
ренцированные гонады вначале развиваются в
яичнико-подобные гонады. У одной половины
этих рыб яичнико-подобные гонады позже ста-
новятся яичниками и производят ооциты. У дру-
гой половины этих рыб они развиваются в семен-
ники и рыбы становятся самцами [33].

Амфибии

Пол большинства амфибий генетически де-
терминирован, хотя в последнее время появились
сообщения о существовании негенетической де-
терминации пола у этой группы позвоночных жи-
вотных [13]. На половых хромосомах различных
видов лягушек картированы многие гены, ассоции-
рованные с дифференциацией гонад, и выявлены
гены с эффектами феминизации и маскулиниза-
ции. По-прежнему мало известно о молекулярных
механизмах, лежащих в основе детерминации пола
у лягушек [12, 13].

В случае бугорчатой лягушки перестройки,
возникающие в половых хромосомах, могут стать
причиной изменения механизма гонадной диф-
ференцировки: от чувствительной до устойчивой
инверсии пола, включающей связь между изме-
нениями в половых хромосомах и контролем за
соотношением полов [14]. Необычная система
детерминации пола описана у японской рисовой
лягушки Fejervarya kawamurai. Получаемое в
потомстве соотношение полов у этой лягушки
трудно объяснить только механизмом детермина-
ции пола, основанным на генетической и средо-
вой системах. Оно зависит от того, какие особи
вступили в скрещивание. В случае близкород-
ственного и обратного скрещиваний, а также ди-
плоидного гиногенеза соотношение полов сдви-
гается в сторону большего количества самцов, но
при этом повышена смертность среди потомства.
При скрещивании аутбредных самок с самцами
из географически изолированных популяций со-
отношение полов становится нормальным (1 : 1)
и смертность снижается [14].
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Процессы детерминации и дифференциации
пола хорошо изучены у многих бесхвостых амфи-
бий [34], и только несколько видов хвостатых ам-
фибий изучены в этом плане: иглистый и магриб-
ский тритоны (Pleurodeles waltl и P. poireti), гребен-
чатый тритон Triturus cristatus, огненнобрюхий
тритон Cynops pyrrhogaster, огненная саламандра
Salamandra salamandra, тигровая и мексиканская
амбистомы (Ambystoma tigrinum и A. mexicanum).
На этих видах были исследованы: влияние поло-
вых гормонов на дифференциацию по полу, тем-
пературно-зависимая инверсия пола, эффект ан-
дрогенов и Р450-ароматазы на дифференциацию
пола, экспрессия генов, регулирующих этот про-
цесс. В целом и хвостатые и бесхвостые амфибии
имеют сходный механизм дифференциации го-
над по полу. Обе группы являются гонохориче-
скими. Особый интерес вызывает развитие гонад
у мексиканской амбистомы, для которой харак-
терно явление неотении [35]. Кроме того, у амфи-
бий найдены интересные случаи естественной
инверсии пола: с изменением состава половых
хромосом в кариотипе, под влиянием темпера-
турных и других условий развития молодых ам-
фибий [15, 16]. Например, инверсия пола распро-
странена в популяциях крикливой лягушки Litho-
bates clamitans [36].

Модели дифференциации пола у земноводных
можно разделить на три типа [12]:

• прямое развитие недифференцированных
половых желез в семенники или яичники;

• развитие недифференцированной гонады в
яичник и последующее развитие семенника из
яичника;

• развитие семенника через межсексуальную
фазу.

Доминирующая гипотеза определения пола
для земноводных предлагается в отношении
японской морщинистой лягушки Rana rugosa. У
нее описаны четыре популяции, в одной из кото-
рых (северная популяция) самки гетерогаметны.
Предполагается, что в данном случае нет необходи-
мости в полоопределяющих генах в связи с наличи-
ем транскрипционных факторов, локализованных
в Х- или W-хромосомах. У самцов механизм опреде-
ления пола поддерживает регуляцию секреции сте-
роидных гормонов в недифференцированных гона-
дах путем ингибирования транскрипции гена cyp19,
существенного для образования яичников [12]. Со-
гласно экспериментальным данным, полная инвер-
сия пола наблюдается у AR–T-трансгенной самки
лягушки (ZW) при низкой дозе тестостерона в во-
де во время выращивания головастиков. В инвер-
тированных по полу семенниках экспрессия ге-
нов dmrt1, ar и cyp17, необходимых для маскули-
низации, была значительно повышена. В том же
эксперименте никакой инверсии пола не наблю-
далось у экспериментальных самок при исполь-

зовании доз тестостерона достаточных, чтобы вы-
звать полную инверсию пола у дикого типа лягу-
шек. В половых железах таких самок экспрессия
генов, необходимых для маскулинизации, не бы-
ла достаточно отрегулирована. Эти результаты
демонстрируют, что андрогеновый рецептор (АР)
вместе с андрогенами может быть детерминато-
ром пола у самцов амфибий [37, 38].

У амфибий обнаружены многие полоопреде-
ляющие гены (Sf1, WT1, Sox9, Amh, Dmrt1, Dax1,
Sox3, Sox18, Sox12 и др.) и изучена их экспрессия
в гонадах самцов и самок. Их наличие в геноме
амфибий и характер их экспрессии указывает на
консерватизм системы детерминации и диффе-
ренциации пола у позвоночных [16, 39]. На осно-
ве анализа генов, сцепленных с полом, и данных
о кариотипах у лягушек было обнаружено восемь
генов в шести различных хромосомах, которые
могут быть кандидатами в качестве полоопреде-
ляющих генов. Два случая замещения по типу
“turnover of sex-determining genes and sex chromo-
somes” были изучены у прудовой лягушки Дару-
мы Pelophylax porosa brevipoda и у бурой лягушки
Rana japonica из Японии. Интересные случаи опи-
саны у травяной лягушки R. temporaria, лягушки
Наппарагава Rana sakuraii, бугорчатой лягушки
Glandirana rugosa, поющей бюргерии Buergeria
buergeri, когтистой и кенийской шпорцевых лягу-
шек (Xenopus tropicalis и X. borealis), съедобной ля-
гушки Pelophylax esculentus, леопардовой лягушки
Lithobates pipiens, лягушки-быка L. catesbeianus и
крикливой лягушки L. clamitans [14].

Рептилии
Определение пола под воздействием темпера-

туры (TSD) известно и изучено у черепах, кроко-
дилов и ряда видов ящериц, но не найдено у змей.
Предполагают, что такой механизм определения
пола имеет адаптивное значение.

В период раннего развития гонады ее эпители-
альные клетки разделены и объединяются в эпи-
дермальную полоску мезенхимы мезонефроса.
Далее в течение так называемого “температурно-за-
висимого периода” такая полоска образует семен-
ные канальцы с эпителием, клетками Сертоли или
пробелами с плоскоклеточным эпителием. Меха-
низм определения пола по этому типу не ясен. Оче-
видно, он обнаруживается у видов с недифферен-
цированными половыми хромосомами. Переход от
температуры, при которой формируются самки
(FPT), к температуре, при которой формируются
самцы (MPT), осуществляется через температурно-
чувствительный период (TSP), через так называе-
мое “окно возможностей” [40–42]. В этот период
гонада остается бипотенциальной, но вне этого
периода гонада начинает развиваться в опреде-
ленном направлении и изменить пол уже нельзя.
У некоторых видов рептилий пол не является
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фиксированным на всю жизнь, и первоначаль-
ный пол может измениться [42].

У рептилий существует “открытая” программа
определения пола. Считается, что в этом случае
пол зависит от соотношения эстрогенов и андроге-
нов в период дифференциации гонад. Температура
инкубации может изменить активность генов, ко-
дирующих ароматазу, рецептор эстрогена и редук-
тазу. Разные таксономические группы рептилий
имеют разные механизмы регулирования пола. К
температуре инкубации может быть чувствитель-
ной экспрессия генов sox9 и dax1 (пресноводные
черепахи – Emydidae) и генов sox9, sf1 и wt1 (су-
хопутные черепахи – Testudinidae). Для мисси-
сипского аллигатора Alligator mississippiensis,
красноухой черепахи Trachemys scripta и оливковой
ридлеи Lepidochelys olivacea уровень экспрессии гена
dmrt1 выше во время инкубации эмбрионов при
температуре, которая способствует появлению сам-
цов. У красноухой черепахи большое количество
продукта хроматин-модифицирующего гена kdm6b
(lysine-specific demethylase 6B), которое наблюдает-
ся при температуре, благоприятной для появления
самцов, активирует экспрессию dmrt1, а снижение
его экспрессии благоприятствует появлению са-
мок. Этот феномен связан с триметилированием
лизина 27 в гистоне 3 (H3K27). Эта модификация
репрессирует промоторную активность гена dmrt1.
Ген kdm6b является членом семейства генов Ju-
monji, которые у рептилий вовлечены в детерми-
нацию пола. Один такой ген cirbp (индуцируемый
холодом РНК-связывающий белок), кодирую-
щий температурно-индуцируемый РНК-связы-
вающий белок с функцией стабилизации мРНК и
регуляции трансляции, описан у каймановой че-
репахи Chelydra serpentina. Его экспрессия влияет
на детерминацию пола у эмбрионов, развиваю-
щихся в соответствующем температурном режи-
ме [43].

У 34 видов рептилий с температурным и гене-
тическим механизмами определения пола уда-
лось обнаружить различия в структуре гена dmrt1.
Изменения обнаружены в последовательности
экзона 2, вблизи DM-связывающего домена. У
видов с температурным определением пола в поло-
жении 54 аминокислотной последовательности
DMRT1 встречается треонин (T54), а серин – в по-
ложении 57 (S57). В то же время у видов с генети-
ческим механизмом определения пола серин на-
блюдается не только в положении 57, но и в 54
(S54–S57). Это первое описание молекулярных
различий в конкретном гене с изменением меха-
низма определения пола [43].

Есть только одно сообщение об инверсии пола
у рептилий в дикой природе (австралийская бо-
родатая агама Pogona vitticeps) и использовании
животных с инвертированным полом, чтобы экс-
периментально вызывать быстрый переход от

GSD к ESD [10]. В этом случае контролируемое
спаривание нормальных самцов с самками с пе-
ременным полом дает жизнеспособное и плодо-
витое потомство, фенотипический пол которого
определяется исключительно с помощью меха-
низма TSD. При этом половая хромосома W ис-
ключена уже в первом поколении. Одномомент-
ное появление потомства с чувствительностью к
температуре и набором половых хромосом ZZ по-
казывает новую климат-индуцированную детерми-
нацию пола для быстрого перехода между генетиче-
ской и температурно-зависимой детерминацией
пола и помогает адаптироваться к условиям быст-
ро меняющегося климата [10].

ИНВЕРСИЯ ПОЛА У ПТИЦ
У птиц, и прежде всего у курицы, описаны

многочисленные примеры экспериментальной
инверсии пола с помощью инъекций эстрогена,
ингибиторов его метаболизма, удаления гонад.
Результаты трудно интерпретировать в терминах
закономерностей детерминации пола. В боль-
шинстве случаев эффект временный. У самок с
инверсией пола маскулинизирован только пра-
вый яичник, а сперматозоиды, несущие W-хро-
мосому, не формируются [44]. Особого внимания
заслуживают результаты экспериментов, в кото-
рых использовалась микроинъекция ингибитора
ароматазы в оплодотворенное яйцо на 4–5-е сут-
ки инкубации. В этих случаях сообщается об ин-
версии пола с превращением самок в фенотипи-
ческих самцов с правым овотестисом и низкой
фертильностью [45–47]. В серии статей китайских
исследователей описаны изменения активности
главных генов детерминации пола у опытных жи-
вотных и их особый гормональный и эпигенетиче-
ский статус [48, 49]. Другая группа ученых получила
результат, свидетельствующий о том, что аномаль-
ное развитие семенников у инвертированных по
полу самок курицы регулируется генами, связанны-
ми с полом, и длинной некодирующей РНК
(lncRNA), а Wnt- и TGFβ/BMP-сигнальные пути
играют важную роль в дифференцировке гонад и
поддержании их функции у курицы [50, 51]. Пока-
зано, что одновременная обработка ингибитором
ароматазы и инсулиновым фактором роста 1
оплодотворенных яиц даже на 5-е сутки инкуба-
ции способна повлиять на процесс инверсии пола
[52]. Удалось продемонстрировать инверсию по-
ла у самок в самцов после инъекции ингибитора
ароматазы в первый день инкубации, гистологи-
чески сопровождаемый более полным превраще-
нием яичника в семенник [53].

Стероидогенные факторы также влияют на
развитие гонад у птиц. Сравнительный анализ
показал, что у курицы важную роль в генерации
поддерживающих клеток играют клетки нефро-
генной мезенхимы (рис. 1, [53]). Удалось косвен-
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но продемонстрировать оплодотворяющую спо-
собность сперматозоидов, несущих W-хромосо-
му, у инвертированных по полу самок курицы
[54–56]. К сожалению, до сих пор не изучены за-
висимость полноты инверсии пола от времени
инъекции ингибитора ароматазы и закономерности
формирования семенника вместо овотестиса в пра-
вой гонаде. Практически не изучены инвертиро-

ванные по полу особи относительно их половых ха-
рактеристик и фертильности, не исследована ста-
бильность переопределения пола [56–59].

В недавнем исследовании Моррис и др. [60]
описали морфологию и гистологию гонад, а так-
же эндокринный профиль гинандроморфной ку-
рицы. На правой стороне были клетки самца, а на
левой – самки. Почти все клетки (96%) на правой

Рис. 1. Дифференциация соматических клеток гонад у эмбрионов мыши и курицы с указанием главных экспрессиру-
ющихся генов. Клетки происходят либо от целомического эпителия, либо от мезонефроса, с различным распределе-
нием, зависящим от вида. а – линия клеток, полученная от мыши (Mus musculus). Клетки, происходящие от целоми-
ческого эпителия, дают линию поддерживающих клеток и линию стероидогенных и нестероидогенных интерстици-
альных клеток. Мезенхима мезонефроса также дает стероидогенную линию клеток (клетки Лейдига у самцов, клетки
теки у самок). У самок две волны предковых поддерживающих клеток происходят из целомического эпителия, гене-
рируя медуллярные и кортикальные гранулезные клетки; б – линия клеток, полученная от курицы (Gallus gallus), в ко-
торой поддерживающие и стероидогенные клеточные линии происходят из мезенхимы мезонефроса. Стероидогенная
клеточная линия получена через стадию поддерживающих клеток. Этот процесс вовлекает последовательную сверх-
регуляцию стероидогенных генов в части поддерживающих клеток. Целомический эпителий у курицы дает начало не-
стероидогенным интерстициальным клеткам (адаптировано по [55]). Курсивным латинским шрифтом дана аббреви-
атура генов, которые экспрессируются в данных линиях клеток.
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стороне имели кариотип ZZ, а на левой стороне
имелась смесь клеток с кариотипами ZZ и ZW.
Более того, число клеток с ZW-кариотипом было
намного меньше, чем с ZZ-кариотипом. Умень-
шенный процент клеток с кариотипом ZW (23%)
не влиял на проявление черт самки. Основываясь
на этих наблюдениях, было предположено, что
даже небольшого процента клеток ZW достаточ-
но для поддержания дифференциации пола в на-
правлении самок. Однако этих клеток недоста-
точно для инверсии пола, и различные диморф-
ные особенности у половозрелой особи могут
возникать из-за различий в дозе генов, располо-
женных в Z хромосоме [61].

У позвоночных животных бипотенциальная го-
нада способна к развитию семенника или яичника
посредством ряда регуляторных преобразований
(рис. 1, [53]). У курицы развитие гонад происходит
на третьи сутки эмбрионального развития и харак-
теризуется утолщением целомического эпителия,
вентрального к мезонефросу. Гистологическая
дифференциация гонад у курицы происходит на
6–6.5-й день. У самок внешний кортикальный
слой в левой гонаде утолщается и аккумулирует
половые клетки, а внутренняя медулла образует
лакуны, заполненные жидкостью. Позднее в эм-
бриогенезе (15.5-й день) инициируется мейоз.
Основой поддерживающей клеточной линии в
семенниках являются клетки Сертоли и Лейдига,
а в яичниках – клетки гранулeзы и тeки (рис. 2).
Эти клетки дифференцируются из клеток мезен-
химы. У самцов гонада возникает из медуллы, об-
разуя семявыносящий корд, окружающие его
пре-Сертоли клетки и появляющиеся в гонадах
первичные половые клетки. Клетки пре-Сертоли
синтезируют антимюллеровский гормон (АМГ),
вызывающий регрессию Мюллерова протока.
Клетки Лейдига располагаются в мезенхиме, вне
семявыносящего корда. Белок DMRT1 синтези-

руется в пре-Сертоли и Сертоли-клетках медуллы
гонад, а также половых клетках самцов и самок. У
самок он позднее исчезает. Предполагают, что он
участвует в дифференциации первичных половых
клеток самцов в сперматогонии. Участие гена
dmrt1 в дифференцировке ППК подтверждено и у
других видов птиц: у зебровой амадины Taeniopy-
gia guttata и эму Dromaius novaehollandiae. Таким
образом, dmrt1 рассматривается как главный по-
лоопределяющий ген, который необходим для раз-
вития Мюллерова протока. Цепочка генов, важных
для становления самцов у птиц, содержит помимо
dmrt1 также гены HEMGN и sox9, активирующиеся
позднее (соответственно на 4.5-, 5.5- и 6-й дни ин-
кубации) и приводящие к формированию призна-
ков самца [60–62].

У птиц эстроген является главным регулятором
развития яичников. Эстроген может временно фе-
минизировать развитие гонад у самцов. Антиэст-
роген (например, тамоксифен) нарушает развитие
гонад самок. Инъекция ингибиторов ароматазы
приводит к частичной инверсии пола, и самка
становится “самцом”. Ген ароматазы (cyp19a1)
активизируется на 6.5-й день эмбрионального
развития в гонадах самок, но не самцов. Наруше-
ние экспрессии ключевых генов самцов (dmrt1 и
sox9) сопровождается повышенной активностью
генов самок (foxl2 и rspo1). Как и у других позвоноч-
ных, foxl2 специфичен для яичников и срабатывает
на 5-й день эмбрионального развития, перед нача-
лом развития яичников. Более того, продукты ге-
нов foxl2 и cyp19a1 совместно локализуются в ме-
дуллярном корде. Предполагается наличие анта-
гонизма между генами foxl2 и sox9 [60].

Ген dmrt1 рассматривают как главный поло-
определяющий ген у птиц. Основным аргументом в
пользу этой точки зрения считается инверсия пола
у самцов после его “выключения” с использова-
нием РНК-интерференции в первый день инку-
бации [63]. Однако противоречивыми оказались
результаты экспериментов с трансгенезом [60,
64]. Также существует возможность инверсии по-
ла самки на пол самца при введении ингибитора
ароматазы [45–48, 65, 66]. Стоит упомянуть не-
стабильное превращение самцов в самок после
инъекции эстрогенов [8, 57]. Можно предполо-
жить, что у птиц по аналогии с другими позвоноч-
ными первичное определение пола (появление
той или иной гонады) зависит от содержания эст-
рогенов в яйце в начале эмбриогенеза. Присут-
ствие W-хромосомы у самок предполагает, что
синтез эстрогенов индуцируется генами, распо-
ложенными в этой хромосоме. Этот процесс мо-
жет быть связан с рядом факторов, включая длин-
ные некодирующие РНК [67, 68]. Следует отме-
тить, что lncРНК-транскрипты не кодируют
белки и имеют длину более чем 200 нуклеотидов.
Предполагают, что развитие семенников у самцов
курицы совместно регулируется половыми гормо-

Рис. 2. Молекулярные механизмы детерминации по-
ла у млекопитающих, ведущие к формированию под-
держивающих клеток самцов или самок (адаптирова-
но по [63]).
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нами (прежде всего эстрогенами), связанными с
полом генами, длинными некодирующими РНК и
сигнальными путями Wnt и TGFβ/BMP. Желатель-
но обратить внимание на некодирующие РНК, их
связь с W-хромосомой и их роль в определении
пола птицы. Схема первичного определения пола
представлена в [3].

Ген dmrt1 необычен тем, что он экспрессирует-
ся как в клетках Сертоли, так и в половых клетках.
У птиц функция DMRT1 заключается не в опре-
делении первичного пола, а в сохранении уже
сформированного семенника [69].

Остановимся на недавно опубликованных ре-
зультатах, полученных с использованием редакти-
рования генома курицы с целью изучения первич-
ной детерминации пола у этого объекта (рис. 3). С
помощью CRISPR/CAS9-метода были получены
ППК c поврежденным нефункциональным ге-
ном dmrt1 и с четырьмя классами хромосомных
генотипов в соотношении 1 : 1 : 1 : 1. Это были
особи ZD+ZD+, ZD+W, ZD+ZD– и ZD–W (аббревиа-
тура ZD+ и ZD– означает носительство нормально-
го и выключенного гена). Эмбрионы ZD+ZD– об-
ладали гонадами самок с E5.5 по E17.5 дни разви-
тия, что демонстрирует важность потери копии
гена dmrt1 у самцов. Такое развитие этих эмбрио-
нов сохраняется и в возрасте пяти недель. Их
гонады обладали только маленькими и средними
фолликулами и не созревали под действием гор-
монов гипоталамуса, гипофиза или гранулезы,
как у нормальных самок. Неожиданно у этих осо-
бей были обнаружены левый и правый яичники.
Правый укороченный, как и соответствующий
Мюллеров проток [70].

Потеря функционально активного гена dmrt1 у
ZD–W-самок не сильно отражается на оогенезе
эмбрионов. У них развивается левый яичник с

утолщенным кортексом, содержащим половые
клетки. Однако уже у пятинедельных особей не-
возможно обнаружить фолликулы с ооцитами.
Предполагают, что повреждение гена dmrt1 при-
водит к потере половых клеток после проклевы-
вания, а сам ген участвует в поддержании мейоза.
Вероятно экспрессия двух копий этого гена у
нормальных самцов прямо или косвенно супрес-
сируется активностью FOXL2. Было продемон-
стрировано, что у ZD+ZD–-эмбрионов левая гона-
да развивается в яичник, а при недостатке эстро-
генов обе гонады развиваются в семенники.
Блокирование эстрогенов у ZD+W и ZD+ZD–-эм-
брионов приводит к образованию семенников.
Это показывает, что DMRT1 необходим для фор-
мирования семенников и выживания ППК, но не
требуется для появления яичников. Различия
между самцами и самками у птиц являются ре-
зультатом комбинации хромосомной конститу-
ции и гонадных гормонов. Предполагают нали-
чие у птиц основополагающей роли автономной
половой идентичности клеток – CASI (Cell
Autonomous Sex Identity) в установлении сексу-
ального фенотипа и малое влияние гормонов на
половые характеристики [71–75].

Поскольку у птиц самки являются гетерога-
метными, пол будущего поколения определяется
еще на стадии первого деления мейоза. Есть пред-
положение, что самки птиц способны физиологи-
чески контролировать соотношение полов у буду-
щего потомства, на уровне мейотического драйва
[74, 75]. В этом процессе определенную роль могут
играть промежуточные продукты биосинтеза стеро-
идов, в том числе прогестерон [76–80].

Последнее время конкурировали две гипотезы
об определении пола у птиц. Одна из этих гипотез
рассматривала число Z-хромосом как ключевой

Рис. 3. Схема генетической детерминации пола у курицы (а и б). Генная сеть, регулирующая развитие гонад самцов и
самок. Z, W – половые хромосомы, ZD+ – присутствие гена DMRT1 в хромосоме Z, 2× DMRT1/1× DMRT1 – две/одна
копии гена DMRT1 (адаптировано по [71]).
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фактор определения пола. Другая гипотеза пред-
полагала наличие в W-хромосоме ключевого гена,
контролирующего развитие яичников или подав-
ляющего появление семенников. В настоящее
время подробно изучен механизм инактивации
генов на конце длинного плеча хромосомы Z у ку-
рицы с помощью РНК-интерференции, который
запускается присутствием в кариотипе хромосо-
мы W [81]. Снижение экспрессии гена dmrt1 in ovo
в результате РНК-интерференции приводит к фе-
минизации эмбриональных половых желез у ге-
нетических самцов (ZZ). В феминизированной
левой гонаде наблюдается снижение экспрессии
гена sox9 и увеличение экспрессии гена cyp19a1
(ген ароматазы). Это наблюдение подтверждает
гипотезу о наличии дозовой компенсации с уча-
стием гена dmrt1. В феминизированной правой
гонаде экспрессия соответствующих генов другая.
Это указывает на дифференциальную чувствитель-
ность к воздействию белка DMRT1 в левой и пра-
вой гонадах. Половые клетки в феминизированных
гонадах распределяются как в яичниках. Результа-
ты этого эксперимента указывают на особую роль
гена dmrt1 в развитии семенников, но при этом
отсутствуют четкие доказательства того, что этот
ген контролирует первичную детерминацию пола
[77]. В некоторые схемы генетического контроля
определения пола у птиц добавлены эпигенетиче-
ские механизмы [63, 82–84].

W-хромосома курицы имеет длину около 7.08 Мб
и содержит всего 28 генов. Эволюционно эта хро-
мосома претерпела обширную деградацию и на-
копление повторяющихся нуклеотидных блоков
ДНК. Было показано, что исчезновение генов,
специфичных для W-хромосомы, не является
случайным, и высказано предположение, что со-
хранение некоторых генов связано с тем, что
W-хромосома находится под высоким эволюци-
онным давлением из-за отсутствия рекомбина-
ции. Все гены, которые сохранены в W-хромосо-
ме, имеют гомологов в Z-хромосоме и относятся
к категории дозозависимых генов, чувствитель-
ных к снижению дозы. Ни один из этих генов не
имеет значения для дифференцировки и детерми-
нации пола [84–87]. Примечательно, что самые
распространенные и специфичные для нее повторы
XhoI, EcoRI, SspI и недавно описанные (GGAAA)n-
последовательности плотно упакованы в хромо-
меры и не транскрибируются на стадии ламповых
щеток. Было показано, что XhoI, EcoRI и SspI не
имеют каких-либо значительных различий у
представителей отрядов Курообразных, Аистооб-
разных и Воробьинообразных. Поиск особой ро-
ли W-хромосомных генов в детерминации семен-
ников и яичников продолжается [86]. В недавно
опубликованной работе китайские исследователи
сравнивали W-хромосомы 27 видов птиц, среди
которых были представители Воробьинообраз-
ных, Курообразных и группы Древненебных.

Ими был обнаружен значительный консерватизм
данной хромосомы, несмотря на генетическую
отдаленность исследованных видов, и отсутствие
генов, специфичных для самок [88]. Также ими
была исследована изменчивость блоков ДНК из
амплификона гена hintW хромосомы W у утки и
курицы. У утки был обнаружен консерватизм ко-
личества копий этих амплифицированных генов,
а для курицы – описана межпородная изменчи-
вость. Авторы предполагают наличие особой роли
амплификации hintW у курицы (в отличие от уток) в
репродукции самок и оогенезе [89]. W-хромосом-
ный ген hintW (также называемый Asw и Wpkcl) ста-
ли рассматривать в качестве важнейшего регулято-
ра детерминации пола у птиц, усиливающего актив-
ность генов foxl2 и cyp19a1 у самок и
ингибирующего экспрессию генов sox9 и dmrt1 у
самцов. Он контролирует образование гонадного
кортекса – основы для появления семенников.
HINTW не только контролирует развитие гонад,
но и отвечает за асимметрию яичников – дегене-
рацию правой гонады. Этот ген имеет Z-хромо-
сомный гомолог hintZ и в отличие от последнего
не обладает гистидиновой триадой и способно-
стью связывать аденозинмонофосфат (АМФ) с
лизином [90, 91]. Необходимо сопоставление уча-
стия в процессе детерминации пола и других по-
лоопределяющих генов, таких как JUN, smad2,
UBE2I [92]. Привлекает внимание и феномен по-
лоограниченных хромосом у певчих птиц [92].
Рассматривается возможность влияния специфи-
ческих генов этой хромосомы на ее конденсацию
по аналогии с Bkm-повторами некоторых змей
[44, 93].

Рассмотренные данные послужат для интегра-
ции схем детерминации пола у птиц и адаптации
наиболее приемлемой гипотезы инверсии пола у
курицы к практическому использованию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Естественная инверсия пола у позвоночных

животных – довольно редкое явление. Чаще все-
го она встречается у рыб (всего 2% из всех изучен-
ных видов) [22], реже – у амфибий и рептилий и
не наблюдается в норме у птиц и млекопитаю-
щих. Разные случаи инверсии пола были описаны
и изучены у человека [20], все они являются пато-
логией развития. Редкие случаи подобной инвер-
сии пола выявляются в природе у птиц и млеко-
питающих, но такие особи, как правило, не
оставляют потомства. Возможно, эволюционный
консерватизм ряда полоопределяющих генов у
позвоночных животных не поддерживает разви-
тие естественной инверсии пола и этот процесс
не получил преимущества в эволюции. Изучение
естественной инверсии пола далеко от заверше-
ния. Процент изученных видов в этом аспекте
низок [93–95].
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Исследования в лабораторных условиях пока-
зали, что можно вызвать искусственную инвер-
сию пола у птиц, например у домашней курицы.
Полученные результаты в таких исследованиях,
безусловно, внесли существенный вклад в пони-
мание проблемы первичной детерминации пола у
птиц, особенно относительно разноплановой ро-
ли DMRT1. Аспекты, связанные с взаимодей-
ствием полоопределяющих генов и стероидов,
только затронуты. Необходимы дальнейшие ис-
следования и создание всеобъемлющей схемы
взаимодействий каскада полоопределяющих ге-
нов, половых гормонов и других участников де-
терминации и дифференцировки пола. Изучение
механизмов детерминации и случаев инверсии
пола у позвоночных нельзя рассматривать как за-
вершенное, требуются уточнение и накопление
более определенных результатов [71–75].

Возможность инвертирования пола у курицы
может помочь решить экономическую проблему.
Необходимо проводить исследования по инвер-
тированию пола и в деле спасения видов, находя-
щихся на грани исчезновения, когда счет остав-
шихся особей измеряется единицами, а также
продолжать исследования естественной инвер-
сии пола у других видов, для которых может быть
характерным это явление. Было бы интересно
проверить наличие/отсутствие инвертирования
пола у видов, обитающих в экстремальных усло-
виях (горы, пустыни), видов, имеющих узкий
ареал и низкую численность. Хотелось бы понять
эволюционное значение инверсии пола для по-
звоночных, почему это явление не получило эво-
люционного преимущества и почему у одних ви-
дов это нормальное явление, а у других – только
патология. В этой связи нужно дальше проводить
изучение молекулярных механизмов инверсии
пола, ее связь с детерминацией. Инверсия пола –
интересное явление в мире позвоночных живот-
ных и ее изучение может привести к новым от-
крытиям.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке РФФИ в рамках научного проекта
№ 20-14-50268, “Экспансия” (The reported study
was funded by RFBR, project number 20-14-50268).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1. Smirnov A.F., Trukhina A.V. Specific features of sex de-

termination in birds on the example of Gallus gallus do-
mesticus // Gene Expression and Phenotypic Traits.

UK: IntechOpen Limited, 2020. P. 338–481. 
https://doi.org/10.5772/intechopen.91178

2. Cox R.M. Sex steroids as mediators of phenotypic inte-
gration, genetic correlations, and evolutionary transi-
tions // Mol. Cell. Endocrinol. 2019. V. 502. P. 110668. 
https://doi.org/10.1016/j.mce.2019.110668

3. Weber C., Capel B. Sex reversal // Curr. Biol. 2018.
V. 28. № 21. P. R1234–R1236. 
https://doi.org/10.1016/j.cub.2018.09.04

4. Wilhelm D., Palmer S.J., Koopman P. Sex determination
and gonadal development in mammals // Physiol. Rev.
2007. V. 87. № 1. P. 1–28. 
https://doi.org/10.1152/physrev.00009.2006

5. Wilhelm D., Pask A.J. Genetic mechanisms of sex de-
termination // Encyclopedia of Reproduction. Elsevier
Inc.: Acad. Press, 2018. V. 3. P. 245–248. 
https://doi.org/10.1016/B978-0-12-801238-3.64460-4

6. Ni M., Feretzaki M., Sun S. et al. Sex in fungi // Annu.
Rev. Genet. 2011. V. 45. P. 405–430. 
https://doi.org/10.1146/annurev-genet-110410-132536

7. Smirnov A.F., Trukhina A.V. Molecular-Genetic Mech-
anisms of Sex Determination in Animals. USA: Sci.
Res. Publ., Inc., 2017. P. 162. ISBN: 978-1-61896-390-1.

8. Tagirov M.T. Sex determination and control mecha-
nisms in birds // Biotechnologia Acta. 2013. V. 6. № 1.
P. 62–72. 
https://doi.org/10.15407/biotech6.01.062

9. Bull J.J. Evolution of environmental sex determination
from genotypic sex determination // Heredity. 1981.
V. 47. № 2. P. 173–184.

10. Holleley C.E., O’Meally D., Sarre S.D. et al. Sex reversal
triggers the rapid transition from genetic to tempera-
ture-dependent sex // Nature. 2015. V. 523. № 7558.
P. 79–82. 
https://doi.org/10.1038/nature14574

11. Pennell M.W., Mank J.E., Peichel C.L. Transitions in
sex determination and sex chromosomes across verte-
brate species // Mol. Ecol. 2018. V. 27. № 19. P. 3950–
3963. 
https://doi.org/10.1111/mec.14540

12. Nakamura M. Is a sex-determining gene(s) necessary
for sex-determination in amphibians? Steroid hor-
mones may be the key factor // Sex. Dev. 2013. V. 7.
№ 1–3. P. 104–114. 
https://doi.org/10.1159/000339661

13. Ma W.-J., Veltsos P. The diversity and evolution of sex
chromosomes in frogs // Genes. 2021. V. 12. P. 483. 
https://doi.org/10.3390/genes12040483

14. Miura I. Sex determination and sex chromosomes in
amphibian // Sex. Dev. 2017. V. 11. № 5–6. P. 298–
306. 
https://doi.org/10.1159/000485270

15. Wallace H., Badawy G.M.I., Wallace B.M.N. Amphibi-
an sex determination and sex reversal // Cell. Mol. Life
Sci. 1999. V. 55. P. 901–909.
https://doi.org/1420-682X:99:070901-09

16. Eggert C. Sex determination: the amphibian models //
Reprod. Nutr. Dev. 2004. V. 44. P. 539–549. 
https://doi.org/10.1051/rnd:2004062

17. Keating S.E., Blumer M., Grismer L.L. et al. Sex chro-
mosome turnover in bent-toed geckos (Cyrtodactylus) //



624

ГЕНЕТИКА  том 58  № 6  2022

СМИРНОВ и др.

Genes. 2021. V. 12. P. 116. 
https://doi.org/10.3390/genes12010116

18. Rovatsos M., Vukić J., Mrugała A. et al. Little evidence
for switches to environmental sex determination and
turnover of sex chromosomes in lacertid lizards // Sci.
Rep. 2019. V. 9. P. 7832. 
https://doi.org/10.1038/s41598-019-44192-5

19. Прокопьев Я.В., Антропова Е.Ю., Мазитова М.И.,
Ключаров И.В. ХХ-тестикулярная форма наруше-
ния формирования пола: редкая форма мужского
бесплодия. Клиническое наблюдение // РМЖ.
2019. № 11. С. 26–28.

20. Ogino Y., Tohyama S., Kohno S. et al. Functional dis-
tinctions associated with the diversity of sex steroid hor-
mone receptors ESR and AR // J. Steroid Biochem. Mol.
Biol. 2018. V. 184. P. 38–46. 
https://doi.org/10.1016/j.jsbmb.2018.06.002

21. Rajendiran P., Jaafar F., Kar S. et al. Sex determination
and differentiation in teleost: roles of genetics, environ-
ment, and brain // Biology (Basel). 2021. V. 10. P. 973. 
https://doi.org/10.3390/biology10100973

22. Nakamura M., Kobayashi T., Chang X.-T., Nagahama Y.
Gonadal sex differentiation in teleost fish // J. Exp.
Zool. 1998. V. 281. P. 362–372. 
https://doi.org/10.1002/(SICI)1097-010X(19980801)-
281:5<362::AID-JEZ3>3.0.CO;2-M

23. Yamamoto Y., Hattori R.S., Patiño R., Strüssmann C.A.
Environmental regulation of sex determination in fishes:
insights from Atheriniformes // Curr. Top. Dev. Biol.
2019. V. 134. P. 49–69. 
https://doi.org/10.1016/bs.ctdb.2019.02.003

24. Camerino G., Parma P., Radi O., Valentini S. Sex deter-
mination and sex reversal // Curr. Opin. Genet. Dev.
2006. V. 16. № 3. P. 289–292. 
https://doi.org/10.1016/j.gde.2006.04.014

25. Guerrero-Estévez S., Moreno-Mendoza N. Sexual deter-
mination and differentiation in teleost fish // Rev. Fish
Biol. Fish. 2009. V. 20. № 1. P. 101–121. 
https://doi.org/10.1007/s11160-009-9123-4

26. Hattori R.S., Strüssmann C.A., Fernandino J. et al. Ge-
notypic sex determination in teleosts: insights from the
testis-determining amhy gene // Gen. Comp. Endocri-
nol. 2013. V. 192. P. 55–59. 
https://doi.org/10.1016/j.ygcen.2013.03.019

27. Kobayashi Y., Nagahama Y., Nakamura M. Diversity
and plasticity of sex determination and differentiation
in fishes // Sex. Dev. 2012. V. 7. № 1–3. P. 115–125. 
https://doi.org/10.1159/000342009

28. Baroiller J.F., D’Cotta H., Saillant E. Environmental ef-
fects on fish sex determination and differentiation //
Sex. Dev. 2009. V. 3. № 2–3. P. 118–135. 
https://doi.org/10.1159/000223077

29. Devlin R.H., Nagahama Y. Sex determination and sex
differentiation in fish: an over-view of genetic, physio-
logical, and environmental influences // Aquaculture.
2002. V. 208. № 3–4. P. 191–364. 
https://doi.org/10.1016/S0044-8486(02)00057-1

30. Strüssmann C.A., Nakamura M. Morphology, endocri-
nology, and environmental modulation of gonadal sex
differentiation in teleost fishes // Fish Physiol. Bio-
chem. 2002. V. 26. P. 13–29. 
https://doi.org/10.1023/A:1023343023556

31. Mustapha U.F., Huang Y., Huang Y.-Q. et al. Gonadal
development and molecular analysis revealed the criti-
cal window for sex differentiation, and E2 reversibility
of XY-male spotted scat, Scatophagus argus // Aquacul-
ture. 2021. V. 544. Article 737147. 
https://doi.org/10.1016/j.aquaculture.2021.737147

32. Hsiao C.-D., Tsai H.-J. Transgenic zebrafish with f luo-
rescent germ cell: A useful tool to visualize germ cell
proliferation and juvenile hermaphroditism in vivo //
Dev. Biol. 2003. V. 262. P. 313–323. 
https://doi.org/10.1016/S0012-1606(03)00402-0

33. Wu G.-C., Chang C.-F. Primary males guide the fe-
maleness through the regulation of testicular Dmrt1
and ovarian Cyp19a1a in protandrous black porgy //
Gen. Comp. Endocrinol. 2018. V. 261. P. 198–202. 
https://doi.org/10.1016/j.ygcen.2017.01.033

34. Tang Y., Chen J.-Y., Ding G.-H., Lin Z.-H. Analyzing the
gonadal transcriptome of the frog Hoplobatrachus rugulo-
sus to identify genes involved in sex development // BMC
Genomics. 2021. V. 22. P. 552. 
https://doi.org/10.1186/s12864-021-07879-6

35. Mendoza-Cruz E., Moreno-Mendoza N., Zambrano L.,
Villagrán-SantaCruz M. Development and gonadal sex
differentiation in the neotenic urodele: Ambystoma
mexicanum // Zoomorphology. 2017. V. 136. P. 497–
509. 
https://doi.org/10.1007/s00435-017-0361-z

36. Lambert M.R., Tran T., Kilian A. et al. Molecular evi-
dence for sex reversal in wild populations of green frogs
(Rana clamitans) // PeerJ. 2019. V. 7. P. e6449. 
https://doi.org/10.7717/peerj.6449

37. Flament S. Sex reversal in amphibians // Sex. Dev.
2016. V. 10. № 5–6. P. 267–278. 
https://doi.org/10.1159/000448797

38. Oike A., Kodama M., Yasumasu S. et al. Participation of
androgen and its receptor in sex determination of an
amphibian species // PLoS One. 2017. V. 12. № 6.
P. e0178067. 
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0178067

39. Roco Á.S., Ruiz-García A., Bullejos M. Testis develop-
ment and differentiation in amphibians // Genes. 2021.
V. 12. P. 578. 
https://doi.org/10.3390/genes12040578

40. Valenzuela N., Badenhorst D., Montiel E.E., Literman R.
Molecular cytogenetic search for cryptic sex chromo-
somes in painted turtles Chrysemys picta // Cytogenet.
Genome Res. 2014. V. 144. № 1. P. 39–46. 
https://doi.org/10.1159/000366076

41. Pieau C., Dorizzi M., Richard-Mercier N. Temperature-
dependent sex determination and gonadal differentia-
tion in reptiles // Genes and Mechanisms in Vertebrate
Sex Determination / Eds Scherer G., Schmid M. Swit-
zerland: Birkhäuser Verlag Basel, 2001. P. 117–141.

42. Merchant-Larios H., Díaz-Hernández V. Environmental
sex determination mechanisms in reptiles // Sex. Dev.
2012. V. 7. № 1–3. P. 95–103. 
https://doi.org/10.1159/000341936

43. Georges A., Holleley C.E. How does temperature deter-
mine sex? // Science. 2018. V. 360. № 6389. P. 601–602. 
https://doi.org/10.1126/science.aat5993



ГЕНЕТИКА  том 58  № 6  2022

ЕСТЕСТВЕННАЯ И ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ИНВЕРСИЯ ПОЛА 625

44. Glersberg M.F., Kemper N. Rearing male layer chickens:
A German perspective // Agriculture. 2018. V. 8. P. 176. 
https://doi.org/10.3390/agriculture8110176

45. Singh L., Wadhwa R., Naidu S. et al. Sex- and tissue
specific Bkm (GATA)-binding protein in the germ cells
of heterogametic sex // J. Biol. Chem. 1994. V. 269.
№ 41. P. 25321–25327.

46. Cмирнов А.Ф., Трухина А.В. Молекулярно-генети-
ческие механизмы детерминации пола у живот-
ных. СПб: Нестор-История, 2016. 168 с.

47. Elbrecht A., Smith R.G. Aromatase enzyme activity and
sex determination in chickens // Science. 1992. V. 255.
№ 5043. P. 467–470. 
https://doi.org/10.1126/science.1734525

48. Vaillant S., Guémené D., Dorizzi M. et al. Degree of sex
reversal as related to plasma steroid levels in genetic fe-
male chickens (Gallus domesticus) treated with Fadro-
zole // Mol. Rep. Dev. 2003. V. 65. № 4. P. 420–428. 
https://doi.org/10.1002/mrd.10318

49. Fazli N., Hassanabadi A., Mottaghitalab M., Hajati H.
Manipulation of broiler chickens sex differentiation by
in ovo injection of aromatase inhibitors, and garlic and
tomato extracts // Poult. Sci. 2015. V. 94. № 11.
P. 2778–2783. 
https://doi.org/10.3382/ps/pev236

50. Yang X., Zheng J., Na R. et al. Degree of sex differenti-
ation of genetic female chicken treated with different
doses of an aromatase inhibitor // Sex. Dev. 2008. V. 2.
№ 6. P. 309–315. 
https://doi.org/10.1159/000195680

51. Yang X., Zheng J., Qu L. et al. Methylation status of
cMHM and expression of sex-specific genes in adult
sex-reversed female chickens // Sex. Dev. 2011. V. 5.
№ 3. P. 147–154. 
https://doi.org/10.1159/000327712

52. Yang X., Deng J., Zheng J. et al. A Window of MHM de-
methylation correlates with key events in gonadal dif-
ferentiation in the chicken // Sex. Dev. 2016. V. 10.
№ 3. P. 152–158. 
https://doi.org/10.1159/000447659

53. Mohammadrezaei M., Toghyani M., Gheisari A. et al.
Synergistic effect of fadrozole and insulin-like growth
factor-I on female-to-male sex reversal and body
weight of broiler chicks // PLoS One. 2014. V. 9. № 7.
P. e103570. 
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0103570

54. Трухина А.В., Лукина Н.А., Смирнов А.Ф. Гормо-
нальная инверсия пола и некоторые аспекты его
генетической детерминации у курицы // Генетика.
2018. Т. 54. № 9. С. 1047–1056.

55. Estermann M.A., Major A.T., Smith C.A. Gonadal sex
differentiation: Supporting versus steroidogenic cell
lineage specification in mammals and birds // Front.
Cell Dev. Biol. 2020. V. 8. Article 616387. P. 1–10. 
https://doi.org/10.3389/fcell.2020.616387

56. Abinawanto, Zhang C., Saito N. et al. Identification of
sperm-bearing female-specific chromosome in the sex-
reversed chicken // J. Exp. Zool. 1998. V. 280. № 2.
P. 65–72. 

https://doi.org/10.1002/(sici)1097-010x(19980101)28-
0:1<65::aid-jez8>3.0.co;2-f

57. Takagi S., Ono T., Tsukada A. et al. Fertilization and
blastoderm development of quail oocytes after intracy-
toplasmic injection of chicken sperm bearing the W
chromosome // Poult. Sci. 2007. V. 86. № 5. P. 937–
943. 
https://doi.org/10.1093/ps/86.5.937

58. Ellis H.L., Shioda K., Rosenthal N.F. et al. Masculine
epigenetic sex marks of the cyp19a1/aromatase pro-
moter in genetically male chicken embryonic gonads
are resistant to estrogen-induced phenotypic sex con-
version // Biol. Reprod. 2012. V. 87. № 1. P. 1–12. 
https://doi.org/10.1095/biolreprod.112.099747

59. Major A.T., Smith C.A. Sex reversal in birds // Sex. Dev.
2016. V. 10. P. 288–300. 
https://doi.org/10.1159/000448365

60. Morris K.R., Hirst C.E., Major A.T. et al. Gonadal and
endocrine analysis of a gynandromorphic chicken //
Endocrinology. 2018. V. 159. № 10. P. 3492–3502. 
https://doi.org/10.1210/en.2018-00553

61. Estermann M.A., Major A.T., Smith C.A. Genetic regu-
lation of avian testis development // Genes. 2021. V. 12.
P. 1459. 
https://doi.org/10.3390/genes12091459

62. Lambeth L.S., Cummins D.M., Doran T.J. et al. Overex-
pression of aromatase alone is sufficient for ovarian de-
velopment in genetically male chicken embryos //
PLoS One. 2013. V. 8. № 6. P. e68362. 
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0068362

63. Vining B., Ming Z., Bagheri-Fam S. et al. Diverse regu-
lation but conserved function: SOX9 in vertebrate sex
determination // Genes. 2021. V. 12. P. 486. 
https://doi.org/10.3390/genes12040486

64. Smith C.A., Roeszler K.N., Ohnesorg T. et al. The avian
Z-linked gene DMRT1 is required for male sex deter-
mination in the chicken // Nature. 2009. V. 461.
№ 7261. P. 267–271. 
https://doi.org/10.1038/nature08298

65. Lambeth L.S., Morris K.R., Wise T.G. et al. Transgenic
chickens overexpressing aromatase have high estrogen
levels but maintain a predominantly male phenotype //
Endocrinology. 2016. V. 157. № 1. P. 83–90. 
https://doi.org/10.1210/en.2015-1697

66. Wang J., Gong Y. Transcription of CYP19A1 is directly
regulated by SF-1 in the theca cells of ovary follicles in
chicken // Gen. Comp. Endocrinol. 2017. V. 247. P. 1–7. 
https://doi.org/10.1016/j.ygcen.2017.03.013

67. Jin K., Zuo Q., Song J. et al. CYP19A1 (aromatase)
dominates female gonadal differentiation in chicken
(Gallus gallus) embryos sexual differentiation // Biosci.
Rep. 2020. V. 40. № 10. P. BSR20201576. 
https://doi.org/10.1042/BSR20201576

68. Hung T., Chang H.Y. Long noncoding RNA in genome
regulation: prospects and mechanisms // RNA Biol.
2010. V. 7. № 5. P. 582–585. 
https://doi.org/10.4161/rna.7.5.13216

69. Yoon J.-H., Abdelmohsen K., Gorospe M. Posttranscrip-
tional gene regulation by long noncoding RNA // J.



626

ГЕНЕТИКА  том 58  № 6  2022

СМИРНОВ и др.

Mol. Biol. 2013. V. 425. № 19. P. 3723–3730. 
https://doi.org/10.1016/j.jmb.2012.11.024

70. Huang Sh., Ye L., Chen H. Sex determination and
maintenance: the role of DMRT1 and FOXL2 // Asian
J. Androl. 2017. V. 19. № 6. P. 619–624. 
https://doi.org/10.4103/1008-682X.194420

71. Ioannidis J., Taylor G., Zhao D. et al. Primary sex deter-
mination in birds depends on DMRT1 dosage, but gonad-
al sex does not determine adult secondary sex characteris-
tics // PNAS. 2021. V. 118. № 10. P. e2020909118. 
https://doi.org/10.1073/pnas.2020909118

72. Clinton M., Zhao D., Nandi S., McBride D. Evidence for
avian cell autonomous sex identity (CASI) and implica-
tions for the sex-determination process? // Chromo-
some Res. 2012. V. 20. № 1. P. 177–190. 
https://doi.org/10.1007/s10577-011-9257-9

73. Piferrer F., Anastasiadi D. Do the offspring of sex rever-
sals have higher sensitivity to environmental perturba-
tions? // Sex. Dev. 2021. № 15. P. 134–147. 
https://doi.org/10.1159/000515192

74. Smith C.A., Major A.T., Esterman M.A. The curious
case of avian sex determination // Trends Genet. 2021.
V. 37. № 6. P. 496–497.

75. Smith C.A., Major A.T., Estermann M.A. Chicken, sex
and revisiting an old paradigm // Endocrinology. 2021.
V. 162. № 7. P. bqab106. 
https://doi.org/10.1210/endocr/bqab106

76. Shioda K., Odajima J., Kobayashi M. et al. Transcrip-
tomic and epigenetic preservation of genetic sex identity
in estrogen – feminized male chicken embryonic go-
nads // Endocrinology. 2021. V. 162. № 1. P. bqaa208. 
https://doi.org/10.1210/endocr/bqaa208

77. Aslam M.L., Woelders H. Steroid hormones and female
energy balance: Relation to offspring primary sex ratio //
Egg Innovations and Strategies for Improvements. United
States: Acad. Press, 2017. P. 47–54. 
https://doi.org/10.1016/B978-0-12-800879-9.00005-6

78. Wrobel E.R., Molina E., Khan N. et al. Androgen and
mineralocorticoid receptors are present on the germinal
disc region in laying hens: Potential mediators of sex ra-
tio adjustment in birds? // Gen. Comp. Endocrinol.
2019. V. 287. № 2. P. 113353. 
https://doi.org/10.1016/j.ygcen.2019.113353

79. Pinson S.E., Wilson J.L., Navara K.J. Timing matters:
Corticosterone injections 4 h before ovulation bias sex
ratios towards females in chickens // J. Comp. Physiol.
B. 2015. V. 185. № 5. P. 539–546. 
https://doi.org/10.1007/s00360-015-0897-5

80. Bruggeman V., As P.V., Decuypere E. Developmental en-
docrinology of the reproductive axis in the chicken em-
bryo // Comp. Biochem. Physiol. Part A, Mol. Integr.
Physiol. 2002. V. 131. № 4. P. 839–846. 
https://doi.org/10.1016/S1095-6433(02)00022-3

81. Teranishi M., Shimada Y., Hori T. et al. Transcripts of
the MHM region on the chicken Z chromosome accu-
mulate as non-coding RNA in the nucleus of female
cells adjacent to the DMRT1 locus // Chromosome
Res. 2001. V. 9. № 2. P. 147–165. 
https://doi.org/10.1023/a:1009235120741

82. Geffroy B., Douhard M. The adaptive sex in stressful en-
vironment // Trends Ecol. Evol. 2019. V. 34. № 7.
P. 628–640. 
https://doi.org/10.1016/j.tree.2019.02.012

83. Sánchez L., Chaouiya C. Logical modelling uncovers
developmental constraints for primary sex determina-
tion of chicken gonads // J. R. Soc. Interface. 2018.
V. 15. P. 20180165. 
https://doi.org/10.1098/rsif.2018.0165

84. Kuroiwa A. Sex-determining mechanism in avians //
Adv. Exp. Med. Biol. 2017. V. 1001. P. 19–31. 
https://doi.org/10.1007/978-981-10-3975-1_2

85. Hirst C.E., Major A.T., Smith C.A. Sex determination
and gonadal sex differentiation in the chicken model //
Int. J. Dev. Biol. 2018. V. 62. № 1–2–3. P. 153–166. 
https://doi.org/10.1387/ijdb.170319cs

86. Bellott D.W., Skaletsky H., Cho T.J. et al. Avian W and
mammalian Y chromosomes convergently retained
dosage-sensitive regulators // Nat. Genet. 2017. V. 49.
№ 3. P. 387–394. 
https://doi.org/10.1038/ng.3778

87. Komissarov A.S., Galkina S.A., Koshel E.I. et al. New
high copy tandem repeat in the content of the chicken
W chromosome // Chromosoma. 2018. V. 127. № 1.
P. 73–83. 
https://doi.org/10.1007/s00412-017-0646-5

88. Liu L., Fan Y., Zhao D. et al. Expression profile of
chicken sex chromosome gene BTF3 is linked to gonad-
al phenotype // Sex. Dev. 2019. V. 13. № 4. P. 212–220. 
https://doi.org/10.1159/000506344

89. Xu L., Zhou Q. The female-specific W chromosomes of
birds have conserved gene contents but are not femi-
nized // Genes. 2020. V. 11. P. 1126. 
https://doi.org/10.3390/genes11101126

90. Rogers T.F., Pizzari T., Wright A.E. Multi-copy gene
family evolution on the avian W chromosome // Hered-
ity. 2021. V. 112. № 3. P. 250–259. 
https://doi.org/10.1093/jhered/esab016

91. Sun C., Jin K., Zhou J. et al. Role and function of the
HintW in early sex differentiation in chicken (Gallus gal-
lus) embryo // Anim. Biotechnol. 2021. P. 1–11. 
https://doi.org/10.1080/10495398.2021.1935981

92. Jin K., Zhou J., Zuo Q. et al. UBE2I stimulates female
gonadal differentiation in chicken (Gallus gallus) em-
bryos // J. Integr. Agric. 2021. V. 20. P. 2–10. 
https://doi.org/10.1016/S2095-3119(20)63486-4

93. Kinsella C.M., Ruiz-Ruano F.J., Dion-Côté A.M. et al.
Programmed DNA elimination of germline develop-
ment genes in songbirds // Nat. Commun. 2019. V. 10.
P. 5468. 
https://doi.org/10.1038/s41467-019-13427-4

94. Ezaz T., Deakin J.E. Repetitive sequence and sex chro-
mosome evolution in vertebrates // Adv. Evol. Biol.
2014. Article ID: 104683. 9 p. 
https://doi.org/10.1155/2014/104683

95. Nagahama Y., Chakraborty T., Paul-Prasanth B. et al.
Sex determination, gonadal sex differentiation and
plasticity in vertebrate species // J. Physiol. Rev. 2020.
P. 213. 
https://doi.org/10.1152/physrev.00044.2019



ГЕНЕТИКА  том 58  № 6  2022

ЕСТЕСТВЕННАЯ И ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ИНВЕРСИЯ ПОЛА 627

Natural and Experimental Sex Reversal in Birds
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The article is devoted to the actual problem – the phenomenon of sex determination. Many scientific articles
have been published on this problem, but all the details of its mechanisms have not yet been disclosed, since
they are very diverse. The article summarizes the new material obtained in the study of cases of natural and
experimental sex reversal in vertebrates. Representatives of cold-blooded vertebrates (fish, amphibians, rep-
tiles) and warm-blooded (birds) are considered. Sex reversal that occurs both in natural conditions and under
experimental conditions can be the result of genetic disorders that manifest themselves in the early stages of
embryonic development, and normal changes that occur in sexually mature animals under the control of the
neuroendocrine system. It is assumed that sex reversal and sex determination may be interrelated phenome-
nas. Particular attention is paid to inversion and determination of sex in birds; works on experimental sex re-
versal in these animals are considered in detail. For this, the data of scientific works on the relationship be-
tween the phenotypic manifestation of sex at the cellular, tissue and organ levels, its chromosomal and hor-
monal determination, as well as genetic and epigenetic control are summarized. At the end of the article,
promising directions in the study of natural and experimental sex inversion in vertebrates are proposed.

Keywords: sex determination, sex reversal, genetic control, epigenetic control, hormonal sex determination,
Vertebrates.
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Настоящий обзор посвящен разнообразию прионов (инфекционных частиц белковой природы), а
также механизмам их воспроизведения. Рассмотрены различные штаммы одного и того же приона.
Показано, что любой штамм приона, независимо от своей молекулярной организации и видовой
принадлежности, при пассировании на изогенном гомозиготном фоне представляет собой вирусо-
подобный наследственный фактор. Его свойства совместно обусловлены двумя параметрами: во-
первых, аминокислотной последовательностью прионного белка, которая детерминирована нук-
леотидной последовательностью соответствующего гена, а во-вторых, конкретным состоянием
данного белка. Изменение любого из двух перечисленных параметров, если оно стабильно и неле-
тально, приводит к возникновению нового штамма приона. Таким образом, по сравнению с кано-
ническими наследственными факторами штаммы прионов имеют более сложную (бимодулярную)
природу. Бимодулярный принцип очень удобен и для описания любых состояний отсутствия при-
она. Рассмотрен вопрос о включении прионов в систему общегенетических представлений о на-
следственных факторах.

Ключевые слова: белковая наследственность, прионы, штаммы прионов, бимодулярные наслед-
ственные факторы.
DOI: 10.31857/S0016675822060121

Прионы (инфекционные частицы белковой
природы [1–3]) весьма разнообразны по своей
молекулярной организации. Большинство из них
являются амилоидами – фибриллярными белко-
выми агрегатами с отчетливо выраженной кросс-
бета структурой. Такие агрегаты способны расти,
присоединяя к себе новые молекулы прионного
белка с изменением их нативной конформации в
амилоидную, а затем фрагментироваться под дей-
ствием специфических шаперонов, что приводит
к возникновению новых поколений агрегатов с
теми же свойствами [4–6]. Амилоидные прионы
известны у дрожжей-сахаромицетов [6, 7], плес-
невого гриба Podospora anserina [8] и некоторых
млекопитающих, включая человека [3–5].

Помимо амилоидных существуют и другие
прионы. К настоящему времени они выявлены
только у грибов. В этих случаях прионизирован-
ное состояние белка воспроизводится за счет не-
ких автокаталитических процессов. В частности,
описаны неамилоидные прионы, в основе само-
поддержания которых лежит фосфорилирование
белков [9], химическая модификация гистонов
[10], протеолитическое расщепление [11], взаи-
модействие между негомологичными белками

[12]. Разнообразие перечисленных механизмов
позволяет предположить, что любой или почти
любой молекулярный процесс, способный под-
держивать измененное состояние белка посред-
ством некой положительной обратной связи, по-
тенциально может продуцировать неамилоидные
прионы.

Прионы млекопитающих заслуживают при-
стального внимания в связи с тем, что они инду-
цируют тяжелые нейродегенеративные патоло-
гии, пока не поддающиеся лечению [13, 14]. При-
оны грибов интересны с двух точек зрения. Во-
первых, амилоидные прионы грибов являются
удобной моделью для детального изучения меха-
низмов формирования амилоидных агрегатов
[15]; решать эту задачу на млекопитающих довольно
трудно. Во-вторых, прионы грибов способны пере-
даваться в клеточных делениях и тем самым явля-
ются неканоническими наследственными фактора-
ми [5, 6, 16]. Всестороннее изучение таких прионов
крайне важно для построения современных обще-
генетических концепций, охватывающих все раз-
нообразие наследственных факторов, как канони-
ческих, так и неканонических.
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До сих пор все фундаментальные генетические
концепции (хромосомная теория наследственно-
сти, теория мутационного процесса, центральная
догма молекулярной биологии, синтетическая
теория эволюции и т.п.) базируются на представ-
лениях середины прошлого века, утверждающих,
что единственным материалом наследственности
является ДНК (у некоторых вирусов – геномная
РНК). Наследуемые прионы не укладываются в
эту парадигму (они имеют эпигенетическую, точ-
нее – белковую природу), а потому при их описа-
нии используют терминологию, никак не связан-
ную с ключевыми понятиями генетики. Более того,
прионная терминология была сформирована в от-
рыве от понятий, используемых для других эпиге-
нетических наследственных факторов, например
для эпиаллелей, обусловленных метилированием
ДНК или химической модификацией гистонов. В
результате генетическая фактология оказалась
фрагментированной на множество разрозненных
направлений, что препятствует разработке совре-
менных общегенетических концепций.

Эту проблему можно успешно преодолеть. Де-
ло в том, что один и тот же наследуемый прион
может быть представлен множеством разных вари-
антов (штаммов), в том числе существенно разли-
чающихся своими свойствами [17, 18]. Нетрудно
заметить отчетливую аналогию с разными аллеля-
ми одного и того же гена. В соответствии с этим
мы вправе рассматривать разные варианты одно-
го и того же приона в качестве прионных аллелей
[16]. Специфические свойства каждого такого ал-
леля совместно обусловлены двумя параметрами:
во-первых, аминокислотной последовательно-
стью прионного белка, которая детерминирована
нуклеотидной последовательностью соответству-
ющего гена, а во-вторых, конкретным состояни-
ем данного белка. В связи с этим любой прион-
ный аллель является бимодулярным наследствен-
ным фактором, свойства которого определяются
взаимодействием ДНКовой детерминанты и эпи-
генетической детерминанты [16]. Например, в
случае дрожжевого приона [PSI+] (амилоидные
агрегаты из аномально уложенных молекул белка
SUP35 [6, 7]) ДНКовая детерминанта представле-
на конкретной нуклеотидной последовательно-
стью гена SUP35, а эпигенетическая – конкрет-
ным вариантом амилоидной укладки SUP35p.

Предложенный нами бимодулярный принцип
очень удобен для описания любых прионных алле-
лей, а также любых состояний отсутствия приона. В
частности, конкретный аллель [PSI+] получает обо-
значение SUP35i[PSI+]j, где i и j символизируют со-
ответствующую ДНКовую и эпигенетическую де-
терминанту. По аналогии конкретное состояние
[psi–] (отсутствие приона, т.е. нативная конфор-
мация прионного белка) получает обозначение
SUP35i[psi–]. В зависимости от ДНКовой детер-

минанты такие прионные нуль-аллели существенно
варьируют по своим фенотипическим проявле-
ниям, например по способности конвертировать
в состояние [PSI+] (см. ниже).

Бимодулярный принцип успешно применим
не только к прионам. Он универсален для любых
эпигенетических наследственных факторов вне
зависимости от их молекулярной организации
[19], что создает хорошие перспективы для объ-
единения разных направлений эпигенетики. В
настоящем обзоре мы продемонстрируем, что
прионы млекопитающих тоже охватываются би-
модулярным принципом.

ПРИОНЫ МЛЕКОПИТАЮЩИХ
Способность формировать прионы строго до-

казана или весьма вероятна по меньшей мере для
пяти белков млекопитающих: PrP, α-синуклеина,
белка tau, Cu/Zn супероксиддисмутазы, а также
бета-амилоидного пептида. Их свойства подроб-
но рассмотрены в многочисленных обзорах [7, 8,
20], а потому мы сконцентрируемся только на де-
талях, имеющих непосредственное отношение к
бимодулярному принципу.

Наиболее изученным прионом млекопитаю-
щих является PrPSc, амилоидная форма белка, ко-
дируемого геном PRNP (prion protein). Этот при-
он накапливается в цитоплазме различных типов
клеток, главным образом – в фолликулярных
дендритных клетках и нейронах центральной
нервной системы. PrPSc инфекционен как при
инъекциях, так и при естественной передаче меж-
ду организмами через пищеварительную систему
или различные жидкости. При этом он способен
преодолевать некоторые, но не все межвидовые
барьеры [21].

Амилоидные агрегаты α-синуклеина, неболь-
шого белка, кодируемого геном SNCA, тоже лока-
лизованы в цитоплазме. Они формируются в ней-
ронах головного мозга, главным образом в substantia
nigra, и могут быть переданы здоровым особям
[22]. Однако такая передача возможна только по-
средством инъекций.

Белок tau представляет собой целый спектр
родственных полипептидов, образующихся в ре-
зультате альтернативного сплайсинга первичного
транскрипта, считываемого с гена MAPT. Данный
белок в гиперфосфорилированном состоянии
формирует амилоидные агрегаты, обнаруживае-
мые в цитоплазме различных нейронов головного
мозга. Инфекционность этих агрегатов на кле-
точном уровне не вызывает сомнений, однако их
способность передаваться между организмами
остается пока дискуссионной [23].

Молекулы Cu/Zn супероксиддисмутазы (про-
дукта гена SOD1) претерпевают при определенных
обстоятельствах неправильную укладку, в результа-



630

ГЕНЕТИКА  том 58  № 6  2022

ТИХОДЕЕВ

те чего в нейронах спинного мозга формируются
цитоплазматически локализованные амилоидные
агрегаты. В дальнейшем указанные амилоиды
прогрессивно распространяются и на соседние
клетки [24], но случаи их передачи от одного ор-
ганизма к другому пока неизвестны.

Бета-амилоидный пептид образуется в резуль-
тате протеолиза белка, кодируемого геном APP
(transmembrane amyloid precursor protein). В отли-
чие от вышеупомянутых прионов млекопитающих
амилоидные агрегаты данного белка (Aß) локали-
зованы в межклеточных пространствах головного
мозга. Многочисленные косвенные данные сви-
детельствуют о том, что эти агрегаты могут пере-
даваться между организмами [25], однако надеж-
ных подтверждений до сих пор не получено.

Ни один из перечисленных прионов млекопи-
тающих не обнаружен в гаметах или стволовых
клетках. В соответствии с этим принято считать, что
указанные прионы не наследуются ни мейотиче-
ски, ни митотически. Тем не менее существует ряд

аргументов, позволяющих рассматривать прионы
млекопитающих в качестве специфических наслед-
ственных факторов.

РАЗНООБРАЗИЕ ПУТЕЙ НАСЛЕДОВАНИЯ
Под наследственностью понимают способ-

ность биологических объектов передавать свои
признаки (точнее – их задатки) от предков по-
томкам. Чаще всего такая передача осуществляет-
ся за счет клеточных делений или слияний (опло-
дотворения, конъюгации, цитодукции и т.п.);
данный путь называют наследованием от клетки
к клетке (рис. 1,а) [26, 27]. Однако существуют и
другие пути передачи наследственных задатков.

Один из них – наследование от тела к телу
[26, 27]: потомок получает некоторые наслед-
ственные задатки от своего родителя, но некано-
ническим путем. У млекопитающих в основе это-
го явления может лежать передача каких-либо
воспроизводимых молекул из материнской сомы
в плод через плаценту. Реальность такого пути на-

Рис. 1. Разнообразие путей наследования. а – обобщенная схема наследования от клетки к клетке; б – обобщенная
схема наследования от тела к телу у млекопитающих за счет передачи воспроизводимых молекулярных структур от ма-
тери плоду через плаценту; в – обобщенная схема наследования у неклеточных объектов. Овалами обозначены клетки;
шестиугольниками – многоклеточные организмы; звездочками – наследственные факторы; черными квадратами –
прионизированные белки на примере амилоидов. Цифрами в кругах обозначены: 1 – клеточное деление, 2 – оплодо-
творение, 3 – конъюгация или цитодукция, 4 – размножение вирусов, 5 – размножение внутриклеточных прионов,
6 – размножение внеклеточных прионов.
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следования доказана для мунтжаков (Muntiacus
reevesi) и вапити (Cervus canadensis nelsoni), причем
у последних агрегаты PrP эффективно передаются
плоду от матери не только в лабораторных усло-
виях, но и в природе [28, 29]. По сути речь идет о
горизонтальном переносе белковых наследствен-
ных задатков от родителя потомкам (рис. 1,б).
Инфекции, возникающие при передаче агрегатов
PrP через пищеварительную систему [21], явля-
ются примерами сходного горизонтального пере-
носа, но между неродственными особями.

Еще один путь наследования характерен для
вирусов. Несмотря на свою неклеточную органи-
зацию, они широко используются в качестве мо-
дельных генетических объектов. В частности,
бактериофаг Т4 сыграл важную роль в доказа-
тельстве делимости гена [30, 31]. Нетрудно заме-
тить, что наследование у вирусов не вписывается
ни в один из двух перечисленных путей. Действи-
тельно в данном случае биологическими объекта-
ми являются не организмы или клетки, а вирус-
ные частицы. Организмы или отдельные клетки
используются лишь в качестве “внешней среды”,
необходимой для размножения вирусных частиц
и выявления их наследуемых свойств.

Подобно вирусам прионы тоже не имеют кле-
точной организации и тоже нуждаются в организ-
мах или отдельных клетках лишь в качестве
“внешней среды” для своего размножения. Одна-
ко поскольку молекулярная организация вирусов
и прионов неодинакова логично вычленить два
близких пути наследования: от вируса к вирусу и
от приона к приону (рис. 1,в).

Чтобы продемонстрировать общие законо-
мерности наследования от приона к приону, рас-
смотрим различные варианты (штаммы) одного и
того же приона у грибов и млекопитающих.

ВАРИАНТЫ ОДНОГО И ТОГО ЖЕ
ПРИОНА У ГРИБОВ

К настоящему времени наибольшее число ва-
риантов (по меньшей мере несколько сотен) вы-
явлено у дрожжевого приона [PSI+] – амилоид-
ных агрегатов белка SUP35. Указанные варианты
могут различаться своими аминокислотными по-
следовательностями, морфологией амилоидных
агрегатов, долей прионизированного SUP35p,
взаимодействием со специфическими мутация-
ми, митотической и/или мейотической стабиль-
ностью, фенотипическими проявлениями и не-
которыми другими характеристиками [16, 18].
Ниже мы кратко рассмотрим несколько приме-
ров такого разнообразия.

Находясь в своей нативной конформации, бе-
лок SUP35 является эукариотическим фактором
терминации трансляции [32]. В прионизирован-
ном состоянии он утрачивает эту функцию, что

приводит к снижению эффективности распозна-
вания всех трех типов нонсенс-кодонов. В связи с
этим прион [PSI+] фенотипически проявляется
как омнипотентный нонсенс-супрессор [33]. В
зависимости от конкретного варианта [PSI+] эф-
фективность нонсенс-супрессии существенно
варьирует, в результате чего различают сильные и
слабые варианты ([PSI+]S и [PSI+]W соответствен-
но). Некоторые варианты [PSI+] настолько сла-
бы, что не способны обеспечить почти никакой
супрессии [34].

[PSI+] благодаря своей цитоплазматической
локализации ведет себя как нехромосомный на-
следственный фактор. Как правило, сильные ва-
рианты демонстрируют высокую стабильность и
в митозах, и в мейозах (все потомки клетки, несу-
щей [PSI+], получают данный прион). Стабиль-
ность некоторых слабых вариантов существенно
ниже, иногда составляя всего 40–60% [17]. Осо-
бенно низкая стабильность присуща так называе-
мым “токсичным вариантам” [35], однако она
обусловлена не ослабленным воспроизведением
прионных агрегатов, а отбором против клеток с
соответствующим вариантом [PSI+].

Указанная токсичность может быть результатом
взаимодействия между некоторыми вариантами
[PSI+] и конкретными мутациями. Например, при
объединении с мутантным аллелем sup45-2, кото-
рый сам обладает свойствами омнипотентного су-
прессора, некоторые варианты [PSI+] вызывают
доминантный летальный эффект [34]. В этом вза-
имодействии участвуют и некоторые другие гены
[35, 36].

Способность SUP35p к прионизации во многом
определяется его аминокислотной последователь-
ностью, которая детерминирована нуклеотидной
последовательностью гена SUP35. Нормальный
продукт данного гена содержит три домена (N, M и
C). Последний из них необходим для жизнеспо-
собности клетки [36, 37], а потому исследованные
изменения аминокислотной последовательности
SUP35p локализованы главным образом в N- и
M-доменах. К настоящему времени изучены
многие десятки таких изменений, и некоторые
оказывают существенное влияние на свойства
[PSI+] [15, 38–42]. N-домен абсолютно необхо-
дим для прионизации, а потому получил назва-
ние “прионный домен”. В его отсутствие (т.е. при
делеции соответствующего участка гена) SUP35p
не способен продуцировать [PSI+] [37, 38].

Как правило, прионизируется не весь пул мо-
лекул SUP35p: некоторые молекулы сохраняют
нативную конформацию, иначе клетка погибла
бы из-за отсутствия жизненно важной функции
C-домена. Доля прионизированного SUP35p су-
щественно варьирует у разных вариантов [PSI+]: у
[PSI+]S она обычно выше, чем у [PSI+]W [40, 43].
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Любая частица [PSI+] представляет собой ами-
лоидную фибриллу, в которой все молекулы имеют
сходные кросс-ß-структуры, служащие конфор-
мационными матрицами для новых поколений
агрегатов SUP35p. Однако данный белок спосо-
бен переходить в разные амилоидные конформа-
ции, различающиеся пространственным распо-
ложением и количеством кросс-ß-структур [6,
15]. Даже молекулы с идентичными аминокис-
лотными последовательностями могут агрегиро-
вать различными способами с образованием фе-
нотипически разных вариантов [PSI+] [15, 44].

При определенных обстоятельствах каждый
вариант [PSI+] является наследуемым: он проду-
цирует новые поколения агрегатов с такими же
свойствами. Существование как минимум несколь-
ких наследуемых вариантов продемонстрировано и
для ряда других прионов грибов, в частности – для
[PIN+] и [URE3] у дрожжей-сахаромицетов, а также
для [Het-S] у Podospora anserina [17, 18, 40, 45, 46].
Аналогичную ситуацию нетрудно получить и для
любого другого приона дрожжей: достаточно
прионизировать молекулы соответствующего
белка, отличающиеся хотя бы одной аминокис-
лотной заменой. Даже если полученные варианты
окажутся фенотипически неотличимыми, они
будут разными, подобно разным аллелям при
молчащем нуклеотидном полиморфизме.

ШТАММЫ ОДНОГО И ТОГО ЖЕ
ПРИОНА У МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Разные варианты одного и того же приона у
млекопитающих чаще всего называют штамма-
ми. Яркой иллюстрацией этого явления служат
многочисленные штаммы PrPSc у овец, коз, круп-
ного рогатого скота, оленей, норок, хомяков, мы-
шей и человека [47–50]. Каждый штамм PrPSc, ес-
ли он демонстрирует достаточную стабильность,
обладает рядом свойств, сохраняющихся в много-
кратных пассажах при использовании организ-
мов или клеточных линий определенного вида.
Некоторые примеры этого разнообразия кратко
рассмотрены ниже.

Обязательным условием для возможности
продуцировать PrPSc или воспроизводить его после
инфицирования является наличие в организ-
ме/клетке гена PRNP [51]. Более того, от конкретных
нуклеотидных последовательностей этого гена зави-
сят некоторые свойства PrPSc. В первую очередь это
касается аминокислотной последовательности
PrP, а она может существенно влиять на другие
характеристики приона. Так, у мышей штаммы
PrPSc, в которых одновременно присутствуют
108L и 189T, отличаются более коротким инкуба-
ционным периодом по сравнению со штаммами,
несущими 108F и 189V [52]. Если при перенесе-
нии PrPSc в организм или клетку с новой нуклео-

тидной последовательностью PRNP образуются
молекулы PrP хотя бы с одним единственным
аминокислотным отличием, возникает новый
штамм данного приона. При этом не имеет значе-
ния будет ли он фенотипически отличаться от
“родительского” (см. раздел, посвященный вари-
антам одного и того же приона у грибов). Таким
образом, каждый штамм PrPSc способен воспро-
изводиться только на фоне строго определенной
нуклеотидной последовательности гена PRNP.

На уровне своей молекулярной организации
разные штаммы PrPSc могут отличаться друг от
друга и иными особенностями, в частности –
спецификой гликозилирования [53], устойчиво-
стью к хаотропным агентам [54], устойчивостью к
протеиназе K [55], элекрофоретической подвиж-
ностью после воздействия протеиназы K [56].
Последняя характеристика заслуживает особого
внимания. Если два или более штаммов PrPSc, не-
зависимо возникших на фоне гомозиготности по
строго определенной нуклеотидной последова-
тельности PRNP, а значит идентичных по своим
аминокислотным последовательностям, демон-
стрируют неодинаковую электрофоретическую
подвижность, это считается свидетельством того,
что указанные штаммы имеют разную амилоид-
ную конформацию [49]. Ярким примером таких
различий служат штаммы Drowsy (DY) и Hyper
(HY) у золотого хомячка [57].

Штаммы PrPSc могут заметно отличаться друг
от друга своими клиническими эффектами, в
частности – локализацией в головном мозге. Так,
штаммы 22L и ME7 овец, будучи перенесенными
в мышей линии C57BL/10, обнаруживаются в
разных отделах головного мозга: первый – пре-
имущественно в астроглие, а второй – главным
образом в нейронах и нейропиле [58].

Ещe одной важной клинической характери-
стикой штаммов PrPSc являются вызываемые ими
поведенческие нарушения. Упомянутые выше
штаммы DY и HY золотого хомячка четко разли-
чаются по этой характеристике: DY провоцирует
летаргическое состояние, в то время как HY при-
водит к гипервозбудимости. Соответствующие
инкубационные периоды тоже неодинаковы:
обусловленные штаммом DY поведенческие на-
рушения становятся заметны примерно в 3 раза
позже, нежели нарушения, вызванные штаммом
HY [57].

Вся совокупность молекулярных (in vitro) и
клинических (in vivo) особенностей конкретного
штамма PrPSc сохраняется в многократных пасса-
жах на фоне изогенной гомозиготной ДНК. Это
значит, что новые поколения прионных агрегатов
наследуют свойства своего “родителя”. Таким об-
разом, частицы конкретного штамма PrPSc при
пассировании в организмах или отдельных клет-
ках на фоне изогенной гомозиготной ДНК пред-
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ставляют собой эпигенетические наследственные
факторы, соответствующие пути наследования от
приона к приону (рис. 1,в).

Та же логика применима и к штаммам Aß [59].
Более того, она способна охватить любые другие
прионы млекопитающих, если для них будут вы-
явлены штаммы, различающиеся хотя бы одним
аминокислотным положением или же нюансами
амилоидной конформации.

ПРИОНЫ МЛЕКОПИТАЮЩИХ
КАК БИМОДУЛЯРНЫЕ

НАСЛЕДСТВЕННЫЕ ФАКТОРЫ
Как уже было отмечено нами выше, каждый

конкретный штамм приона млекопитающих при
воспроизведении на фоне строго изогенной го-
мозиготной ДНК представляет собой, подобно
штаммам дрожжевых прионов, эпигенетический
наследственный фактор, соответствующий пути
наследования от приона к приону. Поэтому в
дальнейшем мы будем обозначать прионы млеко-
питающих курсивом, как это принято для прио-
нов дрожжей. Кроме того, мы будем ставить соот-
ветствующие обозначения в фигурные скобки
({PrPSc}, {Aß} и т.п.). Это связано со следующими
причинами. Во-первых, прионы имеют неядер-
ную локализацию, что у грибов принято обозна-
чать прямыми скобками ([PSI+], [PIN+], [URE3],
[Het-S] и т.п.). Во-вторых, прионы млекопитаю-
щих, в отличие от грибных, не передаются дочер-
ним организмам/клеткам посредством клеточ-
ных делений или слияний. Именно для отраже-
ния этой специфики мы будем использовать для
прионов млекопитающих фигурные, а не прямые
скобки.

Тот факт, что некоторые прионы млекопитаю-
щих существуют в виде множества разных штам-
мов, полностью соответствует фундаментальным
генетическим представлениям об аллельных со-
стояниях гена (речь идет о гене в классическом
понимании, не ограниченном узкомолекулярны-
ми трактовками). В связи с этим мы имеем право
рассматривать разные штаммы одного и того же
приона млекопитающих как его аллельные фор-
мы. Ранее [16] понятие “прионный аллель” ис-
пользовалось нами только для прионов грибов,
теперь мы распространяем его и на прионы мле-
копитающих.

Следует особо оговорить, что данное понятие
применимо лишь к штаммам, пассируемым в ор-
ганизмах или клетках одного и того же вида. Так,
штаммы {PrPSc} 22L и ME7 овец аллельны друг
другу. То же самое справедливо и для их мыши-
ных производных. Однако штамм {PrPSc} 22L овец
и результат его адаптации у мышей не аллельны
друг другу, а ортологичны. Это связано с тем, что
овечий и мышиный PrP кодируются ортологич-

ными последовательностями PRNP (ортологич-
ные последовательности ДНК не аллельны друг
другу).

Итак, свойства конкретного аллеля приона
обусловлены, во-первых, нуклеотидной последо-
вательностью гена, кодирующего прионный бе-
лок, а во-вторых, состоянием данного белка. В
соответствии с этим аллели любого приона мож-
но рассматривать как бимодулярные наслед-
ственные факторы [16]. Например, конкретный
аллель {PrPSc} может быть обозначен PRNPi{PrPSc}j,
где PRNPi – ДНКовая детерминанта (нуклеотидная
последовательность гена PRNP), а {PrPSc}j – эпиге-
нетическая детерминанта (конкретная амилоид-
ная конформация {PrPSc}). Если сопоставляются
прионы разных видов, должна быть указана и ви-
довая принадлежность PRNP. Например, аллели
22L и ME7 {PrPSc} овец (Ovis aries) получают обо-
значения OaPRNP{PrPSc}22L и OaPRNP{PrPSc}ME7 с
детализацией нуклеотидных последовательно-
стей OaPRNP. В результате адаптации этих алле-
лей у мышей будут получены их ортологи
MmPRNP{PrPSc}22L и MmPRNP{PrPSc}ME7, опять-
таки с соответствующей детализацией ДНКовых
детерминант.

Иногда в ходе адаптации приона к новой
ДНКовой детерминанте его эпигенетическая де-
терминанта остается неизменной; по-видимому,
это довольно типично для дрожжей [16]. Между
тем у млекопитающих в процессе адаптации эпи-
генетическая детерминанта обычно претерпевает
некие изменения (исходная {PrPSc}j преобразует-
ся в {PrPSc}j*). Это приводит к так называемым
“мутациям приона”, особенно часто наблюдае-
мым при переносе приона в другой вид животных
[60]. В простейшем случае перенесенный штамм
приона быстро замещается новым, адаптирован-
ным. Однако нередко на основе исходной эпиге-
нетической детерминанты возникает смесь раз-
личных ее производных [49]. Более того, если эта
смесь нестабильна, из нее постепенно, через не-
сколько пассажей, может сформироваться новый
штамм приона [61, 62]. На первый взгляд такой
сложный сценарий не имеет ничего общего с за-
кономерностями мутационного процесса. Тем не
менее даже канонические точковые мутации про-
исходят не в один шаг: они осуществляются через
довольно протяженную промежуточную стадию,
в ходе которой структура первичного поврежде-
ния ДНК может претерпевать значительные из-
менения под действием разнообразных механиз-
мов репарации [63].

На основе бимодулярного принципа можно
объяснить и стабильное сосуществование разных
прионных аллелей в одном и том же организме
или одной и той же клетке. Во-первых, при гете-
розиготности организма/клетки по гену PRNP
могут сформироваться два аллеля {PrPSc}, разли-
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чающихся своими ДНКовыми детерминантами
(PRNPx{PrPSc}j и PRNPy{PrPSc}j). Такая ситуация
возможна в том случае, если молекулы прионного
белка, различающиеся своими аминокислотны-
ми последовательностями, не могут быть включе-
ны в один и тот же амилоидный агрегат. Во-вто-
рых, на основе конкретной аминокислотной по-
следовательности прионного белка могут быть
сформированы разные прионные аллели, разли-
чающиеся своими эпигенетическими детерминан-
тами (PRNPi{PrPSc}x, PRNPi{PrPSc}y, PRNPi{PrPSc}z

и т.п.). Наконец, оба вышеописанных сценария
могут быть реализованы совместно, в результате
чего сформируется сложная комбинация прион-
ных аллелей.

Как уже было отмечено выше, прионные алле-
ли известны не только для {PrPSc}, но и для {Aß}
[59, 64]. Конкретный аллель {Aß} по аналогии с
PRNPi{PrPSc}j можно обозначить APPi{Aß}j. В дан-
ном случае фигурные скобки дополнительно от-
ражают тот факт, что агрегаты {Aß} способны
формироваться и воспроизводиться в межклет-
никах. Однако эта деталь не имеет принципиаль-
ного значения для сути наследования по пути от
приона к приону (рис. 1,в).

ПРИОННЫЕ НУЛЬ-АЛЛЕЛИ
У МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Одним из возможных аллельных состояний
конкретного гена является его нуль-аллель, т.е.
полное отсутствие. По аналогии отсутствие {PrPSc}
можно рассматривать в качестве прионного нуль-
аллеля. Данное состояние традиционно обозна-
чают PrPC (нативная конформация PrP). Мы по-
лагаем, что этот символ логичнее записывать
строчными буквами: {prpC}, подобно [psi–] у дрож-
жей. Важно отметить, что сходство между [psi–] и
{prpC} не ограничивается отсутствием соответ-
ствующего приона: известны разные варианты
как [psi–], так и {prpC}. Ниже мы кратко рассмот-
рим это явление.

У дрожжей различают три типа [psi–]. Такое де-
ление основано на их способности конвертиро-
вать в состояние [PSI+] в результате цитодукции
или белковой трансформации. Первый тип пред-
ставлен нуль-аллелями SUP35ref[psi–], где ref обо-
значает типовые последовательности SUP35 с
обычными вариантами нуклеотидного полимор-
физма, не влияющими на свойства SUP35p.
Нуль-аллели данного типа способны конверти-
ровать в SUP35ref[PSI+] при внесении в клетку ши-
рокого спектра амилоидных матриц [16, 65]. Вто-
рой тип нуль-аллелей представлен молекулами
SUP35p, имеющими нативную конформацию, но
необычную аминокислотную последователь-
ность, для прионизации которой необходимы

специфические амилоидные матрицы. Одной из
наиболее известных нуль-аллелей данного типа
является SUP35PNM2[psi–] [40]. Наконец, нуль-ал-
лели третьего типа принципиально не конверти-
руемы в состояние [PSI+]. Ярким примером явля-
ется SUP35ΔN[psi–] – белок SUP35p, полностью
лишенный прионного домена [37, 38].

Хотя полиморфизм гена PRNP изучен не столь
подробно как в случае SUP35, уже сейчас известны
аллели {prpC}, различающиеся своей способностью
конвертировать в {PrPSc}. Продемонстрируем это
несколькими наглядными примерами. Прионные
нуль-аллели OaPRNPVRQ{prpC} и OaPNRPARR{prpC}
контрастно реагируют на введение в организм
обычных овечьих {PrPSc}: первый эффективно кон-
вертирует в OaPRNPVRQ{PrPSc}, а второй полностью
нечувствителен к такому воздействию [66]. Прион-
ные нуль-аллели коз ChPNRPK222{prpC} и
ChPRNPQ222{prpC} резко различаются по спектру
амилоидных матриц {PrPSc}, способных индуциро-
вать прионизацию соответствующих PrP [67]. На-
конец, полная делеция гена PRNP (данный ген не
является жизненно важным [68]) обусловливает
такой прионный нуль-аллель, который в принци-
пе не может быть конвертирован в {PrPSc}.

Следует подчеркнуть, что к настоящему времени
у млекопитающих неизвестно ни одного прионного
нуль-аллеля, аналогичного SUP35ΔN[psi–] у дрож-
жей. Тем не менее общая закономерность вполне
очевидна: и у грибов, и у млекопитающих свой-
ства конкретного прионного нуль-аллеля сов-
местно детерминированы не только отсутствием
прионных частиц, но и нуклеотидной последова-
тельностью соответствующего гена. Таким обра-
зом, бимодулярный принцип в равной степени
применим как к прионным аллелям, так и к при-
онным нуль-аллелям.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Идея о том, что белки могли бы выполнять
функцию генетического материала, немолода. В
конце 20-х годов прошлого века, когда хромосом-
ная теория наследственности еще только форми-
ровалась, большинство генетиков полагало, что
носителями наследственной информации явля-
ются именно белки, а не ДНК [69, 70]. Такая точ-
ка зрения казалась вполне обоснованной с учетом
более сложной молекулярной организации бел-
ков. С открытием генетической роли ДНК [71, 72]
эта идея была надолго похоронена. В результате
возникла ДНКовая теория наследственности
[73], в соответствии с которой принимали за ак-
сиому, что любые наследственные факторы име-
ют исключительно ДНКовую природу. При этом
все фундаментальные генетические понятия (ген,
аллель, генотип, мутация и т.п.) оказались жестко
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привязанными к первичной структуре молекул
ДНК. То же самое произошло и с понятием “ге-
нетический”.

Попытки рассмотреть хотя бы теоретическую
возможность наследственной роли генных про-
дуктов [74–77] не привлекали к себе серьезного
внимания. Только после открытия таких явлений
как кортикальная наследственность у инфузорий
[78], наследование центриолей [79], прионы гри-
бов [44, 80], наследование гистонового кода [81],
альтернативные состояния бактериальных эпиге-
нов [82] и т.п. идея белковой наследственности
начала постепенно становиться одним из элемен-
тов неканонической генетики [83].

В прионной тематике эта идея была преобра-
зована в так называемую “protein-only” гипотезу
[43, 56, 84, 85], в соответствии с которой “prion
strain specificity is believed to be encoded at the level of
protein conformation” (см. [48], p. 99). Данная гипо-

теза вполне справедлива в том смысле, что ин-
фекционным агентом является исключительно
белок. Однако словосочетание “protein-only” по-
рождает неверное впечатление, что все свойства
новых поколений прионных частиц детермини-
рованы состоянием “родительских”. На самом же
деле свойства “дочерних” частиц обусловлены не
только состоянием белка в “родительских” ча-
стицах, но нуклеотидной последовательностью
соответствующего гена, ведь аминокислотная по-
следовательность прионного белка тоже суще-
ственно влияет на эти свойства [50, 86, 87]. Таким
образом, бимодулярный принцип существенно
адекватнее “protein-only” гипотезы. Более того,
он обеспечивает простую и удобную систему обо-
значений прионных аллелей и прионных нуль-
аллелей (рис. 2).

Первый шаг к включению прионов в единую
систему наследственных факторов был сделан

Рис. 2. Изменения прионных аллелей и прионных нуль-аллелей на примере различных вариантов [PSI+] и [psi–]. а –
обобщенная схема аллелей [psi–]; б – обобщенная схема аллелей [PSI+]; в – разнообразные изменения аллелей [PSI+]
и [psi–]. Закрашенными прямоугольниками обозначены нуклеотидные последовательности гена SUP35; закрашенны-
ми мелкими кругами – SUP35p в нативной конформации; закрашенными квадратами и треугольниками – различные
варианты прионизированного SUP35p; черным, темно-серым и светло-серым цветом – разные ДНКовые детерми-
нанты и соответствующие им аминокислотные последовательности. Цифрами в кругах обозначены: 1 – аллель [psi–],
способный конвертировать в [PSI+]; 2 – гетерозигота [psi–]/[PSI+], возникшая сразу после слияния клеток SUP35i[psi–] и
SUP35k[PSI+]j; 3 – гетерозигота с двумя разными аллелями [PSI+], возникшая из 2 в результате парамутации; 4 – ал-
лель [PSI+], возникший в результате спонтанной прионизации SUP35p в 1; 5 – новый прионный аллель, возникший
в результате изменения ДНКовой детерминанты в 4; 6 – новый прионный аллель, возникший в результате изменения
эпигенетической детерминанты в 5; 7 – аллель [psi–], неспособный конвертировать в [PSI+]. Для каждого прионного
аллеля или нуль-аллеля представлено его бимодулярное описание. Изменение любой из двух детерминант или одно-
временно обеих, если оно стабильно и не летально, приводит к возникновению нового бимодулярного аллеля.
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Ю.О. Черновым [83], предложившим рассматри-
вать прионизированное и нативное состояния
белка SUP35 в качестве аллелей. В дальнейшем
Wickner и соавт. [88, 89] предложили считать прио-
ны грибов белковыми генами. Tuite [90] обратил
внимание на то, что переход SUP35p из нативной
конформации в прионную у гибридов [psi–] × [PSI+]
соответствует понятию парамутация (изменение
одного из двух аллелей в гетерозиготе, вызванное
их специфическим взаимодействием) [91, 92]. В
2017 г., опираясь на изложенные выше соображе-
ния, мы разработали концепцию бимодулярно-
сти прионных аллелей и нуль-аллелей у грибов
[16]. В настоящей работе мы делаем следующий
шаг: распространяем нашу концепцию на прио-
ны млекопитающих.

Феноменология прионных аллелей у грибов и
млекопитающих очень близка. В обоих случаях
речь идет о белковых инфекционных частицах,
способных к воспроизведению в организмах или
клетках с сохранением своих in vivo и in vitro ха-
рактеристик (при пассировании на фоне изоген-
ной гомозиготной ДНК). На первый взгляд при-
онные аллели – это некая экзотика, недостойная
включения в общегенетические концепции. Од-
нако современная генетика знакома с множе-
ством неканонических явлений. На ранних эта-
пах развития генетики все наследственные фак-
торы имели хромосомную локализацию, что и
привело к хромосомной теории наследственно-
сти. Но с открытием нехромосомного наследова-
ния стало ясно, что существуют аллели с некано-
нической локализацией [93, 94]. Другая канони-
ческая точка зрения состояла в том, что все
наследственные факторы имеют ДНКовую при-

роду [73]. Но и эта идея оказалась неверной: на
рубеже XX и XXI веков была открыта эпигенети-
ческая наследственность [95, 96]. Прионные ал-
лели являются неканоническими и по своей мо-
лекулярной природе, и по локализации, придавая
тем самым логическую завершенность современ-
ным представлениям о разнообразии наслед-
ственных факторов (табл. 1).

В табл. 2 разнообразие прионных явлений со-
поставлено с явлениями канонической генетики.
Существенное сходство этих явлений открывает
широкие перспективы для построения современ-
ных генетических концепций, в равной степени
охватывающих как каноническую, так и некано-
ническую фактологию.

Автор глубоко благодарен С.А. Бондареву и
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в виде субсидии из Федерального бюджета Рос-
сийской Федерации. Грант предоставлен в рам-
ках государственной поддержки создания и раз-
вития Научного центра мирового уровня “Агро-
биотехнологии будущего”.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
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Таблица 1. Разнообразие аллелей по их локализации и молекулярной природе

1 Способны к менделевскому наследованию.
2 Способны к менделевскому наследованию, если мейотически стабильны.
3 Не способны к менделевскому наследованию.
4 У некоторых вирусов аллели обусловлены полиморфизмом нуклеотидных последовательностей геномной РНК.

Принцип классифицирования
Молекулярная природа аллелей

каноническая неканоническая

Локализация
аллелей

Каноническая
(хромосомная)

Аллели, обусловленные полиморфизмом 
нуклеотидных последовательностей
хромосомной ДНК1

Эпиаллели, обусловленные степенью 
метилирования хромосомной ДНК
или гистоновым кодом2

Неканоническая
(нехромосомная)

Аллели, обусловленные полиморфизмом 
нуклеотидных последовательностей 
митохондриальной, пластидной,
нуклеоидной, плазмидной или вирусной 
ДНК3, 4

Аллели, обусловленные
нехромосомными эпигенетическими 
детерминантами (прионизирован-
ными состояниями белков, малыми 
РНК, различиями в структуре 
кортекса, альтернативными
состояниями бактериальных 
эпигенов и т.п.) [19]3
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The present review concerns the diversity of prions (proteinaceous infectious particles) and the mechanisms
of their reproduction. Various strains of the same prion are considered. We demonstrate that any prion strain
regardless its molecular organization and species identity, under passaging on the isogenic homozygous back-
ground, is per se a virus-like hereditary factor. Its features depend on (i) the amino acid sequence of the prion
protein that is encoded by the nucleotide sequence of the corresponding gene, and (ii) the state of the prion
protein. Alteration of any of these two parameters, if stable and non-lethal, leads to a novel strain of the prion.
Thus, contrast to canonical hereditary factors, prion strains are of more complex (bimodular) molecular na-
ture. The bimodular principle is also very useful for describing any prion– states. Inclusion of prions in the
general system of hereditary factors is considered.
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Коэволюция растений и их патогенов является примером “гонки вооружений” между факторами
вирулентности патогенов и иммунной системой растения-хозяина. При этом патогены используют
разнообразные стратегии, в том числе – основанные на молекулярной мимикрии. В геномах фито-
патогенных организмов разных групп идентифицированы гены, продукты которых сходны с опре-
деленными группами белков растений – ферментами дестабилизации клеточных стенок, предше-
ственниками пептидных фитогормонов и т.д. В частности, способность продуцировать эффекторы,
которые используются для изменения роста растения-хозяина и подавления его защитных реакций,
получила широкое распространение среди фитопатогенов из разных царств живого мира – бакте-
рий, грибов и животных (а именно нематод). В настоящем обзоре мы рассмотрим основные приме-
ры молекулярной мимикрии, обнаруженные в патогенах растений.

Ключевые слова: молекулярная мимикрия, фитопатогены, бактерии, грибы, нематоды, коэволюция
растений и патогенов, горизонтальный перенос генов.
DOI: 10.31857/S0016675822060030

Молекулярная мимикрия – стратегия выжива-
ния паразитов, при которой молекулярная структу-
ра белков паразитов воспроизводит структуру опре-
деленных белков хозяина. В случае животных речь
идет, как правило, о мимикрии патогенами имму-
норегуляторных белков хозяина; кроме того, по-
верхностные антигенные детерминанты паразита
могут совпадать с антигенами хозяина. Сходство
аминокислотных последовательностей и/или кон-
формации между белками хозяина и патогена (так
называемая перекрестная реактивность) вызыва-
ет аутоиммунный ответ. За последние годы было
показано, что такая молекулярная мимикрия яв-
ляется одним из основных механизмов развития
аутоиммунных заболеваний. Например, вирус
Эпштейна–Барра (EBV) считается основным
инфекционным агентом, связанным с рассеян-
ным склерозом – аутоиммунным заболеванием у
людей, которое приводит к прогрессирующему раз-
рушению миелиновых оболочек аксонов. Наличие
структурной гомологии между основным белком
миелина и определенными пептидами EBV приво-
дит к перекрестным реактивным аутоиммунным от-
ветам, что способствует развитию заболевания [1].

Вместе с тем молекулярная мимикрия также
широко распространена среди патогенов высших
растений. Наземные растения живут в постоянном
взаимодействии с другими организмами, преиму-
щественно с микроорганизмами, с разнообраз-

ными жизненными стратегиями (от симбиоза до
некротрофного патогенеза), при этом между рас-
тением-хозяином и взаимодействующими с ним
организмами происходит постоянный обмен сиг-
налами [2]. Известно, что некоторые группы фи-
топатогенных бактерий, грибов, нематод проду-
цируют и секретируют в ткани растения-хозяина
белки, имитирующие белки растений с разными
функциями, например ферменты-дестабилизато-
ры клеточной стенки [3], предшественники пеп-
тидных фитогормонов разных групп [4] и т.д. Бо-
лее того, молекулярная мимикрия в случае фито-
патогенов не ограничивается только белками: в
частности, целый ряд взаимодействующих с рас-
тениями организмов (как “вредных”, так и “по-
лезных”) может продуцировать фитогормоны и
другие регуляторы роста растений небелковой
природы [5–8].

По-видимому, способность к молекулярной
мимикрии возникала независимо у разных групп
взаимодействующих с растениями организмов,
причем для ряда примеров можно с высокой ве-
роятностью предположить ее возникновение за
счет конвергентной эволюции патогена и хозяина
или же за счет горизонтального переноса генов
(ГПГ) [9, 10]. Так, обширный филогенетический
анализ показал, что не менее 3.5% генов фитопа-
разитических нематод, в особенности – гены,
связанные с регуляцией паразитизма, имеют не-
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животное происхождение и могли быть приобре-
тены путем ГПГ от бактерий или грибов [10–12].

Некоторые варианты молекулярной мимик-
рии распространены очень широко: к примеру,
способность к биосинтезу индолил-3-уксусной
кислоты (ИУК) и цитокининов (ЦК) очень ши-
роко распространена у разных групп прокариот и
эукариот и используется многими из них для вза-
имодействия с растениями [5, 6, 13]. С другой сто-
роны, у некоторых фитопатогенов имеются свои
уникальные варианты молекулярной мимикрии:
например, наличие хоризматмутаз и ферментов
гидролиза клеточной стенки среди нематод ха-
рактерно только для видов, паразитирующих на
растениях [9, 14].

Зачастую один и тот же фитопатоген использу-
ет для колонизации организма хозяина сразу не-
сколько стратегий молекулярной мимикрии: к
примеру, те же фитопаразитические нематоды
могут продуцировать ЦК [15], эффекторы, взаи-
модействующие с белками полярного транспорта
ИУК [16] и ответа на ИУК [17], ферменты-моди-
фикаторы клеточной стенки [3] и, наконец, пеп-
тидные фитогормоны трех разных семейств [18].
В табл. 1 представлены примеры молекулярной
мимикрии, характерные для разных групп орга-
низмов, взаимодействующих с растениями.

Различные стратегии молекулярной мимикрии
помогают фитопатогенам и другим взаимодейству-
ющим с растениями организмам преодолеть защит-
ную систему растения и/или модулировать его фи-
зиологию, способствуя более успешной колониза-
ции растения-хозяина. В обзоре мы рассмотрим
примеры молекулярной мимикрии у разных групп
фитопатогенов, их роль во взаимодействии пато-
генов с растениями-хозяевами и возможное эво-
люционное происхождение.

ОСНОВНЫЕ СТРАТЕГИИ МОЛЕКУЛЯРНОЙ 
МИМИКРИИ У ФИТОПАТОГЕНОВ

В соответствии с тем, какие именно молекулы
растения-хозяина воспроизводятся фитопатоге-
ном, можно выделить несколько направлений
молекулярной мимикрии, используемой фитопа-
тогенами для колонизации растений. Ниже мы
более подробно охарактеризуем основные из этих
направлений.

Одними из наиболее известных фитопатогенных
организмов, которые часто используют разные ва-
рианты молекулярной мимикрии для заражения
растений, являются нематоды, паразитирующие на
корнях растений. Поскольку их примеры молеку-
лярной мимикрии наиболее разнообразны и хоро-
шо изучены на сегодняшний день, в настоящем
обзоре им будет уделено наибольшее внимание.

Среди фитопаразитических нематод есть экто-
и эндопаразиты, которые могут быть мигрирую-

щими или сидячими [14]. Типичная жизненная
стратегия фитопаразитических нематод заключа-
ется в формировании так называемых сайтов
кормления (feeding sites) – крупных клеток с высо-
ким уровнем метаболизма, которые обеспечивают
питание нематод. Две группы малоподвижных эн-
допаразитарных нематод, цистовые (cyst nema-
todes) – представители родов Globodera и Hetero-
dera и галловые (root-knot nematodes) – виды рода
Meloidogyne, вызывают неоплазию тканей корня
хозяина – образование галлов за счет повышения
скорости деления и быстрого расширения клеток.
Давно известно, что этот эффект вызывается сек-
ретом пищеводных желез нематоды, который
впрыскивается в ткани растения-хозяина через ее
ротовой аппарат (стилет) [14, 19]. За этим событием
следуют усиленная пролиферация и рост клеток,
формирующих в дальнейшем сайт кормления не-
матоды. Цистовые и галловые нематоды использу-
ют разные стратегии для создания сайтов кормле-
ния: в случае цистовых происходит слияние сотен
клеток в синцитий, в то время как галловые немато-
ды вызывают повторяющиеся циклы эндоредупли-
кации и роста клеток в отсутствие цитокинеза, что
приводит к образованию гигантских клеток. Фор-
мирование сайтов кормления синцитиального
типа характерно также для группы почковидных
нематод (виды рода Rotylenchulus) – эндопарази-
тов, не вызывающих образования галлов на кор-
нях [14, 20].

Формирование сайтов кормления цистовых,
галловых и почковидных нематод сопровождает-
ся резким усилением экспрессии генов клеточно-
го цикла [21]. По всей видимости, такое усиление
деления клеток вызывается разнообразными эф-
фекторами, содержащимися в секрете пищевод-
ных желез фитопаразитических нематод: ЦК,
пептидными фитогормонами, белками, влияю-
щими на транспорт и сигналинг ИУК, фермента-
ми, вызывающими перестройки клеточных сте-
нок (рис. 1).

Молекулярная мимикрия, направленная 
на изменение баланса “гормонов роста”

Стратегии колонизации растений патогенами
часто направлены на изменение параметров их
роста. Особенно ярко это проявляется у фитопа-
тогенов, которые индуцируют новообразования
(галлы и опухоли) у растения-хозяина для того,
чтобы обеспечить себе источник пищи и среду
обитания [22]. Одним из способов достижения
этих целей является изменение баланса основных
гормонов, регулирующих деление клеток и рост
растения, – ИУК и ЦК в организме растения-хо-
зяина. Помимо изменения роста тканей растений
повышение уровня ИУК и ЦК может ослабить
передачу сигнала салициловой кислоты – основ-
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ного гормона системного иммунитета растений
[23, 24].

В свою очередь, изменение баланса ИУК и ЦК
в тканях растения-хозяина может быть достигну-
то патогеном разными способами: за счет способ-
ности патогена синтезировать и секретировать
эти фитогормоны, а также за счет его белков-эф-
фекторов, которые могут изменять транспорт или
передачу сигнала ИУК или ЦК.

Гены, кодирующие ферменты биосинтеза
ИУК и ЦК, были задолго до их идентификации у
растений идентифицированы у амебы Dictyostelium
[25], а также в вирулентной плазмиде фитопато-
генной бактерии Agrobacterium tumefaciens, кото-
рая способна переносить часть этой плазмиды в
геном растения-хозяина, что приводит к увеличе-

нию содержания ИУК и ЦК в растительных тка-
нях и индукции опухоли [26, 27].

В настоящее время считается, что ИУК и ЦК –
эволюционно консервативные молекулы, впер-
вые появившиеся у прокариот, в то время как
эукариоты могли получить гены биосинтеза ИУК
и ЦК как в процессе эволюции от своих прокари-
отных предков, так и путем ГПГ [28, 29]. Помимо
регуляции роста растений эти ферменты могут
использоваться у разных живых организмов и для
других целей.

Так, самые распространенные из ферментов
биосинтеза ЦК тРНК-изопентенилтрансферазы
(tRNA-IPT), которые выявлены у бактерий, расте-
ний, грибов и животных, включая человека [30],
важны для эффективности и точности трансля-

Рис. 1. Примеры эффекторов паразитических нематод, имитирующих различные белки растения-хозяина. Белок
19С07 усиливает транспорт ИУК в клетку растения, взаимодействуя с транспортным белком LAX3; белок 10А07 свя-
зывается с репрессором транскрипции белком IAA16, активируя ответ на ИУК. Секретируемые хоризматмутазы сти-
мулируют синтез префената из хоризмата, тем самым снижая уровень основного гормона системного иммунитета –
салициловой кислоты. Секретируемые целлюлазы и другие ферменты дестабилизации клеточных стенок повышают
лабильность клеточных стенок растения, облегчая продвижение нематоды в растении и способствуя растяжению.
Предшественники пептидных фитогормонов CLE, CEP и IDA, секретируемые нематодой, претерпевают созревание
за счет ферментов растения-хозяина и связываются с рецепторами соответствующих пептидных фитогормонов расте-
ния-хозяина, вызывая ростовые ответы.

Нематода
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Транспорт
ИУК
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ции белка рибосомой [31]. Другие ферменты этой
группы, изопентенилтрансферазы (IPT), синте-
зирующие ЦК из свободных аденозинфосфатов,
а также ферменты катаболизма ЦК цитокининок-
сидазы (СКХ), помимо растений и взаимодейству-
ющих с ними организмов, были идентифицирова-
ны у цианобактерий и других бактерий [32]. Это
позволяет предположить, что гены метаболизма
ЦК у растений были приобретены путем ГПГ че-
рез хлоропласты, которые имеют цианобактери-
альное происхождение [29].

Считается, что ИУК, продуцируемая бактери-
ями и грибами, является вторичным метаболи-
том, возникающим в процессе метаболизма трип-
тофана, а также используется в качестве сигнала
для регуляции генов у некоторых бактерий [28].
Биоинформатические данные свидетельствуют о
том, что некоторые ферменты биосинтеза ИУК
могли независимо возникнуть у бактерий, водо-
рослей, грибов и высших растений. Кроме того,
филогенетический анализ семейств генов, коди-
рующих ферменты триптофанаминотрансферазы
(ТАА) и флавинмонооксигеназы (YUC), задей-
ствованные в основном пути производства ИУК у
растений, показал, что они могли быть приобре-
тены предками наземных растений от бактерий
путем ГПГ [33].

На сегодняшний день гены биосинтеза ИУК
и/или ЦК обнаружены у множества видов бактерий
и грибов, включая патогенные, симбиотические и
свободноживущие виды, а также у нематод, парази-
тирующих на растениях [5, 6].

Для фитопатогенов разных групп была проде-
монстрирована важная роль генов биосинтеза
ИУК и ЦК во взаимодействии с растением-хозя-
ином. Так, у спорыньи ржи (Claviceps purpurea) в
биосинтезе ЦК задействованы как ферменты
tRNA-IPT, имеющиеся у всех групп живых орга-
низмов, так и уникальный для грибов гибридный
фермент IPT-LOG, который катализирует обе по-
следовательные реакции биосинтеза ЦК de novo
[34]. Мутанты по любому из генов, кодирующих
эти два фермента, способны к заражению ржи, но
не образуют плодовых тел, тогда как штаммы с
нокаутом обоих генов tRNA-IPT и IPT-LOG не-
способны к заражению растений, вероятно, из-за
неспособности ослабить иммунитет хозяина или
обеспечить эффективное снабжение внедряющих-
ся в растение гиф питательными веществами [34].

Помимо биосинтеза ИУК и ЦК некоторые фи-
топатогены способны также влиять на транспорт
или передачу сигнала этих гормонов за счет опре-
деленных белков-эффекторов.

Примеры таких эффекторов изучены у парази-
тических нематод. Один из них, белок 19C07 свек-
ловичной цистовой нематоды Heterodera schachtii,
будучи впрыснут в ткани растения-хозяина через
ротовой аппарат (стилет) нематоды в составе секре-

та ее пищеводных желез, может связываться на по-
верхности растительных клеток с белком LAX3,
функцией которого является транспорт ИУК в
клетку [16]. По всей видимости это обеспечивает
приток ИУК в клетки, которые образуют так назы-
ваемый сайт кормления нематоды, способствуя их
разрастанию, делению и последующему слиянию в
синцитий.

Другой эффектор H. schachtii, белок 10А07, в
клетках арабидопсиса взаимодействует с регуля-
тором ответа на ИУК – белком IAA16 [17]. Белок
IAA16 относится к семейству белков AUX/IAA,
которые являются репрессорами транскрипции
ИУК-регулируемых генов, образуя гетеродимеры
с ИУК-регулируемыми ТФ ARF [35], – таким об-
разом, связывание 10A07 с IAA16 может привести
к снятию репрессии ответа на ИУК. Действитель-
но, растения, сверхэкспрессирующие ген 10A07,
демонстрируют повышенную экспрессию ARF6-8
и ARF19 и более восприимчивы к H. schachtii, чем
контрольные растения [17]. Более того, белок
10А07, как оказалось, использует растительную
регуляторную систему для доставки в ядро: в ци-
топлазме клеток арабидопсиса он взаимодейству-
ет с протеинкиназой, получившей название IPK
(interacting plant kinase), которая фосфорилирует
10А07 по консервативным остаткам серина, опо-
средуя его доставку в ядро. Гены IPK и IAA16 актив-
но экспрессируются в синцитиях, индуцированных
H. schachtii [17].

Способностью к взаимодействию с белками
AUX/IAA обладают и некоторые бактериальные
эффекторы. Например, эффектор AvrRpt2 био-
трофной фитопатогенной бактерии Pseudomonas
syringae позитивно регулирует передачу сигнала
ИУК, стимулируя протеасомную деградацию
AUX/IAA [36].

Молекулярная мимикрия, направленная
на изменение баланса “гормонов иммунитета”

Салициловая кислота (СК) и жасмоновая кисло-
та (ЖК) с ее производными (вместе называемые
жасмонатами) считаются основными гормонами,
регулирующими системный иммунитет расте-
ний. В регуляции защиты растений от патогенов
СК и ЖК могут действовать в одном направлении
или быть антагонистами; в целом считается, что
СК играет центральную роль в защите от био-
трофных патогенов, тогда как ЖК подавляет не-
кротрофные микроорганизмы и предотвращает
поедание растений насекомыми [37].

Известно, что некоторые фитопатогены могут
снижать выработку СК в организме растения-хо-
зяина, секретируя в качестве белков-эффекторов
ферменты хоризматмутазы. Эти ферменты отно-
сятся к шикиматному пути, который является од-
ним из древнейших эволюционно консерватив-
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ных метаболических путей. Хоризматмутазы ката-
лизируют превращение хоризмата в префенат,
предшественник синтеза тирозина и фенилала-
нина, и предотвращают образование изохоризма-
та – предшественника СК.

Первые из обнаруженных примеров секреции
хоризматмутаз фитопатогенами были выявлены у
паразитических цистовых и галловых нематод
[38]. В дальнейшем оказалось, что гены, кодиру-
ющие хоризматмутазы, имеются у большого ко-
личества видов фитопаразитических нематод, как
способных, так и неспособных к индукции галлов
на корнях [39–42]. В то же время гены хоризмат-
мутаз отсутствуют у свободноживущей нематоды
Caenorhabditis elegans и нематод, паразитирующих
на животных, что свидетельствует об их важной
роли именно для фитопаразитов [43]. Во многих
случаях было получено подтверждение важной
роли хоризматмутаз в способности нематод к за-
ражению растений. Так, у галловой нематоды
Meloidogyne incognita была подробно изучена роль
одного из трех ее генов хоризматмутаз, MiCM3,
во взаимодействии с растениями Nicotiana benth-
amiana. Конститутивная экспрессия MiCM3 у
растений подавляла рост корней и повышала вос-
приимчивость к инфекции M. incognita. Кроме то-
го, экспрессия MiCM3 вызвала у растений сни-
жение уровней СК и мРНК гена, кодирующего
защитный белок PR1. С помощью конфокальной
микроскопии было показано, что белок MiCM3
локализуется в цитоплазме и ядре трансфициро-
ванных клеток листьев N. benthamiana, но не в
пластидах, где проходят первые этапы биосинтеза
СК из хоризмата [42].

Помимо снижения уровня СК экспрессия “не-
матодных” хоризматмутаз может влиять также на
уровень ИУК, поскольку основная масса ИУК в
растении синтезируется из триптофана, предше-
ственником которого также является хоризмат. На-
пример, сверхэкспрессия гена хоризматмутазы
MjCM-1 галловой нематоды Meloidogyne javanica у
сои вызывала подавление формирования боковых
корней, и этот эффект компенсировался синтети-
ческими ауксинами [39].

В дальнейшем секреция хоризматмутаз была
обнаружена у многих других фитопатогенов. В
частности, хоризматмутаза играет важную роль в
вирулентности биотрофного патогенного гриба
Ustilago maydis, возбудителя пузырчатой головни –
широко распространенного заболевания кукуру-
зы, характеризующегося развитием опухолей у
пораженных растений. Репертуар эффекторов
U. maydis включает в себя множество белков, гены
которых экспрессируются исключительно на ста-
дии биотрофии, в том числе ген Cmu1, кодирую-
щий хоризматмутазу. Было показано, что Cmu1
секретируется в месте контакта заражающих гиф
с растительными клетками, попадая в их цито-

плазму, а также может распространяться в сосед-
ние клетки и ткани, изменяя метаболический
статус этих клеток посредством метаболического
прайминга [44].

У бактерий, в том числе фитопатогенных, так-
же были выявлены гены хоризматмутаз. Так, бак-
терия Xanthomonas oryzae pv. oryzae, возбудитель
бактериального ожога риса (rice leaf blight disease),
содержит ген хоризматмутазы СМ, который экс-
прессируется при заражении растений [45]. Как
ни странно, нокаут этого гена резко повышает
вирулентность X. oryzae. Аналогичные данные о
гипервирулентности мутанта с потерей функции
гена хоризматмутазы были получены для близко-
родственной бактерии X. arboricola pv. juglandis,
вызывающей заболевание грецкого ореха [46].
Эти данные позволяют предположить роль хориз-
матмутаз как супрессоров вирулентности ксанто-
монад: они могут участвовать в подавлении гипе-
ринфицирования, которое может привести к преж-
девременной гибели растения-хозяина [45].

Широкое распространение секретируемых хо-
ризматмутаз и их роль в вирулентности фитопа-
тогенных нематод, грибов и бактерий свидетель-
ствуют о том, что этот эволюционно древний путь
может быть в числе высоко консервативных, об-
щих для разных патогенов инструментов манипу-
ляции с метаболизмом растения-хозяина. В то же
время филогенетический анализ показал, что по
крайней мере некоторые из генов секретируемых
хоризматмутаз фитопаразитических нематод с
высокой вероятностью могли быть приобретены
в результате ГПГ от почвенных бактерий Burk-
holderia [47].

Помимо хоризматмутаз некоторые фитопато-
гены могут секретировать также другие ферменты
шикиматного пути, снижающие уровень СК в
растении, например изохоризматазы. Так, изохо-
ризматазы, секретируемые оомицетами Phytoph-
thora sojae и Verticillium dahlia, повышают виру-
лентность этих патогенов, снижая уровень СК в
тканях растений-хозяев [48].

В основе другого известного пути подавления
СК-опосредованного иммунитета растений ле-
жит активация передачи сигнала ЖК и жасмона-
тов, поскольку в системном иммунитете антаго-
низм СК и ЖК играет важную роль, по крайней
мере, на начальных этапах его развития [37].

Этот путь используется патогенными био-
трофными бактериями P. syringae [49]. Во-первых,
P. syringae в качестве фитотоксина (вторичного
метаболита, негативно влияющего на жизнедея-
тельность растительных клеток) секретирует ко-
ронатин, структурный и функциональный аналог
производного ЖК жасмонил-1-изолейцина. Ко-
ронатин, как и жасмонаты, в растительной клетке
может взаимодействовать с рецептором ЖК –
белком CORONATINE INSENSITIVE 1 (COI1) и
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активировать нижележащий сигнальный каскад,
приводя к репрессии СК-зависимого защитного
ответа растений [8]. Коронатин продуцируется
разными патоварами P. syringae, и способность к
его синтезу определяет ее вирулентность по отно-
шению к разным видам растений, а также корре-
лирует с проявлением симптомов, вызываемых
P. syringae – диффузными хлорозами [49].

Кроме того, белок-эффектор HopZ1a той же
P. syringae напрямую взаимодействует с белками
JAZ (Jasmonate ZIM-domain), репрессорами
транскрипции ЖК-регулируемых генов [7]. Из-
вестно, что убиквитин-зависимая протеасомная
деградация белков JAZ запускается при связыва-
нии ЖК с рецептором COI1, который является
субъединицей убиквитин-лигазного комплекса
[50]. Эффектор HopZ1а активирует этот процесс:
при взаимодействии с HopZ1a имеет место ацети-
лирование белков JAZ за счет предполагаемой
ацетилтрансферазной активности этого бактери-
ального эффектора, что способствует деградации
взаимодействующих с HopZ1 JAZ и активирует
передачу сигнала ЖК. Более того, HopZ1a может
частично устранить дефект вирулентности у му-
танта P. syringae, неспособного к синтезу корона-
тина [7]. Эффектор HopZ1a на сегодняшний день
нельзя считать примером молекулярной мимик-
рии, так как никакого его аналога у растений вы-
явлено не было. Тем не менее кооперация двух
эффекторов P. syringae, нацеленных на активацию
сигналинга ЖК, свидетельствует о чрезвычайной
важности этого пути для вирулентности этого
бактериального фитопатогена [8].

Молекулярная мимикрия, направленная 
на дестабилизацию клеточной стенки растения
Стенка растительной клетки – первое препят-

ствие, с которым сталкиваются фитопатогены в
ходе заражения растений. В связи с этим патогены
используют ферменты дестабилизации клеточных
стенок как для своего роста и продвижения в тканях
растения-хозяина, так и для получения доступа к
питанию через разрушение растительных клеток.
У разнообразных фитопатогенных организмов –
бактерий, грибов, простейших, паразитических
нематод был выявлен целый ряд ферментов, раз-
рушающих клеточную стенку растений, включая
целлюлазы, ксиланазы, пектатлиазы, полигалак-
туроназы, а также экспансин-подобные белки,
сходные с таковыми у растений.

Более того, наличие ферментов этой группы
присуще не только фитопатогенам. Например,
целлюлазы как индуцибельные ферменты, синте-
зируемые различными микроорганизмами, вклю-
чая бактерии и грибы, во время их роста на целлю-
лозных материалах, нашли широкое применение в
промышленности [51]. Экспансины – небольшие
белки без каталитической активности, которые

ослабляют связь между целлюлозными фибрил-
лами в стенках растительных клеток, также выяв-
лены у многих бактерий и грибов, которые взаи-
модействуют с растениями в патогенных и мутуа-
листических сообществах, а также у микробов,
питающихся растительными останками [52].

Наличие активности белков, вызывающих де-
стабилизацию и/или гидролиз клеточной стенки
растений, важно для вирулентности многих фи-
топатогенных микроорганизмов. Например, у
Clavibacter michiganensis, актиномицета, вызываю-
щего кольцевую бактериальную гниль картофеля
и томатов, основные гены вирулентности сосре-
доточены на плазмидах, потеря которых превра-
щает этого биотрофного патогена в эндофита. К
потере вирулентности C. michiganensis ведет также
потеря функции локализованного на одной из
вирулентных плазмид гена CelA, кодирующего
целлюлазу с экспансин-подобным доменом [53].
Целлюлазы и экспансин-подобные белки играют
важную роль в вирулентности Fusarium gramin-
earum – грибного патогена, вызывающего фуза-
риоз колоса пшеницы: их активность необходима
для продвижения патогена в тканях растения и
коррелирует с интенсивностью вызываемых
симптомов [54].

Ферменты дестабилизации клеточных стенок
играют важную роль в жизненном цикле различных
видов нематод, паразитирующих на растениях [3].
Первые из ферментов этой группы, выявленные у
животных, – целлюлазы цистовых нематод Globod-
era rostochiensis и Heterodera glycines – были иденти-
фицированы еще в 1998 г. [55], в дальнейшем у
каждого из изученных видов фитопаразитиче-
ских нематод были выявлены целые группы этих
ферментов [56]. Такие ферменты секретируются в
клетки растений через прокалывающий их стилет в
составе секрета пищеводных желез фитопаразити-
ческих нематод и играют роль как в продвижении
нематоды по растительным тканям, так и в форми-
ровании синцитиев в сайтах кормления цистовых и
галловых нематод [3]. Например, РНК-интерфе-
ренция гена целлюлозосинтазы G. rostochiensis
снижает эффективность проникновения нематод
в корень, а также количество синцитиев и их раз-
меры [57].

Помимо “своих” нематоды могут использо-
вать и растительные белки, влияющие на ста-
бильность клеточной стенки: для этого у ряда не-
матод тоже есть соотвествующие эффекторы.
Так, пектинметилэстераза арабидопсиса PME3
взаимодействует с целлюлозосвязывающим бел-
ком HgCBP, который секретируется H. schachtii
на ранних этапах развития синцития. Трансген-
ные растения, сверхэкспрессирующие ген PME3,
были более восприимчивы к инфекции
H. schachtii, в то время как нокаут-мутант показал
противоположный эффект, что указывает на важ-
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ность PME3 для паразитизма нематод. При этом
сверхэкспрессия HgCBP у арабидопсиса резко по-
вышает активность фермента PME3 in planta [58].

В то же время нематоды, не паразитирующие
на растениях, обычно не нуждаются в ферментах
дестабилизации клеточной стенки, и соответ-
ствующие гены не были идентифицированы в их
геномах [10, 11]. Считается, что гены ферментов
дестабилизации клеточной стенки появились у
фитопаразитических нематод в результате ГПГ.
Действительно, белковые последовательности
этих ферментов демонстрируют высокий уровень
сходства с соответствующими бактериальными
белками: например, ближайшие “родственники”
полигалактуроназ GH28 видов Meloidogyne обна-
ружены у Ralstonia solanacearum – патогенной
почвенной бактерии, которая заражает те же рас-
тения-хозяева, что и Meloidogyne. В то же время
пектатлиазы Meloidogyne PL3 кластерируются с
соответствующими ферментами C. michiganensis
[10, 12].

В свою очередь, несмотря на наличие у бакте-
рий и грибов “своих” генов целлюлаз, полигалак-
туроназ, пектатлиаз и т.д., их экспансин-подоб-
ные белки были, возможно, приобретены с помо-
щью ГПГ от растений, а в дальнейшем могли
передаваться через ГПГ между микроорганизма-
ми. Об этом свидетельствует нерегулярное таксо-
номическое распределение генов, кодирующих
экспансины, у микроорганизмов [52].

Молекулярная мимикрия, направленная 
на имитацию пептидных фитогормонов

Пептидные фитогормоны – обширная группа
регуляторов роста растений белковой или пеп-
тидной природы. В настоящее время у растений
идентифицировано более двадцати классов пеп-
тидных фитогормонов с очень разнообразными
функциями в развитии: от контроля деления кле-
ток и органогенеза до регуляции ответов на фак-
торы окружающей среды и защиты от патогенов
[59]. Изучение пептидных фитогормонов – очень
быстро развивающаяся область биологии расте-
ний, при этом постоянно идет идентификация не
только новых компонентов их сигнальных путей,
но и выявление новых групп пептидных регулято-
ров роста, в том числе – за пределами раститель-
ного царства [4].

Большинство классов пептидных фитогормо-
нов кодируются большими генными семействами
у каждого вида высших растений. Пептидные фи-
тогормоны синтезируются в виде белков-пред-
шественников, которые обычно включают в себя
N-концевой сигнальный домен, направляющий
пептид по секреторному пути, вариабельную об-
ласть и функционально значимый C-концевой
домен, который отщепляется от белка-предше-

ственника во время протеолитического процес-
синга и претерпевает модификации некоторых
консервативных аминокислотных остатков [60].
Зрелые пептидные фитогормоны, последователь-
ности которых соответствуют C-концевым доме-
нам белков-предшественников с внесенными
пост-трансляционными модификациями, секре-
тируются в апопласт, где взаимодействуют на по-
верхности растительных клеток со своими рецеп-
торами – как правило, ими являются серин-трео-
ниновые протеинкиназы с внеклеточным доменом,
содержащим лейцин-богатые повторы (LRR-RLK,
Leucine-Rich Repeats Receptor Like Kinase) [61, 62].

В настоящее время вне растительного царства
гены, кодирующие пептидные фитогормоны, были
выявлены у ряда бактерий и грибов (как правило,
фитопатогенных, но также у некоторых симбио-
тических и других ассоциированных с растения-
ми организмов, таких как грибы арбускуллярной
микоризы и ризосферные бактерии), а также у
паразитических нематод. Некоторые из “нерас-
тительных” пептидных фитогормонов подробно
изучены, например у паразитических нематод
[18], другие же были выявлены совсем недавно, и
их роль во взаимодействии патогенов с растения-
ми не выяснена [63].

Скорее всего способность синтезировать эф-
фекторы, имитирующие пептидные фитогормо-
ны, развивалась независимо у разных групп ор-
ганизмов, взаимодействующих с растениями.
Важный вопрос – как появились гены пептидных
фитогормонов у растительных паразитов и сим-
бионтов: произошло ли это в результате длитель-
ной совместной эволюции паразита/симбионта и
хозяина или в результате ГПГ. С одной стороны,
гипотеза конвергентной эволюции кажется более
логичной, чем ГПГ, поскольку отсутствуют дока-
зательства, необходимые для принятия гипотезы
ГПГ (например, филогенетическое несоответ-
ствие между происхождением видов и деревьями
генов). С другой стороны, относительно короткие
последовательности генов, кодирующих пептид-
ные фитогормоны, обладают ограниченным фило-
генетическим сигналом, что затрудняет получение
данных о происхождении таких пептидов [9].

В случае “нерастительных” пептидных фито-
гормонов конвергентная эволюция, скорее всего,
имела место для наиболее изученного случая пеп-
тидно-фитогормональной мимикрии у бактерий,
а именно PSY1-подобных пептидов RaxX видов
Xanthomonas (см. ниже).

В то же время для пептидных фитогормонов
паразитических нематод гипотеза ГПГ также
представляется весьма вероятной, учитывая, что
такие необходимые факторы паразитизма как ге-
ны белков-дестабилизаторов клеточной стенки
были приобретены нематодами от бактерий и
грибов [11]. Совсем недавно гены, кодирующие
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пептидные фитогормоны тех же семейств, что игра-
ют роль в паразитизме у нематод, были выявлены у
некоторых видов бактерий и грибов, взаимодей-
ствующих с растениями, что также может быть кос-
венным подтверждением гипотезы ГПГ [63].

Пептидные фитогормоны нематод:
регуляторы деления клеток

К настоящему времени пептидные фитогор-
моны идентифицированы у нескольких групп
фитопаразитических нематод, а именно цисто-
вых (представители родов Globodera и Heterodera)
и галловых (род Meloidogyne), образующих галлы
на корнях растений-хозяев, а также у близких к
цистовым почковидных нематод (род Rotylenchu-
lus), неспособных к галлообразованию, но также
индуцирующих синцитиальные сайты кормления.
У паразитических нематод обнаружены пептид-
ные фитогормоны семейств CLAVATA3/EMBRYO
SURROUNDING REGION-RELATED (CLE),
C-TERMINALLY ENCODED PEPTIDES (CEP) и
INFLORESCENCE DEFICIENT IN ABSCIS-
SION (IDA) [18].

Пептиды CLE – первые из идентифицирован-
ных и наиболее хорошо изученные пептидные
гормоны растений – играют важную роль в таких
процессах как контроль активности меристем,
эмбриогенез, ответ на абиотические факторы
среды (содержание нитратов, доступность воды)
и растительно-микробные взаимодействия (раз-
витие азотфиксирующих клубеньков при взаимо-
действии с ризобиями) [59, 64]. Пептиды СЕР –
регуляторы роста стебля и корня, а также разви-
тия боковых корней и клубеньков и ответа на
абиотический стресс, в особенности – на дефи-
цит азота [59, 65]. Пептиды IDA опосредованно
регулируют дестабилизацию клеточной стенки
при таких процессах как формирование отдели-
тельного слоя опадающих листьев, цветков и пло-
дов, рост примордия бокового корня через слои
клеток эндодермы и коры, а также взаимодей-
ствие с патогенами [59, 66].

При этом у галловых нематод имеются гены,
кодирующие пептиды всех трех семейств (а также
близкие к ним пептиды МАР, см. ниже), у цисто-
вых – только гены CLE, а у почковидных – CLE и
СЕР. Более того, последовательности и доменная
структура соответствующих пептидов различают-
ся у разных групп нематод, особенно у цистовых
и галловых. Как и пептидные гормоны растений,
предшественники пептидных фитогормонов не-
матод помимо функционального С-концевого
домена (CLE-, CEP- или IDA-домена, соответ-
ственно) содержат N-концевой сигнальный до-
мен, который предположительно направляет их к
упаковке в секреторные гранулы в клетках пище-
водных желез [18]. Также предшественники пеп-
тидных фитогормонов всех цистовых и почко-

видных нематод, но не галловых нематод, вклю-
чают в себя центральный вариабельный домен
[18, 67, 68]. Некоторые виды нематод (как и неко-
торые виды растений) имеют мультидоменные
предшественники пептидных фитогормонов, со-
держащие от двух до девяти функциональных
С-концевых доменов: например, все CLE карто-
фельной цистовой нематоды Globodera rostochien-
sis [69], CLE-подобные белки MAP (Meloidogyne
Avirulense Proteins) галловых нематод [70] и СЕР
почковидных нематод рода Rotylenchulus [71].

Как и прочие эффекторы фитопаразитических
нематод, предшественники пептидных фитогор-
монов секретируются в клетки корня растения-
хозяина в составе секрета пищеводных желез [20,
72, 73]. В клетках растений они подвергаются
процессингу, в результате которого получаются
зрелые пептиды. В частности, на примере муль-
тидоменных CLE G. rostochiensis было показано,
что для протеолитического процессинга и глико-
зилирования предшественников пептидных фи-
тогормонов нематод используются соответствую-
щие ферменты растения-хозяина [69].

Зрелые пептиды, полученные в результате
процессинга “нематодных” предшественников
пептидных фитогормонов в растительной клетке,
способны взаимодействовать с рецепторами со-
ответствующих пептидных гормонов растения и
активировать нижележащие сигнальные пути.
Например, было показано, что на поверхности кле-
ток арабидопсиса пептиды CLE свекловичной не-
матоды H. schachtii (HsCLE) могут связываться с ре-
цепторами растительных CLE: CLAVATA1 (CLV1),
CLAVATA2/CORYNE (CLV2/CRN) BARELY ANY
MERISTEM 1 и 2 (BAM1, BAM2), RECEPTOR
PROTEIN KINASE 2 (RPK2) и TDIF RECEP-
TOR (TDR) [74–78], тогда как пептиды GrCLE
золотистой картофельной нематоды G. rostochien-
sis способны связываться с рецептором StCLV2
картофеля [79]. Гены, кодирующие рецепторы
CLV1, CLV2-CRN и RPK2, экспрессируются в
синцитиях, индуцированных H. schachtii в корнях
арабидопсиса [76], а РНК-интерференция генов,
кодирующих эти же рецепторы у сои, повышает
устойчивость растений к соевой нематоде Het-
erodera glycines [80].

Связывание с растительными рецепторами
HAESA (HAE) и HAESA-LIKE 2 (HSL2) предпола-
гается также для IDA пептидов галловых нематод
MiIDL1 и MiIDL2 (M. incognita IDA-Like): мутанты
арабидопсиса с потерей функции этих рецепторов
не способны к ростовому ответу на MiIDL и “рас-
тительные” IDA [81].

Помимо рецепторов пептидных гормонов рас-
тений некоторые из “нематодных” пептидных
фитогормонов могут взаимодействовать c други-
ми белками в растительных клетках. Так, пептид
CLЕ M. incognita, он же белок-эффектор 16D10, в
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клетках растений напрямую взаимодействует с
ядерными белками SCL6/HAM3 и SCL2 (SCARE-
CROW-LIKE6 и 2) из семейства ТФ GRAS [82]. Из-
вестно, что SCL6/HAM3 принимает участие в
спецификации апикальной меристемы корня
[83], однако механизм и значение взаимодействия
16D10 с ТФ SCL остаются неясным.

Пептидные фитогормоны паразитических не-
матод в экспериментах по экзогенной обработке
и сверхэкспрессии соответствующих генов вызы-
вали у растений ростовые ответы, сходные с теми,
которые вызываются аналогичными семействами
пептидных фитогормонов растительного проис-
хождения. Например, экзогенная обработка рас-
тений арабидопсиса разными группами пептидов
CLE нематод (имеющих сходство с разными
группами пептидов CLE растений) вызывает мас-
сивную пролиферацию клеток в корнях, что поз-
воляет предположить, что обе группы пептидов
CLE нематод могут способствовать пролиферации
клеток во время формирования сайта кормления
[75]. Сверхэкспрессия гена 16D10 M. incognita вызы-
вает ускоренный рост корней у арабидопсиса [82].
Сверхэкспрессия генов H. schachtii HsCLE1 и
HsCLE2 восстанавливает нормальный фенотип у
мутанта clv3 [78], а сверхэкспрессия гена MiIDL1
M. incognita – у мутанта ida [81]. Напротив, пепти-
ды CEP нематод, по-видимому, ограничивают
размер сайтов кормления, так как обработка кор-
ней арабидопсиса пептидом RrCEP1 из Rotylen-
chulus reniformis вызывает уменьшение размера
синцитиев при заражении нематодами [71].

Очевидно, что ростовые реакции, вызываемые
пептидными фитогормонами нематодного про-
исхождения, вносят вклад в способность нематод
заражать корни растений. Так, активация экс-
прессии генов, кодирующих пептидные фитогор-
моны, на паразитарных стадиях развития нематод
[20, 69, 71–73, 84, 85] наряду с тем фактом, что
трансгенные растения, экспрессирующие двух-
цепочечную РНК, комплементарную CLE нема-
тод, устойчивы к нематодному заражению [85],
указывают на важную роль этих пептидов в пара-
зитизме. Об этом же свидетельствует тот факт,
что РНК-интерференция гена 16D10 M. incognita у
картофеля повышает устойчивость растений к
пяти видам Meloidogyne [82].

Пептидные фитогормоны бактерий: 
сигнал для иммунитета растений (и не только)

Наиболее изученным примером бактериаль-
ных эффекторов, имитирующих пептидные фи-
тогормоны, является пептид RaxX, продуцируе-
мый бактерией Xanthomonas oryzae pv. oryzae. Этот
белок является гомологом белков PLANT PEP-
TIDES CONTAINING SULFATED TYROSINE
(PSY) растений [86, 87].

В геноме арабидопсиса имеются два гена, коди-
рующие пептиды-предшественники PSY: наиболее
высокий уровень их экспрессии имеет место в апи-
кальной меристеме побега и зоне элонгации корня.
Рецептор PSY1 – рецепторная киназа PSY1R
(PSY1 RECEPTOR) – при связывании лиганда
образует гетеродимер с корецептором SERK1
(SOMATIC EMBRYOGENESIS RECEPTOR KI-
NASE1). Мишенью ее действия является мем-
бранная H+-АТФаза 2: фосфорилируя и активи-
руя ее, киназа PSY1R способствует закислению
межклеточного пространства и повышению ла-
бильности клеточной стенки, что способствует
росту клеток растяжением [88].

Изучение бактериального эффектора RaxX на-
чалось с открытия гена Xa21 риса, который коди-
рует рецепторную киназу семейства LRR-RLK и
придает устойчивость растения к X. oryzae pv. оry-
zae [89]. Поиск генов X. oryzae, необходимых для
активации Xa21 (генов Rax, от Required for Activa-
tion of Xa21), привел к идентификации гена RaxX.
В дальнейшем гены RaxX были обнаружены у
многих видов Xanthomonas. Высокая консерва-
тивность последовательностей генов RaxX у раз-
ных видов свидетельствует об их важной биологи-
ческой функции [86, 87].

Продукт другого Xa21-активирующего гена
X. oryzae, кодирующего бифункциональную про-
теазу/переносчик RaxB, необходим для протео-
литического процессинга и созревания пептида
RaxX. Кроме того, для функционирования RaxX
важно его сульфатирование по консервативному
остатку тирозина тирозинсульфотрансферазой
RaxST. Таким образом, Xanthomonas самостоя-
тельно обеспечивает созревание пептида RaxX в
бактериальной клетке и секретирует его в виде
протеолитически процессированного и сульфати-
рованного зрелого пептида [90]. Это отличается от
ситуации с фитопатогенными грибами и нематода-
ми, которые секретируют только предшественники
пептидных фитогормонов и используют фермен-
ты растения-хозяина для их созревания [79, 91].

Пептид RaxX из различных видов Xanthomonas,
как и пептид AtPSY1 арабидопсиса, стимулирует
рост корней. В то же время пептид AtPSY1, в от-
личие от RaxX, не может активировать Xa21-опо-
средованный иммунитет у растений риса [86].
Наконец, было показано, что пептиды RaxX и
AtPSY взаимодействуют с разными рецепторами:
RaxX, но не AtPSY1, напрямую и с высокой аффин-
ностью связывается с LRR-RLK Xa21 риса [90].

На сегодняшний день Xanthomonas – един-
ственный известный фитопатоген, который сек-
ретирует готовый пептидный фитогормон. Кроме
того, уникальной является ситуация со специ-
фичностью рецептора этого пептида: только
RaxX взаимодействует с рецептором Xa21 риса,
который, следовательно, является не рецептором
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растительного гормона, а специализированным
рецептором для бактериального эффектора. В
связи с этим предполагается, что система RaxX–
Xa21, судя по всему, представляет собой частный
случай иммунитета растения, запускаемого эф-
фектором (Effector-Triggered Imunity, ETI). Эта
система включает в себя бактериальные эффекто-
ры и связывающие их высокоспецифичные по-
верхностные или внутриклеточные LRR-содер-
жащие иммунные рецепторы растения, которые
возникли в результате длительной коэволюции
патогенов и их хозяев [92]. Пептид RaxX исполь-
зуется бактерией для облегчения заражения рас-
тений, однако иммунная система растений “об-
манула” Xanthomonas, поскольку захват эффекто-
ра RaxX рецептором Xa21, ставшим частью
системы ETI, останавливает распространение
бактерии [86, 87].

Недавно у фитопатогенных бактерий были вы-
явлены также пептидные фитогормоны семейств
СЕР и RAPID ALKALINIZATION FACTOR
(RALF), но биологические функции этих пепти-
дов пока не выяснены. Так, девять видов актино-
бактерий, большинство из которых являются па-
тогенными для растений, например Streptomyces
acidiscabies, возбудитель парши картофеля, про-
дуцируют белки, содержащие С-концевой домен
RALF. Уникальной особенностью бактериальных
белков RALF является домен, гомологичный
субъединице S1 коклюшного токсина, который
отсутствует в RALF растений и грибов и может
свидетельствовать о различиях функций бактери-
альных и прочих RALF белков [93]. Бактериальный
гомолог CEP был обнаружен у Ralstonia syzygii subsp.
syzygii – патогена, вызывающего болезнь Сумат-
ры у гвоздичных деревьев в Индонезии [63].

Пептидные фитогормоны грибов:
неясные функции

Фитопатогенные грибы растений могут мани-
пулировать развитием и иммунным ответом рас-
тений-хозяев с помощью сложных и разнообраз-
ных механизмов, включая выработку ИУК и ЦК
[5, 6], а также секрецию белковых эффекторов –
гомологов пептидных гормонов растений (см.
ниже).

На сегодняшний день у фитопатогенных гри-
бов выявлены эффекторы, имитирующие пеп-
тидные фитогормоны семейств RAPID ALKA-
LINIZATION FACTOR (RALF), фитосульфоки-
ны (PSK) и IDA: пептиды RALF и PSK широко
распространены в царстве грибов и были иденти-
фицированы более чем у 20 фитопатогенных ви-
дов аскомицетов и базидиомицетов [63, 91, 93], в
то время как пептиды IDA были обнаружены
только у двух видов грибов [63].

Ген, кодирующий близкий гомолог раститель-
ных пептидов RALF, был впервые идентифици-
рован у Fusarium oxysporum – распространенного
фитопатогенного гриба с широким кругом хозя-
ев, гифы которого распространяются по сосуди-
стой системе растений, вызывая дефицит воды и
увядание – фузариозный вилт [94].

Пептиды RALF у растений впервые были об-
наружены как факторы, повышающие рН среды
при их добавлении в культуру клеток табака: ко-
нечной мишенью их действия, по-видимому, яв-
ляется H+-АТФаза 2, активность которой нега-
тивно регулируют RALF. Благодаря такому дей-
ствию пептиды RALF являются негативными
регуляторами ИУК: обработка растений пептида-
ми RALF вызывает снижение скорости удлине-
ния корней. Кроме того, пептиды RALF известны
как регуляторы повышения уровня активных
форм кислорода (ROS, Reactive Oxygen Species)
при биотическом и абиотическом стрессе  [95].

Белок-предшественник RALF, кодируемый
геном F. oxysporum (F-RALF), как и соответствую-
щие белки растений, содержит консервативный
домен RALF, соответствующий зрелому пептиду,
и N-концевой сигнальный домен, необходимый
для секреции. В дальнейшем гены RALF были
идентифицированы в геномах 26 видов биотроф-
ных и некротрофных фитопатогенных грибов: не-
которые из этих видов грибов имеют по нескольку
RALF-подобных генов. Все виды грибов, которые
обладают генами RALF, являются патогенами рас-
тений, что указывает на роль RALF в патогенезе
грибов. По всей видимости, RALF F. oxysporum вза-
имодействует с растительным рецептором пепти-
дов RALF – протеинкиназой FERONIA: мутант
арабидопсиса с потерей функции этого рецептора
не проявляет ингибирования роста в ответ на за-
ражение F. oxysporum [91, 93].

Интересно, что у близкого вида фитопатоген-
ных грибов, Fusarium graminearum, пептид RALF,
по-видимому, не важен для вирулентности: му-
тантные штаммы с потерей функции своего един-
ственного гена FgRALF проявляют нормальную
способность к заражению растений [96]. Таким
образом, консервативная роль пептидов RALF в
патогенезе грибов остается под вопросом.

Также среди грибов довольно широко распро-
странены гомологи пептидов PSK, которые были
идентифицированы у пяти видов базидиомице-
тов (виды рода Tilletia) и 19 видов аскомицетов
(но не у F. oxysporum и близких к нему видов) [63].
Фитосульфокины (PSK) растений, в отличие от
пептидов RALF, являются активаторами роста и
деления клеток, играя роль в контроле активно-
сти меристем, росте пыльцевой трубки и реакции
на патогенез [97]. Все грибы, содержащие гомо-
логи генов PSK, также являются фитопатогенны-
ми, что позволяет предположить роль “грибных”
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фитосульфокинов во взаимодействии с растени-
ем-хозяином. Тем не менее роль генов PSK фито-
патогенных грибов в настоящее время не была изу-
чена в связи с совсем недавним их открытием [63].

Совершенно не изучены также функции пеп-
тидов IDA, выявленных у двух видов фитопато-
генных грибов – базидиомицета Melampsora larici-
populina и аскомицета Colletotrichum fructicola [63].

Другие примеры молекулярной 
мимикрии у фитопатогенов

Помимо вышеописанных примеров молеку-
лярной мимикрии, у разных групп фитопатогенов
описано довольно много частных случаев эффекто-
ров, которые имитируют определенные белки рас-
тений-хозяев и способствуют повышению эффек-
тивности заражения, осуществляя определенные
функции в клетке растений. Поскольку таких
примеров множество, мы остановимся только на
нескольких наиболее интересных эффекторах,
обнаруженных у фитопаразитических нематод.

Нематоды рода Heterodera в числе прочих эф-
фекторов секретируют в ткани корня растений
аннексин-подобные белки, которые демонстри-
руют функциональное сходство с аннексинами
растений [98, 99]. Аннексины – консервативные
для эукариот белки, которые связывают ионы
кальция и фосфолипиды и участвуют во множе-
стве клеточных процессов, в том числе – в ответе
на абиотический стресс и патогенез у растений.
Предполагается, что аннексины нематод могут
играть роль в подавлении иммунной реакции расте-
ний: так, экспрессия гена, кодирующего секретиру-
емый аннексин H. avenae, вызывает подавление
местной иммунной реакции сверхчувствительно-
сти (Hypersensitivity response, HR) на различные
бактериальные индукторы, такие как флагеллин.
Нокаут этого же гена у нематоды резко снижает ее
способность к заражению растений [99].

Другой пример – нематодные эффекторы, вызы-
вающие убиквитинирование белков растения-хозя-
ина. У цистовых (но не у галловых) нематод были
выявлены эффекторы из семейства белков удлине-
ния цепей убиквитина (Ubiquitin Extension Protein,
UEP). Было показано, что белки из этого семейства
HsUBI1 H. schachtii и GrUBCEP12 G. rostochiensis мо-
гут быть важны для развития успешного парази-
тизма на растениях, так как их РНК-интерферен-
ция снижала восприимчивость растений к нема-
тодам [100]. Мишени этих белков в растительных
клетках неизвестны.

Наконец, некоторые эффекторные белки, сек-
ретируемые фитопатогенными нематодами, мо-
гут регулировать экспрессию генов растения-хо-
зяина, выступая в качестве транскрипционных
факторов. Так, эффектор M. incognita 7H08 имеет
домены ядерной локализации и после секреции

доставляется в ядро растительной клетки. Более
того, было показано, что этот белок может акти-
вировать транскрипцию репортерных генов как в
дрожжевой системе, так и in planta [101].

ОБСУЖДЕНИЕ

Итак, для различных групп фитопатогенов в
настоящее время выявлено множество примеров
молекулярной мимикрии, направленной на до-
стижение одной цели – повышение эффективно-
сти патогенеза, но реализуемой разными путями.
Более того, распространение молекулярной ми-
микрии не ограничивается фитопатогенами: ее
примеры есть и среди других организмов, взаимо-
действующих с растениями, в том числе – сим-
бионтов.

Как и фитопатогены, симбиотические и по-
лезные микробы также способны изменять про-
цессы развития растений, производя различные
эффекторы. Поскольку полезные микробы изна-
чально воспринимаются растениями как потен-
циальные захватчики, вмешательство в иммун-
ную систему растений, направленное на модули-
рование системы “защитных” фитогормонов,
является фундаментальным для их выживания и
установления отношений с растением-хозяином.
Например, микоризные грибы могут модулиро-
вать передачу сигналов этилена – фитогормона,
регулирующего ответ на биотические и абиотиче-
ские стрессовые факторы и играющего важную
роль в развитии первичной (местной) иммунной
реакции. Во время колонизации растений грибом
арбускулярной микоризы Glomus intraradice его
эффекторный белок SP7 напрямую взаимодей-
ствует с этилен-зависимым ТФ Ethylene Response
Factor 19 (ERF19) [102]. На снижении этилен-за-
висимых реакций “играют” также ризосферные
бактерии рода Rhizobacteria, которые обладают
АЦК-дезаминазой, ферментом, который разру-
шает предшественник этилена аминоциклопро-
панкарбоксилат (АЦК) и таким образом снижает
уровень биосинтеза этилена в растении-хозяине
[103].

Бактерии Rhizobium, способные к образова-
нию азотфиксирующего симбиоза с бобовыми
растениями, грибы арбускулярной микоризы, а
также некоторые ризосферные бактерии и грибы
способны к синтезу ЦК и ИУК, что важно для
установления их взаимодействия с растением-хо-
зяином [104–109]. Способность продуцировать
ИУК и ЦК делает эти микроорганизмы важными
регуляторами развития растений [107, 108].

Также у симбиотических и полезных микробов
существуют примеры мимикрии пептидных фи-
тогормонов. У некоторых видов эндофитных,
эпифитных и ризосферных бактерий были иден-
тифицированы гены, кодирующие возможные
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гомологи пептидов CLE, CEP и PSK [63]. Гомо-
логи растительных пептидных фитогормонов вы-
явлены также у грибов арбускулярной микоризы:
в геномах четырех видов рода Rhizophagus и одно-
го вида рода Gigasporа идентифицированы гены,
продукты которых имеют высокое сходство с не-
которыми пептидами CLE арабидопсиса и люцер-
ны. Более того, для Rhizophagus irregularis и Gigaspora
rosea показана активация генов CLE (RiCLE1 и
GrCLE1) при развитии симбиоза. Обработка расте-
ний люцерны синтетическим пептидом RiCLE1
влияла на развитие корневой системы: подавляла
рост первичных корней и стимулировала образо-
вание боковых корней. Этот эффект был менее вы-
раженным у мутантов clv2, что позволяет предполо-
жить, что рецептор CLV2 может быть ответствен-
ным за восприятие RiCLE1. Экзогенная обработка
проростков RiCLE1 перед инокуляцией R. irregularis
усиливала дальнейшую микоризацию корня, что
свидетельствует о роли пептидов CLЕ микориз-
ных грибов в установлении симбиоза с растения-
ми [110].

В литературе последних лет активно обсуждается
происхождение разных вариантов молекулярной
мимикрии у фитопатогенов [4, 14, 18]. Некоторые
молекулы, используемые фитопатогенами, явля-
ются очень древними и консервативными (на-
пример, ИУК, ЦК, бактериальные целлюлазы) и
могут использоваться разными группами организ-
мов для разных целей, тогда как фитопатогены “на-
учились” применять их для колонизации расте-
ний-хозяев. Более поздними приобретениями яв-
ляются, например, гены, кодирующие пептидные
фитогормоны нерастительного происхождения,
которые могли возникнуть как в результате ГПГ,
так и в результате конвергентной эволюции.

В последние годы идет активное накопление
знаний о примерах молекулярной мимикрии у
фитопатогенов и механизмах ее действия [13, 63].
Эти знания позволяют сделать выводы о проис-
хождении таких примеров, а также о роли моле-
кулярного диалога растений с его симбионтами и
паразитами в установлении взаимоотношений
растения-хозяина с полезными микроорганизма-
ми и защитных реакций против патогенов.

Обзор написан при поддержке гранта РНФ 21-
66-00012.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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The co-evolution of plants and their pathogens is an example of an “arms race” between the virulence factors
of pathogens and the immune system of the host plant. In this case, pathogens use a variety of strategies, in-
cluding those based on molecular mimicry. In the genomes of phyiopathogenic organisms of different groups,
genes have been identified whose products are similar to certain groups of plant proteins – enzymes for cell
walls destabilization, precursors of peptide phytohormones, etc. In particular, the ability to produce effectors
that are used to alter the growth of the host plant and suppress its defense reactions has become widespread
among phytopathogens from different kingdoms of the living world – bacteria, fungi and animals (namely,
nematodes). In our review, we will consider the main examples of molecular mimicry found in plant patho-
gens.

Keywords: molecular mimicry, phytopathogens, bacteria, fungi, nematodes, co-evolution of plants and
pathogens, horizontal gene transfer.
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Впервые рассматриваются филогенетические отношения между видами Alyssum obovatum
(C.A. Mey.) Turcz., A. tortuosum Willd. и A. litvinovii Knjaz. секции Odontarrhena на Урале, имеющими
способность к накоплению никеля. Анализ изменчивости двух фрагментов хлоропластной ДНК
позволил выявить 15 гаплотипов, распределение которых структурированно географически. Для
некоторых популяций A. obovatum и A. tortuosum обнаружены видоспецифичные гаплотипы, однако
большая часть близкородственных гаплотипов встречается у географически близких популяций
обоих видов. Эндемичный вид A. litvinovii оказался мономорфным и генетически близким к двум
другим видам.

Ключевые слова: генетическая изменчивость, хпДНК, Урал, гипераккумуляторы, Alyssum, trnS-trnG,
trnH-psbA.
DOI: 10.31857/S0016675822060145

Гипераккумуляторы – растения, способные
накапливать в своих тканях тяжелые металлы в
концентрациях в сотни и тысячи раз больших,
чем другие растения [1]. На сегодняшний день
около 25% известных растений-гипераккумуля-
торов обнаружены в семействе Brassicaceae [2]. В
основном это представители родов Alyssum L.,
Noccaea Moench., Thlaspi L., чаще всего накапли-
вающих никель. Уникальная особенность этих
растений используется при фиторемедиации –
стратегии удаления тяжелых металлов из окружа-
ющей среды без использования химических или
механических методов [3]. Многие растения-гипер-
аккумуляторы в пределах Brassicaceae обладают
большим запасом генетической изменчивости, что
делает их перспективными для отбора в сельскохо-
зяйственных и рекультивационных целях [4]. Одна-
ко помимо биотехнологического приложения, рас-
тения-гипераккумуляторы представляют интерес
в качестве модельного объекта для изучения про-
цессов микроэволюции и адаптации к экстремаль-
ным условиям среды. Так, в некоторых работах от-
мечается корреляция между уровнем генетической
изменчивости и способностью к накоплению тяже-
лых металлов [5, 6], что обусловливает актуаль-

ность изучения генетического разнообразия и
филогении данных видов.

В роде Alyssum, содержащем более сотни ви-
дов, в настоящее время проводится таксономиче-
ская ревизия. В отношении многих европейских
видов выявлено несоответствие существующих
таксономических концепций и филогенетиче-
ских реконструкций, основанных на молекуляр-
но-генетических маркерах, плоидности, а также
морфологических параметрах [7–9]. Более того,
ряд таксонов, до недавнего времени относивших-
ся к роду Alyssum в ранге секции Odontarrhena, в
настоящий момент предлагается выделить в от-
дельный род Odontarrhena [10]. Систематика дан-
ной секции в Северной Евразии не упорядочена.
Спектр взглядов на таксономическое разнообра-
зие Odontarrhena сводится к нескольким подхо-
дам, согласно которым следует выделять как
единственный полиморфный вид Alyssum obova-
tum (=Odontarrhena obovata) [11], так и два–три ви-
да [12], и даже восемь видов только для азиатской
части России и Монголии [13]. Таким образом,
границы и объем A. obovatum дискуссионы [14].

Урал – зона совместного произрастания трех
видов Alyssum секции Odontarrhena. Виды A. obo-
vatum и A. tortuosum имеют широкий, но дизьюнк-

УДК [575.17+575.22]:582.683.2(470.5)

ГЕНЕТИКА
РАСТЕНИЙ
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тивный евроазиатский ареал и проявляют себя
как облигатный и факультативный гипераккуму-
ляторы никеля соответственно [15]. Третий вид,
A. litvinovii, является эндемиком Урала [16] и име-
ет способность к гемиаккумуляции никеля [15].
Таким образом, на данной территории произрас-
тает комплекс морфологически трудно различи-
мых видов, которые никогда не исследовались ра-
нее. Поэтому на начальном этапе исследования
необходимо отработать методику молекулярно-
генетических исследований для решения вопро-
сов о генетической структуре и динамике ареалов
видов Alyssum на Урале; о генетическом разнооб-
разии популяций и существовании репродуктив-
ных барьеров между видами.

Цель исследования – оценка эффективности
использования маркеров хлоропластной ДНК
(хпДНК) для выяснения генетических отноше-
ний между видами А. obovatum, А. tortuosum и А. lit-
vinovii на территории Среднего и Южного Урала с
особым вниманием к вопросу о происхождении
А. litvinovii.

Исследуемые виды: A. obovatum, A. tortuosum и
A. litvinovii – многолетники, представители пет-
рофитно-степной флоры; в качестве внешней
группы был выбран A. lenense Adams из секции Al-
yssum – вид, приуроченный к лесным сообще-
ствам. Все исследуемые виды секции Odontarrhe-
na имеют перекрывающиеся морфологические
характеристики и представляют собой стелющие-
ся полукустарнички с мелкими листьями, слож-
ными соцветиями и односемянными локулами
стручочков. А. obovatum имеет широчайший для
рода естественный ареал распространения: в
Евразии – от Восточной Европы до севера Цен-
тральной Азии, а также на Северо-Востоке Аме-

рики [10]. А. tortuosum распространен в Юго-Во-
сточной Европе, России (Кавказ, Урал, Сибирь).
На Урале А. obovatum встречается на севере Баш-
кирии, Свердловской и Челябинской областей, а
А. tortuosum южнее – в Оренбургской и на юге Че-
лябинской области. А. litvinovii – редкий вид, из-
вестный из единственного местонахождения –
гора Дюртель Оренбургской обл. [16]. Ареал
A. lenense включает Восточную Европу, Россию,
Северный Китай. Экологические ниши, занима-
емые видами, разнятся: А. obovatum встречается на
остепненных скалах, каменистых склонах, в петро-
фитных степях [17]. А. tortuosum встречается на вы-
ходах известняков, песчаников, в каменистых сте-
пях, на щебнистых степных склонах [18]. А. litvinovii
произрастает на карбонатизированных серпенти-
нитах в единственном локалитете. A. lenense встре-
чается на травянистых склонах, в лесах на разных
типах пород.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Всего изучено 148 образцов из районов Южно-
го и Среднего Урала (Оренбургская, Челябинская
области, Республика Башкортостан), включающих
шесть ценопопуляций A. obovatum, три ценопопуля-
ции A. tortuosum, одну ценопопуляцию A. litvinovii и
одну ценопопуляцию A. lenense. Список и номера
ценопопуляций представлены в табл. 1, их геогра-
фическое расположение на рис. 1,а; для удобства
далее по тексту они будут упоминаться как попу-
ляции.

ДНК выделяли по стандартному протоколу
для растительных тканей (СТАВ-метод) из свежего
материала [19]. При отборе маркеров проводили
амплификацию с наиболее часто используемыми в

Таблица 1. Географические координаты мест сбора и выявленные гаплотипы хпДНК в изученных выборках
A. obovatum, A. tortuosum, A. litvinovii, A. lenense

Примечание. № – номер популяции на карте, N – объем выборки‚ Nh – число ПДРФ-гаплотипов, Ns – число секвенирован-
ных образцов.

№ Популяция Коорд., с.ш./в.д. N Nh Ns

1 A. litvinovii Орен. обл., Новокиевка 51°28′/58°10′ 17 c:17 c1:1
2 A. obovatum Башк., Шигаево 53°48′/58°11′ 17 d:8 c:9 d2:1
3 A. obovatum Башк., Калкан 54°25′/59°20′ 9 d:1 c:8 d1:1
4 A. obovatum Чел. обл., Егоза 55°45′/60°26′ 12 b:12 b1:1
5 A. obovatum Чел. обл., Вишневогорск 55°58′/60°38′ 2 c:1 e:1 c4:1
6 A. obovatum Чел. обл., Горн. воздух 53°42′/58°39′ 13 c:13 c2:2
7 A. obovatum Чел. обл., Карабаш 55°46′/60°19′ 10 b:10 b2:2
8 A. tortuosum Орен. обл., Новокиевка 51°28′/58°10′ 24 c:4 f:12

e:7 d:1
f1:2 c3.1:1
f2:1 c3.2:1

9 A. tortuosum Орен. обл., Аккермановка 51°11′/58°08′ 23 a:23 a:1
10 A. tortuosum Орен. обл., Хабарное 51°06′/58°06′ 18 a:18 a:3
11 A.lenense Орен. обл., Новокиевка 51°28′/58°10′ 3 g:3 g:2
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филогенетических и популяционных исследовани-
ях фрагментами хпДНК с универсальными прайме-
рами trnH-trnK, trnK1-trnK2, psaA-trnS и trnC-trnD
[20]; trnF-trnVr [21], trnT-trnF [22], trnS-trnG [23]

при температурном профиле, рекомендуемом ав-
торами. Для межгенного спейсера psbA-trnH de
novo были разработаны родоспецифичные прай-
меры на основе полного хлоропластного генома

Рис. 1. а – карта местоположения изученных выборок, распределение частот обнаруженных гаплотипов хпДНК, ос-
нованное на ПДРФ анализе; размер окружностей пропорционален размеру выборки; популяции одного вида объеди-
нены тонированной областью. б – сеть гаплотипов, построенная на основании последовательностей 20 образцов в
программе Network; гаплотипы обозначены цветом и индексом (см. объяснение в тексте); мутации отмечены штриха-
ми (для аутгруппы учтены не все мутации). в – филогенетическое древо, построено с помощью байесовского метода;
над ветвями указано значение апостериорной вероятности; латинскими буквами обозначены гаплотипы; цифры со-
ответствуют номерам популяций в табл. 1; в скобках указано количество отсеквенированных образцов.
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Alyssum desertorum (номер в GenBank KY498535.1)
с использованием онлайн-программы Prim-
er3Web (version 4.1.0) [24]: psbAa – GAACGACGG-
GAATTGAACC; trnHa – TAACCGCGCTA-
ACCTTGGTA. Амплификацию проводили при
следующих условиях: предварительная денатура-
ция при 94°C 5 мин, в последующих циклах: дена-
турация 45 с, отжиг праймеров при 60.5°C в тече-
ние 1 мин, элонгация при 72°C 2 мин, затем фи-
нальная элонгация 10 мин при 72°C. Всего 35
циклов реакции.

Далее продукты амплификации подвергались
рестрикции с пятью ферментами: HaeIII, HinfI,
Kzo9I, TaqI, Tru9I. Наиболее изменчивыми хлоро-
пластными фрагментами оказались trnS-trnG и
psbAa-trnHa, позволяющими определить наи-
большее количество мутаций. Эти фрагменты в
сочетании с перечисленными эндонуклеазами
рестрикции использовались для анализа методом
ПДРФ (полиморфизм длин рестриктных фраг-
ментов) всех 148 образцов. Для 20 образцов всех
четырех видов получены полные нуклеотидные
последовательности по этим двум фрагментам с
использованием генетического анализатора ABI
3130 (Applied Biosystems, USA). Выравнивание по-
следовательностей проводили вручную в про-
грамме BioEdit [25]. Филогенетический анализ
проведен только с использованием полных по-
следовательностей байесовским методом в про-
грамме MrBayes v.3.1.2 [26] на основе модели нук-
леотидных замен GTR + G + I. Инсерции, инвер-
сии и делеции рассматривались как одиночные
события и были закодированы в виде бинарной
матрицы данных, состоящей из нулей и единиц.
Визуализировались консенсус-деревья с помо-
щью программы Fig Tree v1.4.3 [27]. Сеть гаплоти-
пов построена на основании метода Median Join-
ing (MJ) в программе Network v.5.0.0.3 [28].

РЕЗУЛЬТАТЫ
На первом этапе отбора маркеров на 24 образ-

цах четырех видов большинство анализируемых
фрагментов хпДНК проявили себя как моно-
морфные, с низкой изменчивостью, либо с неста-
бильной амплификацией. Высокополиморфны-
ми оказались два фрагмента – межгенный спей-
сер trnS-trnG и межгенный спейсер trnHа-psbAа.
На втором этапе проведен рестриктный анализ
(ПДРФ) двух выбранных фрагментов с пятью ре-
стриктазами на всем объеме материала (148 об-
разцов). В результате выявлено семь гаплотипов:
a, b, c, d, e, f и g. По распределению гаплотипов и
их частот (рис. 1,а) можно заключить, что изменчи-
вость структурирована географически и не носит
строгий видоспецифичный характер. Так, видоспе-
цифичным гаплотипом a объединены самые юж-
ные популяции A. tortuosum (поп. 9 и 10) из Аккер-
мановки и Хабарного; видоспецифичный гапло-

тип b характерен для северных популяций
A. obovatum (4 и 7) из Егозы и Карабаша. Однако у
всех трех видов секции Odontarrhena распространен
общий гаплотип c, который встретился у A. tortuo-
sum в популяции из Новокиевки (8) и у A. obovatum
сразу в нескольких популяциях – из Вишневогор-
ска (5), Горного воздуха (6), Калкана (3) и Шигаево
(2), а локальный эндемик A. litvinovii (популяция 1)
оказался мономорфным по этому гаплотипу. Гап-
лотип d встретился у обоих видов – у A. obovatum
из Шигаево (2) и Калкана (3), у A. tortuosum в Но-
вокиевке (8). Редкий гаплотип e также обнаружен
у A. obovatum из Вишневогорска (5) и у A. tortuosum
из Новокиевки (8). Популяция A. tortuosum из Но-
вокиевки оказалась самой разнообразной: в нее
вошли четыре гаплотипа (c, d, e, f), причем боль-
шая часть образцов в популяции имела уникаль-
ный гаплотип f. Образцы A. lenense (популяция 11),
взятые в качестве внешней группы имеют видо-
специфичный гаплотип g, далеко отстоящий от
остальных (95 мутаций). Таким образом, из семи
гаплотипов три являются общими.

Более детальное представление об изменчиво-
сти уральских популяций Alyssum удалось полу-
чить методом секвенирования. Последовательно-
сти фрагментов для каждого гаплотипа размеще-
ны в Генбанке (GenBank) под номерами доступа
(OK329970–OK329993). Длина объединенной по-
следовательности составила 1196 пар нуклеотидов
(trnS-trnG 1–688 пн; trnHа-psbAа 689–1196 пн). В
исследованных образцах выявлено большое ко-
личество точковых мутаций (87), инделей (34) и
небольшое количество инверсий (3). Всего обна-
ружено 124 изменчивых сайта, из них только 8
парсимонистически информативных. Обнаруже-
на внутривидовая и внутрипопуляционная из-
менчивость. Таким образом, секвенирование
позволило обнаружить бóльшую изменчивость,
чем ПДРФ-анализ – количество обнаруженных
гаплотипов возросло с 7 до 15. При этом общая
картина распределения изменчивости осталась
прежней – с ярко выраженной географической
структурой, а установленные ранее гаплотипы
образовали кластеры близких гаплотипов, отли-
чающихся на 1–3 мутации.

Медианная сеть генеалогических связей меж-
ду гаплотипами (рис. 1,б) выявила пул из пяти га-
плотипов (c1, c2, c3.1, c3.2 и c4), на которые рас-
пался гаплотип с, общий для образцов из близле-
жащих популяций Оренбургской и Челябинской
областей. Так, на этапе ПДРФ-анализа образцы
A. obovatum из популяции Горный воздух (6) име-
ли общий с образцами A. litvinovii (1) гаплотип с.
Секвенирование позволило разделить эти образ-
цы на два отдельных гаплотипа: c1 для A. litvinovii
и c2 для A. obovatum. У A. tortuosum из Новокиевки (8)
гаплотип с проявил внутрипопуляционную из-
менчивость, распавшись на с3.1 и с3.2. У A. obovatum
из Вишневогорска (5) выделился гаплотип c4.
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Специфичный для A. tortuosum гаплотип a да-
лее не разделился, а специфичный для A. obovatum
гаплотип b разделился на гаплотипы b1 Егоза (4) и
b2 Карабаш (7). У A. obovatum гаплотип d распался
на d1 в Калкане (3) и d2 в Шигаево (2), у A. tortuo-
sum его секвенировать не удалось, также как и га-
плотип е. В уникальном для A. tortuosum гаплоти-
пе f выделилось два: f1 и f2. Таким образом, секве-
нирование нуклеотидных последовательностей
позволило углубить представление об изменчиво-
сти, существующей в уральских популяциях рода
Alyssum.

На филогенетическом древе, построенным ба-
есовым методом (рис. 1,в) выделяются четыре
клады, соответствующие основным гаплотипам,
детектированным еще на стадии ПДРФ-анализа.
С высокой статистической поддержкой (PPvalue
0.87–1.00) выделяются клады образцов A. tortuo-
sum с видоспецифичными гаплотипами a и f1, f2.
Клада пула гаплотипов c объединила три вида, в
ее пределах субклады соответствуют разным по-
пуляциям. Другие клады выделены с меньшими
поддержками, однако, с четкой структурой по ре-
гионам в пределах Урала и содержат по одному
виду.

ОБСУЖДЕНИЕ

Наблюдаемая картина соответствует ситуа-
ции, когда предполагаемые виды еще не обрели
репродуктивную изоляцию, активно образуют
гибриды и связаны существенным генетическим
потоком. Исследователи [29] склонны рассматри-
вать современный ареал распространения видов из
секции Odontarrhena как следствие феномена быст-
рой экспансии видов после эпохи оледенения, по-
этому можно предполагать, что в данной таксоно-
мической группе в настоящий момент идет посте-
пенная фиксация предкового полиморфизма
[30–32]. По этой причине уральские виды, хотя
уже и имеют специфичные гаплотипы (a, b, f), но
благодаря неполному “lineage sorting” у разных
видов с высокой частотой встречаются общие или
близкие варианты гаплотипов. В дальнейшем
редкие варианты могут быть утеряны, а в пределах
подгруппы близких гаплотипов может накопиться
значительное количество мутаций, что приведет к
закреплению специфичных для видов хлоропласт-
ных линий. Например, в группе гаплотипов c уже
заметно обособление хлоропластных вариантов: га-
плотипы c1, c2 и c3 соответствуют трем видам –
A. litvinovii, A. obovatum, A. tortuosum. Особое внима-
ние нужно уделить уральскому эндемику A. litvinovii.
Наличие у него варианта гаплотипа из группы с,
объединяющей все три вида, свидетельствует о не-
давнем происхождении и близком родстве с дву-
мя другими видами. Однако на данном этапе не-
возможно сделать заключение, действительно ли
этот вид обладает сниженной изменчивостью или
это объясняется малым количеством исследован-

ных образцов (всего 17). Интересная особенность
A. litvinovii заключается в его повышенной плоид-
ности [А.Ю. Тептина, неопубл.], что позволяет
предполагать гибридную природу происхожде-
ния этого вида – обычное явление для рода Alys-
sum [33].

В целом, выявленная в настоящей работе кар-
тина распределения изменчивости согласуется с
данными, полученными ранее для европейских
видов Alyssum. В ряде работ [29, 34–36] использо-
вание различных типов маркеров (хлоропластной
ДНК, ядерной – ITS-маркеры, или мультилокус-
ный анализ) не дает филогении, которая бы со-
гласовалась с классическим таксономическим
видовым делением. Часто виды с небольшими
ареалами или эндемики оказываются внутри клад
широкоареальных видов на уровне межпопуля-
ционной внутривидовой дифференциации.

Представители семейства Крестоцветные ча-
сто входят в состав флор, сформировавшихся на
почвах с высоким содержанием тяжелых метал-
лов. При этом у растений, произрастающих на та-
ких почвах, наблюдается повышенное генетиче-
ское разнообразие [6, 37, 38]. Непосредственно
связь между генетическим разнообразием расте-
ний и содержанием тяжелых металлов в почве
или способностью их накопления в частях расте-
ний была изучена только для нескольких видов
секции Odontarrhena – итальянского A. bertolonii
и двух видов с северного Кавказа – A. murale и
A. daghestanicum [5, 6]. Так, для A. bertolonii пока-
зана положительная корреляция между варьиро-
ванием содержания Ni в почве и величиной пока-
зателя генетического разнообразия популяции по
маркерам микросателлитов хпДНК [38]. Популя-
ционный полиморфизм A. murale по ITS-маркеру
разделил изученные образцы соответственно их
аккумулирующей способности к Ni. Авторы по-
казали, что гипераккумулирующая и негиперак-
кумулирующая популяции вида A. murale генети-
чески различаются (пятью мутациями и 16 поли-
морфными сайтами), в то время как другой вид,
A. daghestanicum, не гипераккумулятор, оказался
генетически мономорфным [6]. В описанные зако-
номерности укладывается и выявленная в данном
исследовании изменчивость уральских видов: спо-
собные к облигатной или факультативной аккуму-
ляции виды A. obovatum и A. tortuosum оказались бо-
лее изменчивыми, чем гемиаккумулятор A. litvinovii.
Однако данные по изменчивости маркеров хлоро-
пластной ДНК могут лишь косвенно отражать
адаптационные возможности видов. Для выявле-
ния подобных закономерностей более подходящим
будет использование мультилокусных ядерных
маркеров. Например, на видах секции Odontarrhena
в Албании [36] было показано различие между ви-
дами, облигатно произрастающими на серпенти-
нитах и на других типах почв по количеству “out-
lier”-локусов, т.е. локусов выходящих за рамки
распределения изменчивости при условии их
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нейтральности, а следовательно потенциально
сцепленных с адаптационными признаками.

В ходе работы отобраны маркеры хпДНК, пер-
спективные для выявления общей пространствен-
но-генетической структуры исследуемых видов.
Установлено близкое родство всех трех видов, гене-
тическое разнообразие и наличие специфичных для
видов A. obovatum и A. tortuosum гаплотипов, отсут-
ствие генетического разнообразия у A. litvinovii.
Увеличение выборки растений, больший терри-
ториальный охват их сбора и привлечение новых
маркеров поможет составить более полное пред-
ставление о филогении исследуемых видов. От-
носительно применения маркеров хпДНК можно
говорить об эффективности их использования
только при анализе методом секвенирования, вы-
являющим весь диапазон изменчивости. Несмот-
ря на то, что ПДРФ-метод имеет преимущество за
счет более низкой стоимости, в большинстве слу-
чаев он подходит для популяционных исследова-
ний только в качестве предварительной оценки
генетической изменчивости и ее структуры.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН № 122021000090-5, проведение мо-
лекулярно-генетического анализа поддержано
грантом РФФИ № 16-04-01346.

Благодарим лабораторию молекулярной гене-
тики ИЕНиМ за помощь в проведении си-
квенсного анализа.
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следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1. Van der Ent A., Baker A.J.M., Reeves R.D. et al. Hyper-

accumulators of metal and metalloid trace elements:
Facts and fiction // Plant and Soil. 2013. V. 362. № 1.
P. 319–334. 
https://doi.org/10.1007/s11104-012-1287-3

2. Krämer U. Metal hyperaccumulation in plants // Annu-
al Review of Plant Biol. 2010. V. 61. P. 517–534. 
https://doi.org/10.1146/annurev-arplant-042809-112156

3. Reeves R.D. Hyperaccumulation of trace elements by
plants // Phytoremediation of Metal-Contaminated
Soils. 2005. V. 68. P. 25–52.

4. Warwick S.I., Francis A., Gugel R.K. Guide to wild ger-
mplasm: Brassica and allied crops (tribe Brassiceae,
Brassicaceae) Ottawa: Agriculture Agri-Food Research
Canada, 2009. 19 p. http://www.brassica.info/in-
fo/publications/guide-wild-germplasm.php

5. Galardi F., Mengoni A., Pucci S. et al. Intra-specific dif-
ferences in mineral element composition in the Ni-hy-
peraccumulator Alyssum bertolonii: A survey of popula-
tions in nature // Environmental and Exp. Botany.
2007b. V. 60. № 1. P. 50–56. 
https://doi.org/10.1016/j.envexpbot.2006.06.010

6. Drozdova I.V., Machs E., Kalimova I. et al. Accumula-
tion of potentially toxic elements by plants of North
Caucasian Alyssum species and their molecular phylo-
genetic analysis // Environ Geochem. Health. 2021.
V. 43. № 4. P. 1617–1628. 
https://doi.org/10.1007/s10653-020-00674-4

7. Španiel S., Marhold K., Filová B., Zozomová-Lihová J.
Genetic and morphological variation in the diploid-
polyploid Alyssum montanum in Central Europe: taxo-
nomic and evolutionary considerations // Plant Syst.
and Evol. 2011. V. 294. № 1. P. 24–27. 
https://doi.org/10.1007/s00606-011-0438-y

8. Španiel S., Kempa M., Salmerón-Sánchez E. et al. Aly-
Base: Database of names, chromosome numbers, and
ploidy levels of Alysseae (Brassicaceae), with a new ge-
neric concept of the tribe // Plant Systematics and Evo-
lution. 2015. V. 301. № 10. P. 2463–2491. 
https://doi.org/10.1007/s00606-015-1257-3

9. Zozomová-Lihová J., Melichárková A., Svitok M., Špan-
iel S. Pleistocene range disruption and postglacial ex-
pansion with secondary contacts explain the genetic
and cytotype structure in the western Balkan endemic
Alyssum austrodalmaticum (Brassicaceae) // Plant Syst.
and Evol. 2020. V. 306. № 2. P. 1–25. 
https://doi.org/10.1007/s00606-020-01677-5

10. German D.A. (2058) Proposal to conserve Odontarrhe-
na obovatum (Alyssum obovatum), nom. cons. prop.,
against Alyssum fischerianum (Cruciferae) // Taxon.
2012a. V. 61. № 2. P. 470. 
https://doi.org/10.1002/tax.612023

11. Буш Н.А. Cruciferae // Флора Сибири и Дальнего
Востока. 1913. Т. 1. № 34. С. 491–714.

12. Толмачёв А.И. Сем. Cruciferae Juss. – Крестоцвет-
ные // Флора Забайкалья. 1949. № 5. С. 419–471.

13. Nyárády E.J. Synopsis specierum, variatiorum et for-
marum sectionis Odontarrhenae generis Alyssum //
Anal. Acad. Rep. Pop. Române. 1949. Ser. A. V. 1.
Mem. 3. P. 67–199.

14. German D.A. Taxonomical confusions in the Cruciferae
of North and Central Asia. I. Alyssum fischerianum and
Alyssum canescens // Turczaninowia. 2011b. V. 14. № 4.
P. 18–28.

15. Teptina A.Y., Paukov A.G. Nickel accumulation by spe-
cies of Alyssum and Noccaea (Brassicaceae) from ultra-
mafic soils in the Urals, Russia // Austr. J. Botany.
2015. V. 63. № 2. P. 78–84. 
https://doi.org/10.1071/bt14265

16. Князев М.С. Заметки о некоторых видах кресто-
цветных (Brassicaceae) на Урале и сопредельных
территориях // Новости сист. высш. растений.
2011. Т. 42. С. 136–146.

17. Горчаковский П.Л., Шурова Е.А., Князев М.С. и др.
Определитель сосудистых растений Среднего Ура-
ла. М.: Наука, 1994. 525 с.

18. Рябинина З.Н., Князев М.С. Определитель сосуди-
стых растений Оренбургской области. М.: Товари-
щество научных изданий КМК, 2009. 758 с.

19. Devey M.E., Bell J.C., Smith D.N. et al. A genetic link-
age map for Pinus radiata based on RFLP, RAPD and
microsatellite markers // Theor. Appl. Genet. 1996.
V. 92. P. 673–679. 
https://doi.org/10.1007/BF00226088

20. Demesure B., Sodzi N., Petit R.J. A set of universal prim-
ers for amplification of polymorphic non-coding regions
of mitochondrial and chloroplast DNA in plants // Mol.
Ecol. 1995. V. 4. № 1. P. 129–134. 
https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.1995.tb00201.x



ГЕНЕТИКА  том 58  № 6  2022

ПЕРВЫЕ ДАННЫЕ О ГЕНЕТИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЕ ВИДОВ 667

21. Dumolin-Lapegue S., Pemonge M.H., Petit R.J. An en-
larged set of consensus primers for the study of organ-
elle DNA in plants // Mol. Ecol. 1997. V. 6. № 4.
P. 393–397. 
https://doi.org/10.1046/j.1365-294x.1997.00193.x

22. Taberlet P., Gielly L., Pautou G., Bouvet J. Universal
primers for amplification of three non-coding regions
of chloroplast DNA // Plant Mol. Biol. 1991. V. 17.
№ 5. P. 1105–1109.
https://doi.org/10.1007/BF00037152

23. Shaw J., Lickey E.B., Beck J.T. et al. The tortoise and
the hare II: Relative utility of 21 noncoding chloroplast
DNA sequences for phylogenetic analysis // Am. J.
Botany. 2005. V. 92. № 1. P. 142–166. 
https://doi.org/10.3732/ajb.92.1.142

24. Rozen S., Skaletsky H.J. Primer 3 on the WWW for gen-
eral users and for biologist programmers // Bioinfor-
matics Methods and Protocols: Methods in Molecular
Biology. N.J.: Humana Press, 2000. P. 365–386.

25. Hall T.A. Bioedit: a user-friendly biological sequence
alignment editor and analysis program for Windows
95/98/NT // Nucl. Acids Symp. Ser. 1999. V. 41.
P. 95–98. 
https://doi.org/10.1111/jbi.12867

26. Ronquist F., Huelsenbeck J.P. MrBAYES 3: Bayesian
phylogenetic inference under mixed models // Bioin-
formatics. 2003. V. 19. № 12. P. 1572–1574. 
https://doi.org/10.1093/bioinformatics/btg180

27. Rambaut A. FigTree v1.3.1: Tree figure drawing tool //
Mol. Evol., Phylogen. and Epidem. 2009.
http://tree.bio.ed.ac.uk

28. Bandelt H.J., Forster P., Rohl A. Median-joining networks
for inferring intraspecific phylogenies // Mol. Biol. Evol.
1999. V. 16. P. 37–48.
https://doi.org/10.1093/oxfordjournals.molbev.a026036

29. Mengoni A., Baker A.J.M., Bazzicalupo M. et al. Evolu-
tionary dynamics of nickel hyperaccumulation in Alys-
sum revealed by ITS nrDNA analysis // New Phytolo-
gist. 2003. V. 159. № 3. V. 691–699. 
https://doi.org/10.1046/j.1469-8137.2003.00837.x

30. Maddison W.P. Gene trees in species trees // Systematic
Biology. 1997. V. 46. № 3. P. 523–536. 
https://doi.org/10.1093/sysbio/46.3.523

31. Flagel L., Udall J., Nettleton D., Wendel J. Duplicate
gene expression in allopolyploid Gossypium reveals two
temporally distinct phases of expression evolution //
BMC Biology. 2008. V. 6. № 1. P. 16–19. 
https://doi.org/10.1186/1741-7007-6-16

32. Gurushidze M., Fritsch R.M., Blattner F.R. Species-level
phylogeny of Allium subgenus Melanocrommyum: In-
complete lineage sorting, hybridization and trnF gene
duplication // Taxon. 2010. V. 59. № 3. P. 829–840. 
https://doi.org/10.1002/tax.593012

33. Warwick S.I., Al-Shehbaz I.A. Brassicaceae: chromo-
some number index and database on CD-Rom // Plant
Syst. and Evol. 2006. V. 259. № 2. P. 237–248. 
https://doi.org/10.1007/s00606-006-0421-1

34. Li Y., Kong Y., Zhang Z. et al. Phylogeny and biogeog-
raphy of Alyssum (Brassicaceae) based on nuclear ribo-
somal ITS DNA sequences // J. Genet. 2014. V. 93.
№ 2. P. 313–323. 
https://doi.org/10.1007/s12041-014-0362-3

35. Zozomová-Lihová J., Marhold K., Španiel S. Taxonomy
and evolutionary history of Alyssum montanum (Brassi-
caceae) and related taxa in southwestern Europe and
Morocco: Diversification driven by polyploidy, geo-
graphic and ecological isolation // Taxon. 2014. V. 63.
№ 3. P. 562–591. 
https://doi.org/10.12705/633.18

36. Coppi A., Baker A.J., Bettarini I. et al. Population genet-
ics of Odontarrhena (Brassicaceae) from Albania: The
effects of anthropic habitat disturbance, soil, and alti-
tude on a Ni-Hyperaccumulator plant group from a
major serpentine hotspot // Plants. 2020. V. 9. № 12.
P. 1686. 
https://doi.org/10.3390/plants9121686

37. Федоренко О.М., Зарецкая М.В., Лебедева О.Н., Ти-
тов А.Ф. Генетическое разнообразие природных
популяций Arabidopsis thaliana (L.), расположен-
ных на северной периферии ареала вида // Тр. Ка-
рельского науч. центра РАН. 2014. № 2. С. 36–42.

38. Galardi F., Corrales I., Mengoni A. et al. Intra-specific
differences in nickel tolerance and accumulation in the
Ni-hyperaccumulator Alyssum bertolonii // Envir. and
Exp. Botany. 2007a. V. 60. № 3. P. 377–384. 
https://doi.org/10.1016/j.envexpbot.2006.12.011

Genetic Structure of the Ni-Accumulating Alyssum L.
Species (Odontarrhena) in the Urals
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A species-level phylogeny of the Odontarrhena section in the Urals was estimated for the first time. Alyssum
obovatum (C.A. Mey.) Turcz., A. tortousum Willd. and A. litvinovii Knjaz. are known for their heavy metal
hemi- and hyperaccumulating ability. A total of 15 haplotypes were found based on the genetic diversity of the
two chloroplast DNA markers. There are only a few species-specific haplotypes observed in the A. obovatum and
A. tortuosum populations, while geographically close populations of both species share the most part of closely
related haplotypes. Thus, the species form a geographically structured pattern of haplotype distribution. The
Ural endemic A. litvinovii turned out to be monomorphic and genetically close to the other species.

Keywords: genetic diversity, cDNA, Urals, hyperaccumulation, Alyssum, trnS-trnG, trnH-psbA.
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И МОРФОБИОЛОГИЧЕСКАЯ ОЦЕНКА РЕДИСА (Raphanus sativus L.)
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При использовании методологии ускоренной трансгрессивной селекции, разработанной в ФГБНУ
АФИ, получены новые высокопродуктивные формы редиса (Raphanus sativus L.), адаптированные к
выращиванию в интенсивной светокультуре. Проведена их генетическая, морфобиологическая и
биохимическая оценка, а также оценка родительских форм в контролируемых и естественных условиях
среды обитания. Показано, что новые трансгрессивные по размерам и массе корнеплода образцы реди-
са характеризуются комплексом хозяйственно ценных признаков: компактной розеткой, салатным ти-
пом листа, интенсивным ростом корнеплода, устойчивостью к стеблеванию, улучшенным биохимиче-
ским составом. Выявлено, что признаки длина и диаметр корнеплода, компактность листовой ро-
зетки, устойчивость к стеблеванию и степень опушенности листа слабо зависят от условий
выращивания, а масса корнеплода и урожай новых образцов превосходят таковые для родительских
сортов как в светокультуре, так и в открытом грунте. Результаты работы позволяют сделать выводы
о высокой эффективности использования интенсивной светокультуры для проведения генетико-
селекционных исследований и ускорения селекционного процесса за счет установления эффектов
взаимодействия “генотип-среда”. Оценку и отбор гибридных растений возможно вести в свето-
культуре для различных условий выращивания, включая традиционный защищенный и открытый
грунт, моделируя типичные особенности условий выращивания в регулируемой агроэкосистеме.

Ключевые слова: редис (Raphanus sativus L.), интенсивная светокультура, генетико-селекционные ис-
следования, морфологические и биохимические селекционно ценные признаки.
DOI: 10.31857/S0016675822060108

Редис (2n = 18), наряду с другими представите-
лями ботанического вида Raphanus sativus L. (лоба,
дайкон, редька европейская) является одной из
важнейших культур, используемых для промыш-
ленного выращивания, а также для генетических
и морфобиологических исследований. В странах
Азии восточные подвиды редьки, лоба и дайкон,
занимают одно из ведущих мест в пищевом раци-
оне населения, а посевные площади достигают
30–40% среди овощных растений [1, 2]. В Рос-
сийской Федерации редис является одной из важ-
ных овощных культур, опережая по популярно-
сти европейскую редьку и дайкон. Его производ-
ство сосредоточено главным образом в открытом
грунте (фермерские хозяйства, личные приуса-
дебные хозяйства). Объем собственного произ-
водства редиса в РФ недостаточен для обеспече-
ния потребности населения в свежей овощной
продукции, особенно в зимне-весенний период
[3], при этом мало что известно о генетико-био-

химических особенностях этой культуры, а также
о влиянии на них условий выращивания.

Редис представляет собой мутантную карли-
ковую форму редьки. Искусственный отбор реди-
са исторически велся по признаку карликовости
растений; в генеративном периоде он мало отли-
чается от других редек [2]. Более короткий период
вегетации по сравнению с редькой позволяет по-
лучать несколько урожаев культуры в год, а в
условиях светокультуры – до 12 [2, 4, 5].

Редька и редис обладают ценным биохимиче-
ским составом. Корнеплоды содержат до 8.5% са-
харов, ряд незаменимых и заменимых аминокис-
лот, значительное количество белков (1.1–2.1%),
крахмала (около 0.3%), клетчатки (0.9–1.5%), а
также комплекс биологически активных веществ
(витамины В1, В2, В6, РР, С) и минеральных эле-
ментов (кальция, магния и калия). Острый спе-
цифический аромат и вкус корнеплодов редьки (в
меньшей степени дайкона и редиса) обусловлен
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высоким содержанием серосодержащих летучих
алкалоидов изотиоцианатов (4-метилтио-3-
бутенилизотиоцианат, MTB-ITC). Также в них
присутствуют глюкозинолаты, предшественники
изотиоцианатов. Молодые листья содержат боль-
шое количество макронутриентов, клетчатки,
жирных кислот, аскорбиновой кислоты, полифе-
нолов, кальция, магния, калия [6–9]. Кроме них,
в листьях присутствует большое количество со-
единений с антиоксидантными свойствами: фе-
нольные кислоты, флавоноиды и изофлавоны,
полифенолы, флавононы, антоцианы, глюкозино-
латы, фитостеролы, которые обладают гепатопро-
текторными, противоопухолевыми и гипогликеми-
ческими свойствами [8]. Исследования показали,
что антиоксидантная активность листьев редьки
была в три раза выше по сравнению с таковой у
корнеплодов [9]. Многие авторы отмечают, что
благодаря ценному биохимическому составу моло-
дые листья редьки и редиса могут служить компо-
нентами здорового питания как при употреблении в
сыром виде в составе салатов, так и в качестве сырья
для производства продуктов сбалансированного
питания [7, 8, 10].

Высокая потребность в растительной продук-
ции, относящейся к виду Raphanus sativus L.,
определяет необходимость дальнейшего изуче-
ния генетических особенностей редиса с целью
создания современных высокопродуктивных и
конкурентоспособных сортов. В настоящее время
приоритетными направлениями в генетике редиса
и редек, помимо исследований их скороспелости,
холодо-, жаро- и солеустойчивости, устойчивости к
преждевременному стеблеванию, болезням и вре-
дителям, являются генетико-биохимические ис-
следования признаков, влияющих на их вкусовые
качества, а также на интенсивность окраски коры
и мякоти корнеплодов [11].

Так, например, в последние десятилетия раз-
работан ряд молекулярных маркеров и карт групп
сцепления для редиса [12–15]. Были идентифи-
цированы локусы количественных признаков
(QTL), отвечающие за устойчивость к болезням
[16, 17], стеблевание и цветение [18], синтез глю-
козинолатов [19] и морфологию корнеплодов [13,
20]. В 2017 г. японские ученые провели обзор и
сравнение опубликованных за последние 15 лет
данных в области секвенирования и картирова-
ния генома Raphanus sativus L.: в их работе [21]
приводится генетическая карта редьки (Rs-RAD
map), построенная на основании ddRAD-секве-
нирования генома. Однако значительная часть
генов, отвечающих за проявление основных хо-
зяйственно ценных признаков качества у редиса
и редьки, к настоящему времени не идентифици-
рована.

Актуальными на сегодня являются и генетиче-
ские исследования, направленные на создание

новых образцов Raphanus sativus L., адаптирован-
ных к условиям интенсивной светокультуры, с
комплексом хозяйственно ценных признаков,
определяющих рентабельность выращивания и
преимущество перед уже существующими сорта-
ми. В Агрофизическом научно-исследовательском
институте (ФГБНУ АФИ), с начала 2000-х годов
разработана и апробирована на разных культурах
(пшеница, дайкон, редис) методология прогно-
зирования трансгрессий по хозяйственно цен-
ным признакам растений при использовании ре-
гулируемой агроэкосистемы (РАЭС), получен
сорт редиса для светокультуры Петербургский
фиолетовый [4, 22, 23]. Разработки в данной обла-
сти ведутся также в других научно-исследователь-
ских институтах Российской Федерации и за ру-
бежом [24–28]. Однако исследования в области
проявления генетико-биохимических и морфо-
биологических признаков качества у редиса при
его выращивании в условиях интенсивной свето-
культуры недостаточны.

Цель настоящей работы – изучение влияния
взаимодействия “генотип–среда” на проявление
хозяйственно ценных признаков и биохимиче-
ский состав у родительских сортов и новых образ-
цов редиса в контролируемых и естественных
условиях выращивания при создании новых ли-
ний, адаптированных для интенсивной свето-
культуры.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектами исследований служили редис сортов
Виола (Агрофирма “Семко”) и Pernot (коллекция
ФГБНУ ФИЦ ВИР им. Н.И. Вавилова, к-2466).
Кроме того в работе использовали созданные нами
сорт Петербургский фиолетовый и линию Петер-
бургский розовый (F8) от скрещивания Виола ×
× Pernot, полученные на основе усовершенствова-
ной методологии ускоренной селекции [29], а также
редис сорта Октава (Агрохолдинг “Поиск”).

Исследования проводились в 2020–2021 гг. в
регулируемых условиях агробиополигона ФГБНУ
АФИ (г. Санкт-Петербург) и открытого грунта (те-
стовая площадка, Волосовский р-он Ленинград-
ской обл., координаты: 59.426780, 29.149765). В
условиях светокультуры агробиополигона ФГБНУ
АФИ растения выращивали на оригинальном ве-
гетационно-облучательном оборудовании [30]
при освещенности 20–25 клк и продолжительно-
сти светового периода 12 ч. Температуру поддер-
живали на уровне 24 ± 2°C днем и 18 ± 2°C ночью.

Сухие семена высевали в субстрат – верховой
торф с минеральными добавками с толщиной
корнеобитаемого слоя 3–4 см [31]. Полив осу-
ществляли ежедневно: водой, чередуя с подкорм-
кой раствором Кнопа (три раза в неделю). Схема
посева – 5 × 10 см. Уборку растений редиса про-
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водили на 25 сутки от посева. В открытом грунте
семена были посеяны в первой декаде мая, по
аналогичной схеме. Повторность опыта четырех-
кратная. Размер оцениваемой выборки составлял
десять растений. При уборке учитывали основ-
ные биометрические показатели растений [32].
Анализ биохимических показателей (содержание
сухого вещества, нитратов, витамина С, фотосин-
тетических пигментов и антоцианов) проводили с
использованием общепринятых методик [33].

Для выявления различий средних между гено-
типами по каждому признаку использовался апо-
стериорный критерий Тьюки (достоверная зна-
чимая разница). Величину p < 0.05 (вероятность
ошибки 5%) считали приемлемой границей ста-
тистической значимости. Для комплексной
оценки сравниваемых средних значений призна-
ков применялся двухфакторный дисперсионный
анализ с расчетом показателей варьирования, в
частности, средних квадратов отклонений, их
дисперсионного отношения F =  значимо-
сти результатов р [34]. Статистическую обработку
данных проводили с использованием программ-
ного обеспечения Microsoft Office Excel 2019 и
Statistica v. 13.3 (StatSoft Inc., Tulsa, OK, USA).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Предварительно была проведена оценка кол-
лекции образцов редиса по степени фенотипиче-
ского проявления селекционно ценных свойств,
имеющих важное значение для выращивания в
условиях интенсивной светокультуры [4, 35]. Выде-
лены образцы, в максимальной степени реализую-
щие в этих условиях отдельные компоненты при-
знака “размер корнеплода”. Редис сорта Октава был
выбран эталоном устойчивости к стеблеванию, так
как долго не зацветал при выращивании как в свето-
культуре, так и в открытом грунте. При получении
сорта редиса Петербургский фиолетовый и линии
Петербургский розовый использовали усовершен-
ствованную методологию ускоренной трансгрес-
сивной селекции новых линий и сортов растений
с прогнозируемым комплексом хозяйственно
ценных признаков [29].

Полученные ранее результаты по QTL-анализу
и установлению генетических компонент, опреде-
ляющих проявление признаков размера и формы
корнеплода редиса [13, 36], позволили предполо-
жить, что вероятность независимого наследования
компонентов, определяющих форму корнеплода
R. sativus, достаточно высока. Это определяет пер-
спективность создания новых сортов редиса транс-
грессивных по форме и массе корнеплода за счет
взаимодополнения при скрещивании лучших по
проявлению отдельных компонентов (длина и
диаметр) контрастных по данному признаку ро-
дительских сортов.

2 2
A e ,S S

Проведенные нами предварительные исследо-
вания показали, что при скрещивании сортов ре-
диса с круглой и цилиндрической формой корне-
плода гибриды F1 во всех комбинациях скрещи-
вания имели промежуточную форму корнеплода,
близкую к эллиптической, и диаметр, близкий к
диаметру круглокорнеплодного сорта. При этом у
гибридов F1 во всех изучаемых комбинациях скре-
щивания наблюдался гетерозис по массе растения и
массе корнеплода, а превышение над лучшим ро-
дительским сортом составляло 20.10–132.46 и
7.35–137.01% соответственно [35].

В настоящем исследовании материнский сорт
Виола имел округлую форму, фиолетовый цвет ко-
ры корнеплода (индекс формы корнеплода 1.12) и
средний диаметр 3.40 см; отцовский сорт Pernot –
цилиндрический корнеплод (индекс формы кор-
неплода 3.73) со средней длиной 7.52 см (табл. 1),
цвет корнеплода – розовый с белым кончиком.
Сорт Виола был высоко устойчив к стеблеванию в
условиях светокультуры, сорт Pernot – относи-
тельно устойчив. Кроме этого, для сорта Виола
характерна низкая степень опушенности листа. В
F1 все растения имели эллиптическую форму и
фиолетовый цвет коры корнеплода и были высо-
ко устойчивы к стеблеванию, превышение по
массе корнеплода над лучшим из родителей со-
ставило 129.53%. В F2 наблюдали значительное
расщепление по основным изучаемым параметрам.
Частота положительных трансгрессий по массе рас-
тения, массе корнеплода и массе листьев составляла
9.02, 9.84 и 14.75% соответственно, также выявлены
положительные трансгрессии по диаметру корне-
плода (2.46%). В качестве родоначальников новых
линий были отобраны трансгрессивные по массе
корнеплода растения с корнеплодами розового и
фиолетового цвета, с малоопушенными и неопу-
шенными листьями, с высокой устойчивостью к
стеблеванию. В дальнейшем в популяциях F3–F6
отбирали растения, обладающие данными харак-
теристиками, а также признаком компактность
листовой розетки, имеющим важное значение
для выращивания культуры по малообъемным
технологиям в плотной посадке.

Результаты морфобиологической оценки об-
разцов редиса в различных условиях выращива-
ния показали, что созданные нами редис сорта
Петербургский фиолетовый и линия Петербург-
ский розовый характеризовались эллиптической
формой корнеплода и массой, превышающей массу
корнеплода родительских сортов, как в условиях
светокультуры, так и в открытом грунте. Про-
цент товарных корнеплодов у этих образцов со-
ставлял более 90% в обоих условиях выращива-
ния, при урожае товарных корнеплодов – 3.5–
3.8 кг/м2 в светокультуре и более 4 кг/м2 в откры-
том грунте (табл. 1, 2).
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СИНЯВИНА и др.

Доля товарных корнеплодов у редиса Виола,
Pernot и Октава в светокультуре составляла 64.0,
65.0 и 50.0% соответственно, в открытом грунте –
80.0, 0.0 и 80.0% соответственно, урожай – до
1.5 кг/м2 в светокультуре и 2.5–2.7 кг/м2 в откры-
том грунте. Низкая урожайность редиса Виола и
Октава в светокультуре по сравнению с образца-
ми Петербургский фиолетовый и Петербургский
розовый объясняется меньшим процентом и бо-
лее низкой массой товарных корнеплодов. Новые
образцы обладали более интенсивным ростом по
сравнению с родительскими сортами, что, воз-
можно, обеспечивалось за счет комплементации
генов, отвечающих за рост корнеплода в длину и
ширину. Ускоренные темпы роста корнеплода
(ранний срок созревания) являлись одним из ос-
новных критериев проводимого нами отбора в
популяциях F2–F4. Редис сорта Pernot не образо-
вал товарных корнеплодов в условиях открытого
грунта Ленинградской обл. при посадке в мае, что
свидетельствует о неустойчивости его к действию
длинного дня и яровизирующих температур –
факторов, вызывающих стеблевание у чувстви-
тельных к ним образцов Raphanus sativus L.

Признак “компактность листовой розетки”
также относится к числу селекционно ценных,
так как может способствовать увеличению уро-
жайности при более плотной посадке [2]. Этот
признак особенно важен при выращивании рас-
тений в светокультуре на ограниченных площа-
дях по малообъемной технологии. Созданные на-
ми образцы редиса имеют компактную розетку
листьев; этот признак проявляется как в свето-
культуре, так и в открытом грунте (табл. 1, 2). Они
характеризуются большой долей корнеплода в
общей массе растения: 0.60–0.65, что косвенно
свидетельствует о высокой активности работы
фотосинететического аппарата и эффективном
перераспределении ассимилятов из листьев в
корнеплоды. Расчеты показали, что наибольший
коэффициент вариации (Cv) в обоих условиях
выращивания имели показатели массы растений
(масса общая, масса корнеплода, масса листа),
наименьший – число листьев, высота и диаметр
розетки, длина листа и отношение массы корне-
плода к массе целого растения. Сходные резуль-
таты получены А.Б. Куриной с соавт. [2] при ис-
следовании образцов редиса и редьки из коллек-
ции ВИР, где также наблюдали высокий Cv по
массе растения и корнеплода (до 63.6%) по срав-
нению с другими морфологическими характери-
стиками растений.

Результаты проведенного двухфакторного
дисперсионного анализа показали, что фактор “ге-
нотип” оказывал достоверное влияние (р < 0.05) на
все изучаемые биометрические показатели реди-
са. Фактор “условия выращивания” достоверно
влиял на большинство показателей, за исключе-

нием признаков диаметр розетки, длина листа,
длина и диаметр корнеплода, а взаимодействие
факторов – только на отношение масса корне-
плода/масса общая, число листьев, высота розет-
ки и длина листа.

При проведении исследований редиса в свето-
культуре важным являлось наличие у отбираемых
форм признака “устойчивость к стеблеванию”, иг-
рающего одну из ключевых ролей в формировании
товарных корнеплодов. Механизмы перехода к цве-
тению, также как и устойчивости к стеблеванию, у
редиса и редьки еще полностью не выяснены. Ос-
новными факторами, вызывающими преждевре-
менное стеблевание, являются длинный день и
яровизирующие температуры, а также интенсив-
ность освещения [18, 37, 38]. Показано, что у от-
личающихся по устойчивости к стеблеванию об-
разцов редьки выявлены различия в уровнях экс-
прессии большого числа генов, как структурных,
так и регуляторных, так или иначе вовлеченных в
процесс перехода к цветению [38]. Однако для
понимания механизмов наследования устойчи-
вости к преждевременному цветению необходи-
мы дополнительные исследования.

Другим важным признаком, наследование ко-
торого мы изучали, являлся малоопушенный са-
латный тип листа. Показатели “общий урожай” и
“рентабельность возделывания” Raphanus sativus L.
значительно повышаются при анализе пищевой
ценности интактного растения. В наших исследо-
ваниях малоопушенный тип листа доминировал
над среднеопушенным, расщепление по данному
признаку в популяции F2 было близким к 3 : 1:
всего анализировалось 128 растений, из них 94 было
с малоопушенным листом, 34 – со среднеопушен-
ным, χ2 = 0.167 (при α = 0.05,  = 3.84).
M. Khalid с соавт. [39] также сообщают о моноги-
бридном наследовании признака опушенности
листьев у представителей рода Brassica. При этом
в части изученных комбинаций скрещивания до-
минировал признак “отсутствие опушения”, а в
других комбинациях, напротив, “опушенный тип
листа”. Авторы предполагают, что в некоторых
случаях признак “наличие–отсутствие опуше-
ния” может контролироваться двумя генами с эф-
фектом эпистаза. В наших экспериментах редис
Виола имел малоопушенный лист, Pernot – сред-
нюю опушенность листовой пластинки. В их ги-
бридном потомстве были отобраны растения с
листьями салатного типа. Этот признак был за-
креплен путем стабилизирующего отбора у сорта
Петербургский фиолетовый и линии Петербург-
ский розовый и проявлялся как в условиях свето-
культуры, так и в открытом грунте.

Важными признаками редиса являются ком-
поненты биохимического состава, которые обу-
словливают качество получаемой продукции. В
ряде публикаций показано, что длительность фо-
топериода, интенсивность и спектральный состав

2
0.05;1χ
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света влияют как на рост и развитие растений, так
и на их биохимический состав, содержание первич-
ных и вторичных метаболитов [40–42]. Результаты
проведенных нами исследований биохимического
состава листьев и корнеплодов разных образцов ре-
диса, выращенных в светокультуре и открытом
грунте, представлены на рис. 1 и 2.

Результаты биохимического анализа показали,
что содержание сухого вещества, нитратов и вита-
мина С в листьях было достоверно (р < 0.05) вы-
ше, чем в корнеплодах, а для сахаров наблюдалась
обратная зависимость. Полученные данные в це-
лом согласуются с данными других исследовате-
лей [2, 7–9].

Рис. 1. Основные показатели биохимического состава листьев и корнеплодов редиса в светокультуре и открытом грун-
те Ленинградской области. 1 – Виола; 2 – Октава; 3 – Петербургский фиолетовый; 4 – Петербургский розовый. СВ –
светокультура, ОГ – открытый грунт.
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Рис. 2. Содержание фотосинтетических пигментов и антоцианов у образцов редиса в светокультуре и открытом грунте
Ленинградской области. Хл. a – хлорофилл a, Хл. b – хлорофилл b, Кар. – каротиноиды, Ант. – антоцианы. 1 – Виола;
2 – Октава; 3 – Петербургский фиолетовый; 4 – Петербургский розовый. СВ – светокультура, ОГ – открытый грунт.
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В настоящем исследовании условия выращи-
вания влияли на содержание всех изучаемых по-
казателей биохимического состава (рис. 1, 2).
Так, в условиях светокультуры содержание вита-
мина С в листьях образцов было выше на 9–20%,
в корнеплодах – на 25–47% по сравнению с откры-
тым грунтом, содержание нитратов – на 9–106% в
листьях и 17–85% в корнеплодах (за исключением
сорта Петербургский фиолетовый). В то же время,
содержание сухого вещества у растений редиса в от-
крытом грунте было выше, чем в светокультуре: в
листьях на 4–11%, в корнеплодах – на 2–12%. Так-
же показано, что содержание пигментов в листьях
растений в светокультуре было выше, чем в от-
крытом грунте (рис. 3): хлорофилла a – на 32–55%,
хлорофилла b – на 22–44%, каротиноидов – на
20–28%, антоцианов – на 10–182%. Анализ дис-
персий биохимических показателей выявил су-
щественную волатильность влияния факторов
“генотип”, “среда” и их взаимодействия на пока-
затели “содержание сухого вещества” и “содер-
жание нитратов” и в листьях, и в корнеплодах.
Содержание витамина С в корнеплодах редиса
значимо различалось по эффекту взаимодействия
“генотип–среда”, а в листьях редиса – только по
фактору “среда”. В листьях редиса показатели со-
держания хлорофилла а, хлорофилла b, их сум-
марного значения, а также количество антоциа-
нов существенно отличались по обоим факторам
и эффекту взаимодействия между ними. Признак
“каротиноиды” показал значимую изменчивость
только по варианту “среда” по результатам прове-
денного дисперсионного анализа.

Вероятно причиной более высокого содержа-
ния витамина С и фотосинтетических пигментов,
и, следовательно, более высокой питательной
ценности растений, выращенных в светокульту-
ре, по сравнению с открытым грунтом являются
различия в свето-температурных условиях и ре-
жимах минерального питания.

Таким образом, полученные результаты поз-
воляют сделать вывод о высокой эффективности
использования светокультуры при проведении
генетико-биохимических и морфобиологических
исследований. Значительная генотипическая из-
менчивость трансгрессивных форм позволяет
проводить отбор различных генотипов редиса на
сочетание высокой потенциальной продуктивно-
сти и качества с учетом взаимодействия “генотип–
среда”. В то же время, особенности проявления
изучаемых признаков качества у редиса по-видимо-
му определяются сбалансированностью реализа-
ции потенциала генотипической изменчивости, а
также спецификой взаимосвязи генетических си-
стем онтогенетической и филогенетической адап-
тации у данного вида. При этом отбор генотипов в
светокультуре можно вести для любых конкретных
условий выращивания, включая традиционный за-
щищенный и открытый грунт, моделируя основные

параметры среды обитания в РАЭС. Именно ука-
занной особенностью взаимосвязи генетических
систем онтогенетической и филогенетической
адаптации можно объяснить наблюдавшуюся из-
менчивость по признакам качества и особенностям
функционирования системы “генотип–среда–фе-
нотип”, что имеет очевидное теоретическое и прак-
тическое значение для генетики и селекции сель-
скохозяйственных растений, а светокультура может
выступать в качестве модельной экосистемы для
установления механизмов указанного взаимодей-
ствия.

Финансирование работы осуществляется в
рамках Госзадания ФГБНУ АФИ на 2022 г. “Раз-
работка фундаментальных основ управления
продукционным процессом растений и регулиро-
вания потоков биогенных элементов в агроэкоси-
стемах посредством установления механизмов
взаимодействия “генотип-среда” в контролируе-
мых условиях и получения новых форм растений
с высокоценными признаками продуктивности и
качества при использовании оригинальной гене-
тико-селекционной методологии, био-, нано-,
агротехнологий нового поколения и прикладной
цифровизации (FGEG-2-022-0005)”.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1. Singh B.K. Radish (Raphanus sativus L.): Breeding for

higher yield, better quality and wider adaptability //
Advances in Plant Breeding Strategies: Vegetable Crops /
Eds Al-Khayri J.M., Jain S.M., Johnson D.V. Cham:
Springer. 2021. P. 279–304. 
https://doi.org/10.1007/978-3-030-66965-2_7

2. Kurina A.B., Kornyukhin D.L., Solovyeva A.E., Artemy-
eva A.M. Genetic diversity of phenotypic and biochem-
ical traits in VIR radish (Raphanus sativus L.) germ-
plasm collection // Plants. 2021. V. 10. P. 1799. 
https://doi.org/10.3390/plants10091799

3. Косенко М.А. Новый раннеспелый сорт редиса //
Междунар. научно-исслед. журн. 2020. № 2–1(92).
С. 79–83. 
https://doi.org/10.23670/IRJ.2020.92.2.015

4. Кочетов А.А., Синявина Н.Г. Стратегия создания
высокопродуктивных форм редиса, адаптирован-
ных для выращивания в светокультуре // Росс.
с.-хоз. наука. 2019. № 1. С. 29–33. 
https://doi.org/10.31857/S2500-26272019129-33

5. Синявина Н.Г., Кочетов А.А., Хомяков Ю.В. и др. Ре-
дис для светокультуры: задачи и перспективы се-
лекции // Овощи России. 2019. № 3. С. 35–39. 
https://doi.org/10.18619/2072-9146-2019-3-35-39



676

ГЕНЕТИКА  том 58  № 6  2022

СИНЯВИНА и др.

6. Курина А.Б., Хмелинская Т.В., Артемьева А.М. Гене-
тическое разнообразие корнеплодных растений
Raphanus sativus L. (редис и редька) коллекции
ВИР // Овощи России. 2018. № 5. С. 9–13. 
https://doi.org/10.18619/2072-9146-2017-5-9-13

7. Gamba M., Asllanaj E., Raguindin P. F. et al. Nutritional
and phytochemical characterization of radish (Rapha-
nus sativus): A systematic review // Trends Food Sci.
Technol. 2021. V. 113. P. 205–218. 
https://doi.org/10.1016/j.tifs.2021.04.045

8. Manivannan A., Kim J.H., Kim D.S. et al. Deciphering
the nutraceutical potential of Raphanus sativus – A
comprehensive overview // Nutrients. 2019. V. 11(2).
P. 402. 
https://doi.org/10.3390/nu11020402

9. Goyeneche R., Roura S., Ponce A. et al. Chemical char-
acterization and antioxidant capacity of red radish (Ra-
phanus sativus L.) leaves and roots // J. Funct. Foods.
2015. V. 16. P. 256–264. 
https://doi.org/10.1016/j.jff.2015.04.049

10. Jahangir M., Abdel-Farid I.B., de Vos C.H.R. et al. Me-
tabolomic variation of Brassica rapa var. rapa (var.
raapstelen) and Raphanus sativus L. at different devel-
opmental stages // Pak. J. Bot. 2014. V. 46. № 4.
P. 1445–1452.

11. Kumar A., Kaushik P. Advances and milestones of rad-
ish breeding: An update. // Preprints. 2021.
P. 2021080514.
https://doi.org/10.20944/preprints202108.0514.v1

12. Bett K.E., Lydiate D.J. Genetic analysis and genome
mapping in Raphanus // Genome. 2003. V. 46. P. 423–
430. 
https://doi.org/10.1139/g03-026

13. Tsuro M., Suwabe K., Kubo N. Mapping of QTLs con-
trolling root shape and red pigmentation in radish, Ra-
phanus sativus L. // Breed. Sci. 2008. V. 58. P. 55–61. 
https://doi.org/10.1270/jsbbs.58.55

14. Budahn H., Peterka H., Mousa M.A. et al. Molecular
mapping in oil radish (Raphanus sativus L.) and QTL
analysis of resistance against beet cyst nematode (Het-
erodera schachtii) // Theor. Appl. Genet. 2009. V. 118.
P. 775–782. 
https://doi.org/10.1007/s00122-008-0937-6

15. Shirasawa K., Oyama M., Hirakawa H. et al. An EST-
SSR linkage map of Raphanus sativus and comparative
genomics of the Brassicaceae // DNA Res. 2011. V. 18.
P. 221–232. 
https://doi.org/10.1093/dnares/dsr013

16. Kamei A., Tsuro M., Kubo N. et al. QTL mapping of clu-
broot resistance in radish (Raphanus sativus L.) // The-
or. Appl. Genet. 2010. V. 120. P. 1021–1027. 
https://doi.org/10.1007/s00122-009-1230-z

17. Yu X., Choi S.R., Ramchiary N. et al. Comparative map-
ping of Raphanus sativus genome using Brassica mark-
ers and quantitative trait loci analysis for the Fusarium
wilt resistance trait // Theor. Appl. Genet. 2013. V. 126.
P. 2553–2562. 
https://doi.org/10.1007/s00122-013-2154-1

18. Nie S., Li C., Xu L. et al. De novo transcriptome analysis
in radish (Raphanus sativus L.) and identification of
critical genes involved in bolting and f lowering // BMC

Genomics. 2016. V. 17. № 1. P. 1–16. 
https://doi.org/10.1186/s12864-016-2633-2

19. Zou Z., Ishida M., Li F. et al. QTL analysis using SNP
markers developed by next-generation sequencing for
identification of candidate genes controlling 4-meth-
ylthio-3-butenyl glucosinolate contents in roots of rad-
ish, Raphanus sativus L. // PLoS One. 2013. V. 8.
P. e53541. 
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0053541

20. Hashida T., Nakatsuji R., Budahn H. et al. Construction
of a chromosome-assigned, sequence-tagged linkage
map for the radish, Raphanus sativus L. and QTL anal-
ysis of morphological traits // Breed. Sci. 2013. V. 63.
P. 218–226. 
https://doi.org/10.1270/jsbbs.63.218

21. Shirasawa K., Kitashiba H. Genetic maps and whole ge-
nome sequences of radish // The Radish Genome.
Compendium of Plant Genomes / Eds Nishio T., Ki-
tashiba H. Cham: Springer, 2017. P. 31–42. 
https://doi.org/10.1007/978-3-319-59253-4_3

22. Кочетов А.А., Синявина Н.Г. Создание новых форм
редиса и редьки (Raphanus sativus L.) с прогнозируе-
мым комплексом хозяйственно ценных признаков
при использовании методологии ускоренной селек-
ции // Картофель и овощи. 2019. № 10. С. 29–34. 
https://doi.org/10.25630/PAV.2019.70.54.003

23. Кочетов А.А., Синявина Н.Г. Патент на селекцион-
ное достижение 11518 РФ редис Raphanus sativus var.
sativus Петербургский фиолетовый / Заявитель и
патентообладатель: ФГБНУ Агрофизический
НИИ. 2021. № 8058521. Заявл. 28.11.2019. Выдан
25.03.2021.

24. Балашова И.Т., Сирота С.М., Пинчук Е.В. Крупно-
плодность у томата Solanum lycopersicum L.: генети-
ческие детерминанты, органогенез и развитие
плода (обзор) // С.-хоз. биология. 2020. Т. 55. № 5.
С. 876–889. 
https://doi.org/10.15389/agrobiology.2020.5.876rus

25. Балашова И.Т., Беспалько Л.В., Молчанова А.В. и др.
Эфиромасличные культуры семейства Lamiaceae
для вертикального овощеводства // Овощи Рос-
сии. 2020. № 4. С. 72–75. 
https://doi.org/10.18619/2072-9146-2020-4-72-75

26. Fiyaz R.A., Ajay B.C., Ramya K.T. et al. Speed breeding:
Methods and applications // Accelerated Plant Breed-
ing / Eds Gosal S., Wani S. Cham: Springer, 2020. V. 1.
P. 31–49. 
https://doi.org/10.1007/978-3-030-41866-3_2

27. Ghosh S., Watson A., Gonzalez-Navarro O.E. et al.
Speed breeding in growth chambers and glasshouses for
crop breeding and model plant research // Nat. Protoc.
2018. V. 13. № 12. P. 2944–2963. 
https://doi.org/10.1038/s41596-018-0072-z

28. Hickey L.T., Hafeez A.N., Robinson H. et al. Breeding
crops to feed 10 billion // Nat. Biotechnol. 2019. V. 37.
№ 7. P. 744–754. 
https://doi.org/10.1038/s41587-019-0152-9

29. Кочетов А.А., Мирская Г.В., Синявина Н.Г., Егорова К.В.
Трансгрессивная селекция: методология ускорен-
ного получения новых форм растений с прогнози-
руемым комплексом хозяйственно ценных при-
знаков // Росс. с.-хоз. наука. 2021. № 6. С. 29–37. 
https://doi.org/10.31857/S2500262721060065



ГЕНЕТИКА  том 58  № 6  2022

ГЕНЕТИКО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ 677

30. Панова Г.Г., Черноусов И.Н., Удалова О.Р. и др. На-
учно-технические основы круглогодичного полу-
чения высоких урожаев качественной раститель-
ной продукции при искусственном освещении //
Докл. РАСХН. 2015. № 4. С. 17–21.

31. Ермаков Е.И., Желтов Ю.И., Мильто Н.Е., Кучеров В.И.
Почвогрунт для выращивания растений “Агро-
фит”. Патент на изобретение РФ 2081555 (РФ)
МПК A 01 G 9/10. Заявл. 13.07.1993. Опубл.
20.06.1997. Бюл. № 17.1997.

32. Изучение и поддержание мировой коллекции кор-
неплодов: (свекла, репа, турнепс, брюква): Метод.
указания // ВАСХНИЛ, ВНИИ растениеводства
им. Н.И. Вавилова. Сост. Буренин В.И., Пивова-
рова Н.С., Власова Э.А. Л.: ВИР. 1989. 165 с.

33. Ермаков А.И., Арасимович В.В., Ярош Н.П. и др. Ме-
тоды биохимического исследования растений /
Под ред. Ермакова А.И. 3-е изд., перераб. и до-
полн. Л.: Агропромиздат, 1987. 429 с.

34. Фишер Р.Э. Статистические методы для исследова-
телей. М.: Госстатиздат, 1958. 267 с.

35. Синявина Н.Г., Кочетов А.А., Мирская Г.В. и др.
Изучение биоразнообразия редиса в условиях ин-
тенсивной светокультуры и выявление доноров
хозяйственно ценных признаков для селекции //
Овощи России. 2018. № 3(41). С. 56–59. 
https://doi.org/10.18619/2072-9146-2018-3-56-59

36. Yu X., Choi S.R., Dhandapani V. et al. Quantitative trait
loci for morphological traits and their association with

functional genes in Raphanus sativus // Front. Plant
Sci. 2016. V. 7. P. 255. 
https://doi.org/10.3389/fpls.2016.00255

37. Kaymak H.Ç., Güvenç İ. The influence of vernalization
time and day length on flower induction of radish (Rapha-
nus sativus L.) under controlled and field conditions //
Turk. J. Agric. For. 2010. V. 34. № 5. P. 401–413. 
https://doi.org/10.3906/tar-0901-14

38. Hu T., Wei Q., Wang W. et al. Genome-wide identifica-
tion and characterization of CONSTANS-like gene
family in radish (Raphanus sativus) // PLoS One. 2018.
V. 13. № 9. P. e0204137. 
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0204137

39. Khalid M., Khan N.U., Din A. et al. Linkage of morpho-
logical markers in Brassica // Pak. J. Bot. 2010. V. 42.
№ 5. P. 2995–3000.

40. Cui J., Song S., Yu J., Liu H. Effect of daily light integral
on cucumber plug seedlings in artificial light plant fac-
tory // Horticulturae. 2021. V. 7. № 6. P. 139. 
https://doi.org/10.3390/horticulturae7060139

41. Gao M., He R., Shi R. et al. Differential effects of low
light intensity on broccoli microgreens growth and phy-
tochemicals // Agronomy. 2021. V. 11. № 3. P. 537. 
https://doi.org/10.3390/agronomy11030537

42. Camejo D., Frutos A., Mestre T.C. et al. Artificial light
impacts the physical and nutritional quality of lettuce
plants // Hortic. Environ. Biotechnol. 2020. V. 61. № 1.
P. 69–82. 
https://doi.org/10.1007/s13580-019-00191-z

Genetic-Biochemical Studies and Morphobiological Assessment
of Redish (Raphanus sativus L.) under Artificial Light Culture Condition

N. G. Sinyavinaa, *, A. A. Kochetova, K. V. Egorovaa, N. V. Kocherinaa, and Yu. V. Chesnokova

aAgrophysical Research Institute, St. Petersburg, 195220 Russia

*e-mail: sinad@inbox.ru

New highly productive forms of small radish (Raphanus sativus L.), adapted for growing under conditions of
intensive light culture, were obtained on the base of the methodology of accelerated transgressive breeding,
developed at the FGBNU AFI. Their genetic, morphobiological and biochemical assessment was carried out,
as well as the assessment of parental forms, in controlled and natural conditions of the environment. It has
been shown that new radish forms, transgressive in terms of size and weight of root, are characterized by a
complex of economically valuable traits: compact rosette, glabrous leaf, intensive root growth, resistance to
bolting and improved biochemical composition. It was revealed that the characteristics of the length and di-
ameter of the root, the compactness of the rosette, the resistance to bolting and the degree of leaf pubescence
are weakly dependent on the growing conditions, and the weight of the root and the yield of new forms exceed
those for the parent varieties both in light culture and in open ground. The research results allow us to con-
clude that the use of intensive light culture is highly efficient for carrying out genetic selection studies and ac-
celerating the breeding process by establishing the effects of the “genotype-environment” interaction. Eval-
uation and selection of hybrid plants can be carried out in a light culture for various growing conditions, in-
cluding traditional protected and open ground by simulating the typical characteristics of growing conditions.

Keywords: small radish (Raphanus sativus L.), intensive light culture, genetic selection studies, morphological
and biochemical selection-valuable traits.
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Исследовали хромосомную изменчивость комаров Anopheles messeae Fall. в шести населенных пунк-
тах Томской обл. (Западная Сибирь). Определены частоты хромосомных инверсий в локальных вы-
борках An. messeae. Установлено преобладание инверсионных вариантов аутосом: 2R0, 3R0, 3L0 в го-
мозиготном состоянии. В исследованных нами выборках по половой хромосоме XL отмечен избы-
ток гетерозигот по инверсии XL01. По-видимому, направление отбора в сторону хромосомных
вариантов XL01, 2R00, 3R00 и 3L00 в выборках Томской области An. messeae можно объяснить клима-
тическими изменениями последних десятилетий, создающих оптимальные условия для роста и раз-
вития комаров.

Ключевые слова: Anopheles messeae, хромосомный полиморфизм, инверсии, малярийные комары, по-
пуляционная генетика.
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Важным механизмом видообразования в отря-
де Diptera являются хромосомные перестройки,
инверсии. Именно поэтому виды отличаются по
фиксированным инверсиям [1, 2]. В то же время
большинство видов, адаптируясь к определенным
климатическим условиям, имеют флуктуирующие
инверсии, приводящие к инверсионному полимор-
физму хромосом [3–7]. Роль хромосомных инвер-
сий в адаптации и эволюции различных видов
двукрылых изучается в течение нескольких деся-
тилетий [8–10]. Многолетний мониторинг сезон-
ной цикличности и клинального распределения
частот инверсий по ареалам полиморфных видов
двукрылых дают полную картину динамики ин-
версионного полиморфизма в популяциях опре-
деленных групп Diptera в ответ на климатические
изменения в природе [10–13]. За последнее время
произошли климатические изменения во многих
областях земного шара. В связи с этим расшири-
лись ареалы многих видов насекомых, особенно
эпидемически опасных, среди которых перенос-
чики малярии – комары рода Anopheles [14, 15].
Согласно последним оценкам экспертов, потен-
циальный ареал малярии в XXI в. при потеплении
климата расширяется в основном к северу. На
территориях, где малярия человека эндемична,

увеличивается длительность сезона передачи. Зна-
чительно возрастает число людей, проживающих в
зонах с большим риском заражения малярией. В
последние 15–20 лет существенно изменилась
структура завоза малярии в Россию. Изменения
климата, произошедшие в ХХ в. на территории
стран СНГ и Балтии, сказались на ареалах рас-
пространения переносчиков и условиях развития
возбудителей в организме переносчиков. Северные
границы ареалов малярийных комаров имеют тен-
денцию к продвижению на север, предполагают
возможность замещения северных популяций юж-
ными. Для отдельных территорий страны влия-
ние потепления климата может сказаться на ча-
стоте заболеваний малярией [16–18]. В связи с
этим мониторинг популяций малярийных кома-
ров является актуальным в настоящее время. Ма-
лярийные комары рода Anopheles представляют
собой удобные модельные объекты для популя-
ционно-генетического анализа. В клетках неко-
торых тканей комаров содержатся политенные
хромосомы, на которых хорошо идентифициру-
ются фиксированные и флуктуирующие пере-
стройки [4, 10–12].

В Западной Сибири обитает два вида малярий-
ных комаров из комплекса “maculipennis” – Anoph-
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eles messeae Fall. и An. beklemishevi Stegniy and Ka-
banova, для которых установлен внутривидовой
полиморфизм по хромосомным инверсиям [10–
13]. An. messeae является самым распространен-
ным видом в Голарктическом комплексе видов
“maculipennis” и населяет всю бореальную об-
ласть Палеоарктики. Этот вид детально изучается
в плане анализа инверсионного полиморфизма
на всем протяжении своего огромного ареала в
течение 50 лет [4, 5, 10–12, 19]. Выявлены про-
странственно-временные закономерности рас-
пределения инверсионного полиморфизма и его
адаптивное значение. Помимо географического
анализа генетической структуры An. messeae изу-
чена и локальная изменчивость инверсионного
полиморфизма в системах смежных или близких
популяций [10, 13, 19]. Обнаружение межпопуля-
ционных отличий по инверсионным генотипам
An. messeae в локальных областях ставит вопрос о
механизмах генотипической дифференциации.
Продолжение наблюдений за географической ди-
намикой инверсионного полиморфизма маля-
рийного комара An. messeae интересно с точки
зрения оценки его адаптивного характера в связи
с потеплением климата.

Настоящая работа содержит описание геогра-
фической изменчивости инверсионного поли-

морфизма малярийного комара Anopheles messeae
Fall. в Томской обл. (Западная Сибирь).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В 2020 г. было собрано 470 личинок малярий-
ных комаров в шести населенных пунктах Том-
ской обл. (Россия): Ботанический сад г. Томск
(17.05.2020), п. Коларово (29.05.2020; 21.06.2020;
29.07.2020; 8.08.2020), п. Тахтамышево (15.05.2020),
п. Кандинка (21.05.2020; 20.06.2020), п. Аэропорт
(12.06.2020), п. Чаинск (26.05.2020; 15.06.2020).
Расположение мест выплода малярийных кома-
ров показано на карте (рис. 1). Отлавливали ли-
чинок четвертого возраста и фиксировали эта-
нол-уксусной смесью Карнуа в соотношении 3 : 1.

Из личинок выделяли слюнные железы, содер-
жащие политенные хромосомы. Хромосомные пре-
параты готовили стандартным лактоацетоорсеино-
вым методом [11]. Политенные хромосомы визуа-
лизировали с помощью светового микроскопа Zeiss
Primo Star и получали микрофотографии поли-
тенных хромосом с помощью микроскопа Zeiss
Imager A1. Анализ хромосомных инверсий прово-
дили с помощью цитогенетической карты поли-
тенных хромосом слюнных желез An. messeae [12,
20]. Частоты хромосомных инверсий подсчиты-

Рис. 1. Места сбора личинок малярийных комаров в Томской обл.
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вали в процентном соотношении с помощью
формулы закона Харди–Вайнберга, сравнивали
частоты инверсий в выборках методом χ2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Со второй половины 80-х до начала 90-х гг.

XX в. было отмечено направленное изменение
концентрации хромосомных вариантов на всем
изученном ареале в пользу тех, которые домини-
ровали на юге и юго-западе ареала An. messeae [13,
15, 21]. Известно, что для комаров одним из ос-
новных абиотических лимитирующих факторов
на всех стадиях развития является температурный
режим. Это экспериментально показано в 1981 г.
на личиночных популяциях п. Коларово, где бы-
ла определена адаптивная ценность гетерозигот
XL01 и 3R01 в результате повышения их частот при
экстремально низких и высоких температурах раз-
вития личинок. При оптимальных же температурах
отбор шел в пользу гомозиготного варианта 3R00
[12]. Поэтому направление отбора в сторону хромо-
сом XL01, 2R00, 3R00 и 3L00 в Коларовской популяции
можно объяснить климатическими изменениями
последних десятилетий, создающими оптимальные
условия для роста и развития комаров.

Проведенный в настоящей работе цитогенети-
ческий анализ личинок комаров An. messeae вы-
явил инверсионный полиморфизм по половой
хромосоме XL и аутосомам (обозначения инвер-
сий согласно карте хромосом An. messeae) [4].

Во всех изученных выборках Томской обл. в
кариотипах преобладали хромосомные варианты
2R0, 3R0, 3L0 аутосом в гомозиготном состоянии
(табл. 1). В исследованных нами выборках инвер-

сионный полиморфизм проявлялся по половой
хромосоме XL. Были выявлены следующие хро-
мосомные варианты: XL00, XL11, XL01, XL12. Также
хотелось бы отметить, что в выборке п. Коларово
была обнаружена у одной особи новая инверсия
XL15 в гетерозиготном состоянии, захватывающая
район 2BC–3BC (рис. 2).

По аутосомам An. messeae во всех шести изу-
ченных выборках Томской обл. частотно преоб-
ладали “юго-западные” варианты 2R00, 3R00, 3L00.
Можно отметить пониженную гетерозиготность
по хромосомам 3R01 и 3L01 в выборке п. Аэропорт.
В большинстве выборок (п. Коларово, п. Тахта-
мышево, Ботанический сад г. Томск, п. Кандин-
ка, п. Чаинск) наблюдали низкий процент частот
гомозигот XL00 за счет доминирования инверсий
XL11 или гетерозигот по инверсии XL01. В выбор-
ках Ботанический сад г. Томск и п. Кандинка до-
минируют хромосомные варианты гомозигот
XL11 над гетерозиготами XL01. В выборке п. Ча-
инск выявлен довольно низкий процент частот
гомозигот XL00. Гетерозиготность по XL хромосоме
высокая в местах сбора п. Аэропорт и особенно в
п. Коларово, где XL01 показывает эффект сверх-
доминирования. В то же время в выборке п. Кан-
динка частота хромосомного варианта XL01 зна-
чительно меньше ожидаемой за счет увеличения
адаптивной ценности гомозигот XL11 (табл. 1).

Оценивая возможную адаптивность инверси-
онных вариантов по хромосомам XL, 2R, 3R и 3L,
следует отметить, что расстояние между всеми
выборками (кроме п. Чаинск) составляет около
15–20 км, что предполагает активную миграцию
между ними и сходство в частотах инверсионных

Рис. 2. Гетерозигота по инверсии XL15 половой хромосомы An. messeae. Стрелками отмечен район инверсии 2BC–3BC
согласно карте [12].

XL11

XL15

1 1 2 2 3 3 4 4 5 5
A A A A AB B B B BC C CD

2BC

3BC
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вариантов. Однако мы видим достаточно силь-
ные различия между выборками, особенно по ча-
стотам генотипов хромосомы XL. Учитывая эти
данные, можно сделать вывод, что миграция не
является фактором, нивелирующим генетиче-
ские различия как смежных, так и любых близких
выборок. Различия определяются, очевидно, дей-
ствием локальных экологических факторов есте-
ственного отбора. Проведенные нами ранее экс-
перименты по температурным режимам развития
личинок комаров An. messeae подтверждают зна-
чение отбора в частотных колебаниях этих инвер-
сионных вариантов [11]. Полное доминирование
гомозигот 2R00 во всех изученных выборках, ви-
димо, обусловлено потеплением климата, что бы-
ло показано в ранних работах [12].

Существенная изменчивость частот хромосом-
ных генотипов между исследованными выборками
в регионе Томской обл. не выявляется на диаграм-
мах частот хромосомных вариантов, но проявляют-
ся различия между некоторыми выборками кома-

ров при сравнении отдельно по каждой хромосоме
(рис. 3).

Для выявления различий по частотам хромо-
сомных вариантов An. messeae был проведен ана-
лиз между всеми выборками с использованием
критерия χ2 для таблиц сопряженности, а также
было проведено попарное сравнение между со-
бой исследуемых выборок (табл. 2). В данном ме-
тоде сравнивалось значение критерия  с кри-
тическими значениями  На основании приме-
нения критерия χ2 Пирсона нулевая гипотеза
может быть отвергнута, при условии  > 
[22].

Х-хромосома – XL. По XL хромосоме выявлены
различия распределения частот хромосомных ва-
риантов XL0 и XL1 между выборками п. Коларово и
п. Кандинка, а также между выборками п. Кола-
рово и п. Чаинск. Наименьшая частота хромо-
сомного варианта XL0 отмечена в выборках п. Ча-

2
эмпχ

2
кр.χ

2
эмпχ 2

крχ

Таблица 1. Инверсионный полиморфизм в изученных выборках An. messeae Томской обл.

Примечание. В скобках приведено теоретическое значение, вычисленное по закону Харди–Вайнберга; * – указаны достовер-
ные различия между теоретическими и наблюдаемыми частотами, рассчитанные с помощью критерия χ2 (p < 0.05).

Вариант 
хромосом

Частоты хромосомных вариантов в выборках (f ± sf), %

Коларово Тахтамышево Томск Кандинка Чаинск Аэропорт

Cамцы (гоносомы)
XL0 22.7 ± 4.8 50.0 ± 17.7 35.7 ± 12.8 21.4 ± 6.3 30.4 ± 9.6 6.9 ± 4.6
XL1 77.3 ± 4.8 50.0 ± 17.7 64.3 ± 12.8 78.6 ± 6.3 69.6 ± 9.6 93.1 ± 4.6
n 75 8 14 28 23 29

Самки (гоносомы)
XL00 11.9 ± 2.4 (12) 15.8 ± 8.4 (16) 16.7 ± 8.8 (17)* 18.8 ± 4.7 (19)* 6.7 ± 3.2 (7) 14.8 ± 4.8 (14)
XL01 58.9 ± 3.6 (46) 42.1 ± 11.3 (48) 27.7 ± 10.6 (48)* 26.1 ± 5.3 (49)* 45.0 ± 6.4 (38) 51.9 ± 6.8 (48)
XL11 27.6 ± 3.3 (42) 42.1 ± 11.3 (36) 55.6 ± 11.7 (35)* 55.1 ± 6.0 (32)* 46.6 ± 6.4 (55) 33.3 ± 6.4 (38)
XL12 1.1 ± 0.8 0 0 0 1.7 ± 1.7 0
XL15 0.5 ± 0.5 0 0 0 0 0
n 185 19 18 69 60 54

Самцы и самки (аутосомы)
2R00 99.2 ± 0.5 (98) 100.0 100.0 97.9 ± 1.4 (98) 95.2 ± 2.4 (94) 98.8 ± 1.2 (98)
2R01 0.8 ± 0.5 (2) 0 0 2.1 ± 1.4 (2) 3.6 ± 2.0 (6) 1.2 ± 1.2 (2)
2R11 0 (0.01) 0 0 0 (0.01) 1.2 ± 1.2 (0) 0 (0.01)
3R00 75.8 ± 2.7 (74) 74.1 ± 8.4 (74)* 62.5 ± 8.6 (61)* 76.3 ± 4.3 (76) 66.2 ± 5.2 (66)* 80.7 ± 4.3 (81)*
3R01 18.1 ± 2.4 (24) 18.5 ± 7.5 (24)* 15.6 ± 6.4 (34)* 19.6 ± 4.0 (23) 20.5 ± 4.4 (31)* 8.4 ± 3.1 (18)*
3R11 6.2 ± 1.5 (2) 7.4 ± 5.0 (2)* 21.9 ± 7.3 (5)* 4.1 ± 2.0 (1) 13.3 ± 3.7 (3)* 10.8 ± 3.4 (1)*
3L00 95.0 ± 1.4 (94) 92.6 ± 5.0 (92) 78.1 ± 7.3 (77)* 91.8 ± 2.8 (92)* 85.5 ± 3.9 (84) 96.4 ± 2.0 (96)
3L01 5.0 ± 1.4 (6) 3.7 ± 3.6 (7) 12.5 ± 5.8 (21)* 6.1 ± 2.4 (7)* 12.1 ± 3.6 (15) 3.6 ± 2.0 (4)
3L11 0 (0.09) 3.7 ± 3.6 (1) 9.4 ± 5.2 (2)* 2.1 ± 1.4 (2)* 2.4 ± 1.7 (1) 0 0 (0.04)
n 260 27 32 97 83 83
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инск и п. Кандинка. По этим параметрам данные
выборки отличаются от выборки п. Коларово
(рис. 3, табл. 2).

Хромосома 2 – 2R-плечо. Между выборками
п. Коларово и п. Чаинск по хромосоме 2R выявле-
ны различия по распределению частот хромосом-
ных вариантов 2R0 и 2R1 (табл. 2, рис. 3). Эти вы-
борки находятся далеко друг от друга, на расстоя-
нии 213 км, а также п. Чаинск находится намного
севернее п. Коларово (табл. 2, рис. 3).

Хромосома 3. По 3R-хромосоме выявлены до-
стоверные различия по распределению частот
хромосомных вариантов 3R0 и 3R1 между выбор-
ками п. Коларово и п. Чаинск, п. Коларово и
п. Кандинка, а также между выборками населен-
ных пунктов п. Тахтамышево и п. Чаинск,
п. Тахтамышево и п. Кандинка (табл. 2, рис. 3).
По 3L-хромосоме выявлены достоверные разли-
чия по распределению частот хромосомных ва-
риантов 3L0 и 3L1 между выборками п. Коларово и
п. Чаинск, п. Коларово и п. Кандинка, а также
между выборками п. Тахтамышево и п. Чаинск,
п. Тахтамышево и п. Кандинка (табл. 2, рис. 3).

На примере популяции An. messeae п. Коларо-
во изучена сезонная изменчивость инверсионной
структуры в течение 2020 г. В данной популяции
нами проводился мониторинг динамики инвер-
сионной структуры популяции на протяжении
более 40 лет. Для выявления изменения в течение
сезона частот хромосомных вариантов An. messeae

был проведен внутрипопуляционный анализ, ис-
пользуя критерий χ2 для таблиц сопряженности
(табл. 3). Расчет критерия χ2 для таблиц сопря-
женности не выявил различий сезонной измен-
чивости инверсионной структуры политенных

Рис. 3. Частоты хромосомных вариантов в выборках An. messeae. Вертикальными линиями указан 95% доверительный
интервал. Кол – п. Коларово, Тах – п. Тахтамышево, Аэр – п. Аэропорт, Том – Ботанический сад г. Томск, Чск –
п. Чаинск, Кан – п. Кандинка.

XL0 XL1

80
%

60

40

20
Кол Тах Аэр Том

XL

Чск Кан

3R0 3R1

100
80

%

60
40

0
20

Кол Тах Аэр Том

3R

Чск Кан
3L0 3L1

100
80

%

60
40

0
20

Кол Тах Аэр Том

3L

Чск Кан

2R0 2R1

100
80

%

60
40

0
20

Кол Тах Аэр Том

2R

Чск Кан

Таблица 2. Значения χ2 для таблиц сопряженности
распределения частот хромосомных вариантов в вы-
борках An. messeae Томской обл. (α = 0.05), d.f. = 1

Места сбора комаров

XL0, XL1

Коларово Кандинка 3.84 4.32
Коларово Чаинск 3.84 5.73

2R0, 2R1

Коларово Чаинск 3.84 8.6
3R0, 3R1

Коларово Кандинка 3.84 4.32
Коларово Чаинск 3.84 5.73
Тахтамышево Чаинск 0.69 3.84
Тахтамышево Кандинка 0.33 3.84

3L0, 3L1

Томск Кандинка 3.84 25.94
Аэропорт Томск 3.84 16.53
Аэропорт Чаинск 3.84 7.50
Коларово Чаинск 3.84 11.72

2
крχ 2

эмпχ
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хромосом комаров в течение 2020 г. Выявлено до-
минирование гетерозиготы хромосомного вари-
анта XL01 в течение сезона 2020 г. (табл. 3).

Таким образом, наши исследования выявили
географическую изменчивость инверсионных ге-
нотипов, которая обусловлена действием локаль-
ного отбора. Также следует отметить, что структу-
ра всех изученных выборок по инверсионному
варианту аутосом 2R0, 3R0, 3L0 стала сходной с ев-
ропейскими популяциями, но отличается от них
по изменению инверсионных частот по половой
хромосоме в сторону увеличения гомозигот XL1 и
гетерозигот по инверсии XL01.

Исследование выполнено в рамках государ-
ственного задания Министерства науки и высше-
го образования Российской Федерации (проект
№ FSWM-2020-0019), а также при поддержке
Программы развития Томского государственного
университета (Приоритет-2030).

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Geographic Variability of Inversion Polymorphism of the Malaria Mosquito
Anopheles messeae Fall. (Diptera: Culicidae) in the Tomsk Region

A. K. Sibataeva, I. E. Wasserlaufa, K. E. Usova, S. S. Alekseevaa,
G. M. Abylkassymovab, and V. N. Stegniya, *

aTomsk State University, Tomsk, 634050 Russia
bInstitute of Genetics and Physiology, Almaty, 050060 Kazakhstan

*e-mail: stegniy@res.tsu.ru

The chromosomal variability of Anopheles messeae Fall. mosquitoes were studied in six settlements of the
Tomsk region (Western Siberia). The frequencies of chromosomal inversions in local samples of An. messeae
were determined. The prevalence of inversion variants of autosomes was established: 2R0, 3R0, 3L0 in a ho-
mozygous state. An excess of heterozygotes for XL01 was noted in studied samples on the sex chromosomes XL.
Apparently, selection towards chromosomal variants XL01, 2R00, 3R00, and 3L00 in Tomsk region An. messeae
can be explained by climatic changes in recent decades, creating optimal conditions for the growth and de-
velopment of mosquitoes.

Keywords: Anopheles messeae, chromosomal polymorphism, inversions, malaria mosquitoes, population ge-
netics.
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Для трех видов содержащихся в неволе соколов – кречета Falco rusticolus, балобана F. cherrug и сап-
сана F. peregrinus апробирована универсальная система генетической идентификации на основании
многолокусных микросателлитных генотипов. Проанализированы коэффициенты родства в видо-
вых группах птиц из питомников. Набор из 13 ядерных микросателлитных локусов позволяет на-
дежно идентифицировать отдельных особей, устанавливать принадлежность особей к родственным
группам, в отдельных случаях дает возможность распознавать межвидовые гибриды. Результаты
данного исследования могут использоваться в племенной работе, а также быть внедрены в практику
судебной молекулярно-генетической экспертизы.

Ключевые слова: кречет Falco rusticolus, балобан Falco cherrug, сапсан Falco peregrinus, микросателлиты,
идентификация, паспортизация, родственные отношения.
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История содержания пернатых хищников в
неволе и использования их для охоты насчитыва-
ет, согласно археологическим данным, по мень-
шей мере 5000 лет [1]. В 2016 г. соколиная охота
была занесена в список всемирного нематериаль-
ного культурного наследия ЮНЕСКО [2]. Во
многих странах Ближнего Востока, Северной Аф-
рики и степных регионах Азии соколиная охота
практикуется по сегодняшний день как вид спор-
та и хобби. Сохраняется высокий коммерческий
спрос на ловчих птиц. Три вида крупных соколов –
кречет (Falco rusticolus L., 1758), балобан (F. cherrug
Gray, 1834) и сапсан (F. peregrinus Тunstall, 1771) –
пользуются большой популярностью у современ-
ных сокольников. Потребность в птицах для
охотничьих целей удовлетворяется как за счет
разведения в питомниках, так и за счет незакон-
ного изъятия из природы. Основные регионы от-
лова соколов – Сибирь, Дальний Восток, Казах-
стан, Монголия, Афганистан и ряд других стран
Центральной Азии. Незаконный отлов птиц оста-
ется на стабильно высоком уровне, о чем свиде-
тельствует многолетняя статистика задержаний
браконьеров и контрабандистов [3]. В то же время
естественные популяции соколов находятся в
уязвимом положении из-за сокращения площади

пригодной для их обитания среды, химического
загрязнения хлорорганическими соединениями и
оскудения кормовой базы. В целях охраны бало-
бан был внесен в Красный список угрожаемых
видов МСОП, все три вида занесены в Приложе-
ние 1 Конвенции о международной торговле ви-
дами дикой фауны и флоры, находящимися под
угрозой исчезновения (СИТЕС) [4–6]. Торговля
этими видами требует наличия документов, под-
тверждающих происхождение птиц из питомни-
ков. Нелегальные попытки вывоза птиц нередко
сопровождаются подделкой сертификатов о про-
исхождении и маркировочных колец. Это обстоя-
тельство делает особенно актуальным разработку
и внедрение системы генетической идентифика-
ции и паспортизации соколов.

Разведение соколов в питомниках преследует
две основные цели – удовлетворение спроса люби-
телей соколиной охоты и восстановление числен-
ности природных популяций [7–9]. При разведе-
нии птиц в питомниках с целью восполнения при-
родных популяций очень важно иметь генетически
довольно разнообразную выборку производителей
высокой численности с учетом места их происхож-
дения и последующего выпуска птенцов. Также
следует избегать скрещиваний между близкород-
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ственными особями, которые ведут к появлению
инбредного потомства. С другой стороны, разве-
дение птиц для приручения и охоты преследует
другие цели – красивый внешний вид, выдающиеся
ловчие качества, необычные цветовые морфы. Для
этих целей допустимо скрещивать родственных
птиц, а также выводить гибридов разных видовых
сочетаний. В каждом из этих случаев необходимо
осуществлять контроль разведения не только пу-
тем маркировки птиц кольцами и записями родо-
словных в племенных книгах, но и ведением ге-
нетической паспортизации. Генетический пас-
порт птицы, наряду с выпиской из племенной
книги, мог бы служить доказательством ее проис-
хождения при продаже или смене владельца.

В Российской Федерации успешно осуществ-
ляются программы генетической паспортизации
редких и исчезающих видов журавлей [10–12].
Недавно стали разрабатываться подходы к оценке
генетического разнообразия выпускаемых в при-
роду хищных птиц [13, 14].

Наиболее удобными маркерами для генетиче-
ской паспортизации являются ядерные микроса-
теллитные локусы. По сравнению с другими марке-
рами они обладают рядом положительных свойств,
таких как нейтральность и высокая скорость мути-
рования, что обеспечивает наличие полиморфиз-
ма в популяциях; кодоминантное наследование,
позволяющее выявлять оба аллеля в генотипе и
определять генетический вклад обоих родителей;
небольшой размер амплифицируемых фрагментов
и, следовательно, возможность использования в ка-
честве источника ДНК неинвазивных или даже де-
градированных образцов; относительная деше-
визна и простота в использовании [15, 16].

Целью нашей работы был подбор и тестирова-
ние универсального набора ядерных микросател-
литных локусов для возможностей генетической
идентификации особей и оценки степени родства
среди соколов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Образцы для исследования были предоставлены

ООО “Питомник редких видов птиц ВИТАСФЕ-
РА” (Московская обл.), Зоопарком “Роев Ручей”
(г. Красноярск), а также Следственным отделом по
г. Раменское ГСУ СК РФ по Московской области
(46 образцов были предоставлены для проведе-
ния судебной молекулярно-генетической экспер-
тизы в рамках расследования по уголовному делу
о незаконном отлове и содержании птиц). Всего в
нашем распоряжении оказался 161 образец: 80
кречетов, 72 балобана и девять сапсанов.

Выборка кречетов из питомника “Витасфера”
состояла из 49 особей, часть из которых представ-
лена изъятыми в природе птенцами по разреше-
нию Росприроднадзора в рамках формирования

искусственной резервной популяции, а другая
часть, преимущественно состоящая из молодых
самок, – птицами, переданными в питомник Та-
моженной службой РФ после препятствия неза-
конному вывозу из страны. Следственным отде-
лом предоставлены образцы от девяти кречетов,
как неродственных, так и находящихся в разной
степени родства согласно документам. Образцы
подскорлуповых оболочек 22 птенцов кречета от
восьми пар родителей предоставлены питомни-
ком “Витасфера”.

Выборка балобанов состояла из предоставлен-
ных Следственным отделом 35 птиц, неродствен-
ных и находящихся в разной степени родства со-
гласно документам, и 37 птенцов балобана от 10 пар
родителей из питомника “Витасфера”.

Сапсаны в нашем исследовании представлены
пятью птенцами от одной пары родителей из пи-
томника “Витасфера”, двумя не родственными
друг другу взрослыми птицами из зоопарка “Роев
Ручей” и двумя предположительно родственны-
ми птицами, предоставленными Следственным
отделом.

В качестве источников ДНК использовали
кровь, собранную у птиц прижизненно (фиксиро-
ванную в спирте или высушенную на фильтроваль-
ной бумаге), фиксированные в спирте фрагменты
мышц от погибших птиц и сосуды аллантоиса из
подскорлуповых оболочек после вылупления
птенцов. Для выделения ДНК из крови и мышц
использовали наборы Diatom™ DNA Prep 100
(ООО “Лаборатория Изоген”, Россия) согласно
приложенной инструкции. Выделение проводи-
ли из 3–5 мкл цельной крови, или эквивалентно-
го количества крови из высушенного образца.
Образцы мышц массой 15–20 мг предварительно
измельчали путем растирания в лизирующем бу-
фере. Время инкубации при лизисе мышечной
ткани было увеличено до 3 ч. Экстракцию ДНК из
кровеносных сосудов аллантоиса проводили с по-
мощью ионообменной смолы Chelex100 (20%-ная
суспензия в бидистиллированной воде) [17]. Об-
разцы инкубировали при 99°C в течение 1–3 ч,
периодически встряхивая, затем центрифугиро-
вали, жидкую фракцию переносили в чистые
пробирки и в дальнейшем использовали для
ПЦР. Полученные образцы ДНК хранили при
температуре –20°C.

Пол птиц определяли путем ПЦР со специфи-
ческими праймерами P2/P8 для участка интрона
гена хромохеликазы (CHD), локализованного на
половых хромосомах [18, 19]. Для сбора реакции
использовали наборы для ПЦР-амплификации
фрагментов ДНК GenePak® PCR Core (ООО
“Лаборатория Изоген”). ПЦР включала: началь-
ную денатурацию – 3 мин при 94°С; 35 циклов: 30 с
при 94°С, 30 с при 50°С, 45 с при 72°С; финаль-
ную элонгацию – 3 мин при 72°С; по окончании
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реакции смесь охлаждалась до 4°С. Амплифици-
рованные фрагменты разделяли электрофорети-
чески в 2.5%-ном агарозном геле с использовани-
ем ТАЕ-буфера.

Для установления многолокусных генотипов
птиц использовали 15 ядерных микросателлит-
ных локусов, разработанных для сапсана и кречета:
NVH fp5, NVH fp13, NVH fp31, NVH fp46-1, NVH
fp54, NVH fp79-1, NVH fp79-4, NVH fp82-2, NVH
fp86-2, NVH fp89, NVH fp92-1 (GenBank Accession
no. AF118420–AF118423; AF118425–AF118431)
[20]; NVH fp347 (GenBank Accession no. AF448412)
[21]; NVH fr34, NVH fr142, NVH fr164-1 (GenBank
Accession no. AF200200, AF200201, AF200204)
[22]. ПЦР-амплификацию фрагментов ДНК про-
водили с использованием наборов GenePak® PCR
Core (ООО “Лаборатория Изоген”). Программа
амплификации для группы локусов fp5, fp31, fp46-
1, fp54, fp79-1, fp82-2, fp86-2, fp89, fp347, fr34, fr142
включала начальную денатурацию при темпера-
туре 94°С – 4 мин, затем 30 циклов: 94°С – 40 с,
55°С – 40 с, 72°С – 40 с и финальную элонгацию
при 72°С в течение 5 мин, по окончании реакции
смесь охлаждалась до 4°С. Для группы локусов
fp13, fp79-4, fp92-1, fr164-1: начальная денатурация
при температуре 94°С – 4 мин, затем 35 циклов:
94°С – 40 с, 52°С – 40 с, 72°С – 40 с, финальная
элонгация при 72°С в течение 5 мин, по окончании
реакции смесь охлаждалась до 4°С. Продукты ПЦР
хранились при температуре 4°С. Амплифициро-
ванные фрагменты разделяли электрофоретиче-
ски в 6%-ном полиакриламидном геле, в буфер-
ной системе ТБЕ, в течение 2–2.5 ч, в зависимо-
сти от длин исследуемых фрагментов. Гели
окрашивали раствором бромистого этидия. Визу-
ализацию и документирование электрофоретиче-
ского разделения продуктов ПЦР проводили в
ультрафиолетовом свете при длине волны 312 нм
с помощью системы гель-документирования.
Длину полученных фрагментов определяли в
программе Photo-Capt V 12.4 (Vilber Luormat). В
качестве маркера длины фрагментов использова-
ли ДНК плазмиды pBR322 E. coli, обработанную
эндонуклеазой рестрикции HpaII.

По результатам генотипирования птиц были
составлены таблицы многолокусных генотипов.
В программе GenAlEx [23, 24] были получены пара-
метры популяционно-генетической изменчивости
для каждого из трех видов. Рассчитаны частоты ал-
лелей, среднее число аллелей на локус (NA), среднее
эффективное число аллелей на локус (NE), значения
наблюдаемой (HO) и ожидаемой (HE) гетерозиготно-
стей, индекс фиксации (F) и доля полиморфных ло-
кусов (P). Соответствие соотношения распреде-
ления генотипов равновесию Харди–Вайнберга
проверяли при помощи критерия χ2. Также опре-
деляли значимость отклонения индекса фикса-
ции от нулевого значения. В случае недостатка ге-

терозигот проводили проверку на наличие нуль-ал-
лелей с помощью программы Micro-Checker по
алгоритмам Oosterhout (2004) и Brookfield (1996) [25].

Для определения вероятности возникновения
в выборке двух особей с идентичными генотипа-
ми и достаточного минимального набора микро-
сателлитных локусов для точной индивидуальной
идентификации при свободном скрещивании
особей в программе GenAlEx рассчитывали пара-
метры PI (Probability of Identity) и PIsibs при допу-
щении родственных отношений между особями.
Также рассчитывали вероятности исключения
родительства (Probability of Exclusion): P1 – в слу-
чае, когда известны генотипы обоих предполагае-
мых родителей; P2 – в случае, когда известен ге-
нотип одного из предполагаемых родителей; P3 –
в случае, когда генотипы родителей неизвестны.

Для анализа родственных отношений в про-
грамме GenAlEx по полиморфным локусам для
каждого вида были рассчитаны коэффициенты
родства RI (Ritland, 1996) [26], LRM (Lynch & Rit-
land, 1999) [27], QGM (Queller & Goodnight, 1989)
[28]. Значение коэффициента LRM было умноже-
но на два, чтобы его максимальное значение рав-
нялось единице, и значения всех трех коэффици-
ентов находились в пределах от –1 до 1.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Пол исследованных образцов

Выборка взрослых кречетов из питомника
“Витасфера” состояла из 11 самцов и 38 самок.
Среди птенцов соотношение полов было равным –
11 самцов и 11 самок. В выборке кречетов, предо-
ставленной Следственным отделом, семь птиц
оказались самцами, а две – самками.

Взрослые балобаны в нашем исследовании
представлены 17 самцами и 18 самками, предо-
ставленными Следственным отделом. Среди
птенцов из питомника “Витасфера” 2015 г. рож-
дения определены пять самцов и три самки, 2017 г.
рождения – 13 самцов и 16 самок. Общая выборка
балобанов представлена в равной мере самцами и
самками.

Взрослые сапсаны представлены одним самцом
и тремя самками. Среди птенцов 2017 г. рождения
выявлены один самец и четыре самки. Ввиду того,
что использованные в нашей работе микросател-
литные локусы имеют аутосомную локализацию
[20, 21, 29–31], соотношение полов в выборках не
влияет на оценку параметров генетической из-
менчивости.

Анализ генетического разнообразия
На основании многолокусных генотипов были

рассчитаны частоты аллелей микросателлитных
локусов для тотальных выборок каждого из видов
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(табл. 1). Локусы fr142 и fr164-1 оказались моно-
морфными у всех трех видов с общими аллелями,
поэтому они не являются информативными ни
для идентификации отдельных птиц, ни для раз-
личения видов. Локусы fp5, fp31, fp86-2 и fp89 за
счет несовпадения аллельных спектров позволя-
ют четко дифференцировать сапсана от кречета и
балобана, остальные локусы также отличают эти
виды за счет различий в частотах аллелей. Кречет
и балобан мало отличаются по аллельным спек-
трам и частотам аллелей большинства локусов.

Для оценки информативности полученных
данных мы рассчитали параметры генетической
изменчивости трех видовых групп соколов (табл. 2).
В выборке кречета выявлено 63 аллеля. Доля по-
лиморфных локусов составила 66.67%. Среднее
число аллелей на локус – 4.20, а среднее число ал-
лелей на локус с частотой более 5% – 2.33. Пять из
15 локусов оказались мономорфными. В десяти
полиморфных локусах число аллелей варьирова-
ло от 2 до 16. Максимальное число аллелей обна-
ружено в локусах fp54, fp79-4, fp82-2, fp347. Эти
локусы наиболее информативны для идентифи-
кации отдельных особей. Наблюдаемая гетерози-
готность по ним находилась в пределах от 0.563 до
0.700. По всем полиморфным локусам HO – в пре-
делах от 0.050 до 0.700; HE – от 0.049 до 0.880. Зна-
чимый дефицит гетерозигот наблюдался в локу-
сах fp13 и fp82-2. При этом отклонения от равно-
весного распределения генотипов обнаружены в
локусах fp13, fp54, fp82-2, fp347. Статистическая
проверка частот генотипов выявила вероятное
присутствие нуль-аллелей в данных локусах с ча-
стотами: fp13 – 0.155 (по Oosterhout, 2004) и 0.111
(по Brookfield, 1996); fp54 – 0.106 и 0.096; fp82-2 –
0.124 и 0.102; fp347 – 0.091 и 0.076.

В выборке балобана выявлено 67 аллельных
вариантов. Доля полиморфных локусов состави-
ла 80%. Число аллелей в 12 полиморфных локусах
варьировало от 2 до 12 (табл. 2). Максимальное
число аллелей обнаружено в локусах fp54, fp79-4,
fp82-2, fp347. Среднее число аллелей на локус со-
ставило 4.47, а среднее число аллелей на локус с
частотой более 5% – 2.60. Наблюдаемая гетерози-
готность по этим локусам находилась в пределах
от 0.514 до 0.806. По всем полиморфным локусам
HO – от 0.083 до 0.806; HE – от 0.080 до 0.868. Не-
достаток гетерозигот наблюдался в локусах fp13,
fp54, fp79-4, fp92-1. При этом значимые отклоне-
ния от равновесного распределения генотипов в
сторону дефицита гетерозигот выявлены в локу-
сах fp54, fp79-4 и fp347. Проверка на наличие нуль-
аллелей показала вероятное их присутствие с ча-
стотами: fp13 – 0.135 (по Oosterhout, 2004) и 0.093
(по Brookfield, 1996); fp54 – 0.151 и 0.137; fp79-4 –
0.097 и 0.076; fp92-1 – 0.071 и 0.000. В генотипах
локуса fp54 у трех птенцов из одного выводка вы-
явлен только аллель 110, а еще у одного птенца из

этого же выводка не обнаружено амплифицируе-
мых фрагментов этого локуса (по результатам
тройной проверки). На основании этого было
сделано предположение о вероятном наличии
нуль-аллеля в генотипах обоих родителей.

Довольно высокое генетическое разнообразие
обнаружено в выборке сапсанов численностью в
девять особей, пять из которых являются сибсами
(табл. 2). Всего выявлено 47 аллелей. Доля поли-
морфных локусов составила 73.33%, среднее чис-
ло аллелей на локус с частотой более 5% – 3.13. В
11 полиморфных локусах число аллелей составля-
ло от двух до семи. По пять и более аллелей обна-
ружено в локусах fp79-4, fp89, fp92-1, fp347. На-
блюдаемая гетерозиготность по этим локусам со-
ставила от 0.333 до 1.000. По всем полиморфным
локусам HO находилась в пределах от 0.111 до
1.000; HE – от 0.105 до 0.796. Дефицит гетерозигот
наблюдался в локусах fp54, fp92-1. Проверку на
наличие нуль-аллелей не проводили ввиду малой
численности выборки сапсанов.

Оценка вероятности случайного совпадения 
генотипов двух особей и исключение родительства

Среди 80 особей кречета, в том числе и сибсов,
не обнаружено особей с идентичным генотипом.
Зависимость вероятности случайного совпадения
генотипов двух особей кречета от числа использу-
емых микросателлитных локусов (рис. 1,а) пока-
зывает, что при использовании десяти полиморф-
ных локусов в случае наличия родственных связей
между особями вероятность случайного совпадения
генотипов довольно мала PIsibs = 4.4 × 10–3, а веро-
ятность случайного совпадения генотипов при
отсутствии родства еще ниже – PI = 1.4 × 10–6. Та-
ким образом, генотипирование группы из 80 крече-
тов по 10 полиморфным локусам позволяет надеж-
но отличать каждую особь. Данный набор локусов
позволяет с высокой вероятностью определять
отношения родитель–потомок. Вероятность ис-
ключения родительства составила: P1 = 0.99 (из-
вестные генотипы родителей), P2 = 0.92 (известен
генотип одного из родителей) и P3 = 1 (генотипы
родителей неизвестны).

Для выборки балобанов, при использовании 12
полиморфных микросателлитных локусов значение
вероятности совпадения генотипов неродственных
особей PI = 2.1 × 10–7, в случае наличия родственных
связей между особями PIsibs = 2.1 × 10–3 (рис. 1,б).
Однако среди 72 исследованных особей балобана
были выявлены две группы с повторяющимися
идентичными генотипами (по две и три особи).
Первая пара – разнополые птенцы из одного вы-
водка 2017 г. рождения (♂1749 и ♀1751), во втором
случае – пара птенцов из того же выводка (♂1747,
♀1750) и птенец (♂1519) 2015 г. рождения. Поскольку
все они являются потомками одной пары, данный
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Таблица 1. Частоты аллелей микросателлитных локусов трех видов соколов

Локус Аллель Falco 
rusticolus

Falco 
cherrug

Falco 
peregrinus

Локус Аллель Falco 
rusticolus

Falco 
cherrug

Falco 
peregrinus

fp5 103 0.000 0.042 0.000 fp82-2 134 0.000 0.000 0.056
105 1.000 0.958 0.000 136 0.000 0.007 0.000
107 0.000 0.000 1.000 138 0.125 0.035 0.000

fp13 96 0.000 0.000 0.222 140 0.038 0.139 0.944
100 0.000 0.014 0.000 142 0.413 0.076 0.000
102 0.519 0.660 0.611 144 0.213 0.132 0.000
104 0.475 0.306 0.111 146 0.000 0.035 0.000
106 0.006 0.021 0.000 148 0.006 0.160 0.000
108 0.000 0.000 0.056 150 0.163 0.215 0.000

fp31 145 0.000 0.069 0.000 152 0.025 0.104 0.000
147 1.000 0.910 0.000 154 0.000 0.056 0.000
149 0.000 0.021 0.000 158 0.019 0.035 0.000
155 0.000 0.000 0.111 166 0.000 0.007 0.000
157 0.000 0.000 0.222 fp86-2 143 1.000 1.000 0.000
159 0.000 0.000 0.111 145 0.000 0.000 0.500
161 0.000 0.000 0.556 149 0.000 0.000 0.444

fp46-1 120 0.025 0.014 0.000 151 0.000 0.000 0.056
122 0.000 0.000 0.167 fp89 123 0.019 0.014 0.056
124 0.013 0.021 0.833 125 0.819 0.917 0.000
126 0.963 0.931 0.000 127 0.163 0.042 0.000
128 0.000 0.035 0.000 129 0.000 0.028 0.000

fp54 92 0.069 0.028 0.000 131 0.000 0.000 0.389
96 0.025 0.035 0.000 133 0.000 0.000 0.222

102 0.044 0.007 0.000 135 0.000 0.000 0.167
104 0.231 0.118 0.000 139 0.000 0.000 0.111
106 0.063 0.104 0.778 143 0.000 0.000 0.056
108 0.138 0.438 0.167 fp92-1 106 0.006 0.000 0.000
110 0.106 0.181 0.000 108 0.013 0.000 0.000
112 0.013 0.028 0.000 112 0.900 0.785 0.000
114 0.138 0.000 0.056 114 0.000 0.007 0.000
116 0.019 0.035 0.000 116 0.000 0.063 0.000
120 0.063 0.000 0.000 118 0.044 0.076 0.111
122 0.031 0.000 0.000 120 0.038 0.035 0.333
124 0.025 0.000 0.000 122 0.000 0.035 0.444
128 0.019 0.007 0.000 134 0.000 0.000 0.056
130 0.013 0.000 0.000 142 0.000 0.000 0.056
140 0.006 0.000 0.000 fp347 135 0.000 0.000 0.778

0 0.000 0.021 0.000 139 0.081 0.160 0.056
fp79-1 145 0.975 0.764 1.000 141 0.100 0.368 0.056

147 0.025 0.236 0.000 143 0.050 0.222 0.056
fp79-4 147 0.006 0.069 0.000 145 0.088 0.069 0.056

151 0.006 0.000 0.000 147 0.044 0.000 0.000
153 0.019 0.111 0.000 153 0.025 0.000 0.000
155 0.513 0.403 0.056 155 0.138 0.028 0.000
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157 0.338 0.146 0.056 157 0.400 0.111 0.000
159 0.100 0.076 0.056 159 0.075 0.042 0.000
161 0.019 0.188 0.167 fr34 148 0.525 0.722 0.000
165 0.000 0.007 0.000 154 0.475 0.278 0.556
167 0.000 0.000 0.278 156 0.000 0.000 0.444
171 0.000 0.000 0.278 fr142 192 1.000 1.000 1.000
173 0.000 0.000 0.111 fr164-1 128 1.000 1.000 1.000

Локус Аллель Falco 
rusticolus

Falco 
cherrug

Falco 
peregrinus

Локус Аллель Falco 
rusticolus

Falco 
cherrug

Falco 
peregrinus

Таблица 1. Окончание

факт указывает на высокое генетическое сходство
родителей, которые, по-видимому, являются близ-
кими родственниками. Вероятность исключения
родительства при использовании 12 полиморфных
локусов составила: P1 = 0.99 (известные генотипы
родителей), P2 = 0.93 (известен генотип одного из
родителей) и P3 = 1 (генотипы родителей неиз-
вестны).

Зависимость вероятности случайного совпаде-
ния генотипов двух особей сапсана от числа ис-
пользуемых микросателлитных локусов (рис. 1,в)
показывает, что при использовании 11 поли-
морфных локусов вероятность случайного совпа-
дения генотипов в выборке сапсанов минимальна
как при отсутствии родственных связей между осо-
бями (PI = 4.7 × 10–7), так и в случае наличия род-
ственных связей между ними (PIsibs = 1.7 × 10–3).
Вероятность исключения родительства при ис-
пользовании набора из 11 локусов составила: P1 =
= 0.99 (известные генотипы родителей), P2 = 0.89
(известен генотип одного из родителей) и P3 = 1
(генотипы родителей неизвестны).

Анализ родственных отношений
Для оценки степени родства между особями

мы использовали попарные коэффициенты гене-
тического сходства, которые рассчитали как для
тотальных выборок по каждому из видов, так и
отдельно для групп сибсов (табл. 3). В нашем ма-
териале сибсы представлены четырьмя группами
птенцов кречета 2017 г. рождения от трех до вось-
ми особей в каждой, шестью группами птенцов
балобана 2017 г. рождения от четырех до пяти осо-
бей и двумя парами сибсов 2015 г. рождения, а
также одной группой из пяти птенцов сапсана
2017 г. рождения.

В анализе тотальных данных без учета родства
средние значения всех коэффициентов близки к
нулевому (рис. 2). Средние значения коэффици-
ентов родства (генетического сходства) в преде-
лах групп сибсов во всех случаях оказались выше,
чем в тотальной выборке особей. Наибольшие
различия показывает коэффициент QGM [28], ко-

торый не зависит от численности выборок и при-
дает максимальный вес локусам с числом аллелей
больше двух. Распределение попарных коэффи-
циентов родства QGM в тотальных выборках кре-
чета и балобана соответствует теоретически ожи-
даемому нормальному с максимумом вблизи 0 и
разбросом значений от –1 до 1 (рис. 3,а, в). Для
пар сибсов разброс значений у кречета от 0 до 0.8
(четыре группы попарных сравнений), а у балоба-
на от 0.3 до 1 (восемь групп попарных сравнений)
(рис. 3,б, г).

Теоретически ожидаемые значения коэффи-
циентов родства между сибсами должны нахо-
диться в пределах от 0 до 1. Различия в этих пока-
зателях между выборками кречета и балобана
хоть и незначительны, но могут свидетельство-
вать о различиях в степени родства между птица-
ми в родительских парах. Кречеты более разнооб-
разны, а родительские пары балобанов отчасти
представлены родственными особями. Среди
потомства одной из пар мы обнаружили очень
высокие значения коэффициентов родства, от 0.6
до 1.0, и полное совпадение генотипов у двух пар
птенцов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Микросателлитные локусы применяются уже
более 20 лет для изучения генетической изменчиво-
сти, анализа системы скрещивания и родственных
отношений в популяциях разных видов соколов [20,
21, 29–43]. Однако генетическая изменчивость
естественных популяций соколов, обитающих на
территории Российской Федерации, остается ма-
лоизученной. Все данные об уровнях их генетиче-
ской изменчивости получены на материале из пи-
томников и поэтому могут считаться только при-
ближенными к показателям генетического
разнообразия естественных популяций. Статья
А.В. Нечаевой и соавт. [43], посвященная генети-
ческой изменчивости чукотско-камчатской по-
пуляции кречета, частично заполняет пробел в
данных по генетической структуре популяций
кречета. Показатели генетического разнообразия
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Таблица 2. Показатели генетической изменчивости трех видов соколов по микросателлитным локусам

Локус NA NE HO HE F χ2 p

Falco rusticolus, n = 80
fp5 1 1.000 0.000 0.000 – – –
fp13 3 2.021 0.338 0.505 0.332* 10.118* 0.018
fp31 1 1.000 0.000 0.000 – – –
fp46-1 3 1.079 0.075 0.073 –0.030 0.121 0.989
fp54 16 8.312 0.700 0.880 0.204 252.218*** 0.000
fp79-1 2 1.051 0.050 0.049 –0.026 0.053 0.819
fp79-4 7 2.582 0.600 0.613 0.021 8.451 0.993
fp82-2 8 3.850 0.563 0.740 0.240* 70.363*** 0.000
fp86-2 1 1.000 0.000 0.000 – – –
fp89 3 1.434 0.325 0.303 –0.073 1.383 0.710
fp92-1 5 1.229 0.175 0.186 0.062 8.164 0.613
fp347 9 4.677 0.650 0.786 0.173 64.007** 0.003
fr34 2 1.995 0.550 0.499 –0.103 0.845 0.358
fr142 1 1.000 0.000 0.000 – – –
fr164-1 1 1.000 0.000 0.000 – – –
Среднее 4.200 ± 2.215 ± 0.268 ± 0.309 ± 0.080 ± – –
Ст. ош. ± 1.092 ± 0.524 ± 0.071 ± 0.085 ± 0.038 – –

Falco cherrug, n = 72
fp5 2 1.087 0.083 0.080 –0.043 0.136 0.712
fp13 4 1.890 0.333 0.471 0.292* 10.157 0.118
fp31 3 1.201 0.167 0.167 0.003 3.586 0.310
fp46-1 4 1.152 0.139 0.132 –0.050 0.401 0.999
fp54 11 3.948 0.514 0.747 0.312* 124.185*** 0.000
fp79-1 2 1.564 0.333 0.361 0.076 0.415 0.519
fp79-4 7 4.137 0.625 0.758 0.176 41.708** 0.005
fp82-2 12 7.573 0.792 0.868 0.088 71.840 0.291
fp86-2 1 1.000 0.000 0.000 – – –
fp89 4 1.186 0.153 0.157 0.027 10.959 0.090
fp92-1 6 1.592 0.306 0.372 0.179 21.695 0.116
fp347 7 4.347 0.806 0.770 –0.046 33.072* 0.045
fr34 2 1.670 0.472 0.401 –0.177 2.254 0.133
fr142 1 1.000 0.000 0.000 – – –
fr164-1 1 1.000 0.000 0.000 – – –
Среднее 4.467 ± 2.290 ± 0.315 ± 0.352 ± 0.070 ± – –
Ст. ош. ± 0.904 ± 0.488 ± 0.071 ± 0.080 ± 0.038 – –

Falco peregrinus, n = 9
fp5 1 1.000 0.000 0.000 – – –
fp13 4 2.282 0.556 0.562 0.011 4.965 0.548
fp31 4 2.613 0.889 0.617 –0.440 5.760 0.451
fp46-1 2 1.385 0.333 0.278 –0.200 0.360 0.549
fp54 3 1.573 0.222 0.364 0.390 3.327 0.344
fp79-1 1 1.000 0.000 0.000 – – –
fp79-4 7 4.909 1.000 0.796 –0.256 21.480 0.430
fp82-2 2 1.117 0.111 0.105 –0.059 0.031 0.860
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этой популяции оказались такими же высокими,
как и в естественной популяции Аляски, и выше,
чем в популяциях Гренландии и Норвегии [34].

Исследования нуклеотидных последователь-
ностей D-петли митохондриальной (мт) ДНК ал-
тайского балобана и сравнения их с данными за-
рубежных исследователей позволили выявить
специфические для данной формы паттерны [14].
Однако более подробные, базирующиеся на по-
лиморфизме ядерных маркеров, сведения об из-
менчивости популяций вида с территории РФ по-
прежнему отсутствуют. Согласно исследованиям
Ф. Ниттингер и соавт. [21, 37] балобан обладает
более высоким генетическим разнообразием, чем
кречет.

Существующие трудности в различении кре-
чета и балобана при помощи микросателлитных
локусов обусловлены, по мнению ряда исследо-
вателей, их происхождением от единого предка, а
также вероятной естественной гибридизацией
восточной ветви балобана с кречетом [21, 32, 34,
37]. Последовательности мтДНК (Cyt b, COI) раз-
деляют эти два вида и указывают на два кластера
у балобана (западный и восточный) и единый
кластер у кречета, который близок к восточному
балобану и, вероятно, отражает общность проис-
хождения или недавнюю гибридизацию между
ними [32, 34]. Подробный биоинформатический
анализ гена Cyt b показал, что отличие в нуклео-
тидных последовательностях у этих видов приво-
дит к функционально-структурным различиям
белков и носит адаптивный характер [44]. Вовле-
чение в анализ наследуемой по материнской ли-
нии мтДНК наряду с ядерными маркерами может
помочь в выявлении гибридов между кречетом и
балобаном.

Сапсан – вид-космополит, населяющий все
континенты, кроме Антарктиды. Согласно совре-
менным классификациям его разделяют на 19
подвидов [45]. Генетическое разнообразие есте-
ственных популяций сапсана хорошо изучено,
выявлены региональные особенности генетиче-
ской изменчивости подвидов [20, 30, 33, 35, 36,
40–42, 46, 47]. Применение микросателлитных и
минисателлитных локусов позволило оценить из-
менения в североевропейских популяциях сапса-
на, вызванные сокращением численности вслед-
ствие воздействия химического загрязнения ДДТ
на экосистему и последующим ее восстановлени-
ем [33, 46]. Изучена гнездовая структура вида в
естественных условиях на территории Финлян-
дии, при помощи анализа коэффициентов род-
ства птенцов на гнездовых участках выявлен до-
вольно высокий уровень возвратов взрослых
птиц к своим прошлогодним гнездам [40]. На тер-
ритории России обитают три подвида сапсана –
F. p. peregrinus, F. p. calidus и F. p. japonensis. Однако
ввиду отсутствия данных о генетическом разнооб-
разии и дифференциации подвидов с территории
РФ нет возможности определять принадлежность
птиц к локальным популяциям или подвидам, хотя
эта информация необходима для восстановления
естественных популяций за счет птиц, выращен-
ных в питомниках.

Представленные в нашем исследовании вы-
борки состоят из птиц, содержащихся в неволе, и
поэтому не отражают всю полноту генетической
изменчивости естественных популяций видов.
Аутосомная локализация и независимая сегрегация
использованных нами микросателлитных локусов
делают их удобным инструментом для генетической
паспортизации соколов. Локусы fp5, fp31, fp86-2,
fp89 пригодны для идентификации гибридов сап-

Примечание. NA – число аллелей; NE – эффективное число аллелей; HO – наблюдаемая гетерозиготность; HE – ожидаемая
гетерозиготность; F – индекс фиксации; χ2 – значение критерия χ2 в тесте на соответствие соотношения генотипов равнове-
сию Харди–Вайнберга; p – уровень значимости отклонения от χ2. Звездочками отмечены уровни значимости отклонения ин-
декса фиксации от нулевого значения и отклонения от генотипического равновесия Харди–Вайнберга: * p < 0.05; ** p < 0.005;
*** p < 0.001.

fp86-2 3 2.219 0.667 0.549 –0.213 1.840 0.606
fp89 6 4.050 0.667 0.753 0.115 9.903 0.826
fp92-1 5 3.057 0.556 0.673 0.174 22.563* 0.012
fp347 5 1.620 0.333 0.383 0.129 18.184 0.052
fr34 2 1.976 0.444 0.494 0.100 0.090 0.764
fr142 1 1.000 0.000 0.000 – – –
fr164-1 1 1.000 0.000 0.000 – – –
Среднее 3.133 ± 2.053 ± 0.385 ± 0.372 ± –0.023 ± – –
Ст. ош. ± 0.506 ± 0.306 ± 0.086 ± 0.075 ± 0.061 – –

Локус NA NE HO HE F χ2 p

Таблица 2. Окончание
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сана с кречетом или балобаном. За счет несовпа-
дения аллельных спектров они позволяют четко
дифференцировать сапсана от кречета с балоба-
ном. Остальные локусы также отличают эти виды
за счет различий в частотах аллелей. Кречет и ба-
лобан мало отличаются по аллельным спектрам и
частотам аллелей большинства локусов. Высоко-

изменчивые локусы с большим числом аллелей
(от трех и более) создают максимально информа-
тивную базу для индивидуальной идентифика-
ции соколов и определения родства между птица-
ми. Низкие оценки вероятности возникновения
идентичных генотипов по представленному в на-
шем исследовании набору локусов достаточны для

Рис. 1. Зависимость вероятности случайного совпадения генотипов от кумулятивного числа используемых микроса-
теллитных локусов: а – кречеты, б – балобаны, в – сапсаны. PI – при отсутствии родства, PIsibs – среди родственников.
Порядок локусов приведен в соответствии с табл. 1.
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Таблица 3. Значения коэффициентов генетического сходства в группах особей с различной степенью родства

Статистики
Вся выборка Группы сибсов

RI LRM QGM RI LRM QGM

Falco rusticolus
Число пар 3160 3160 3160 40 40 40
Среднее –0.007 –0.013 –0.013 0.196 0.383 0.464
Медиана –0.022 –0.052 –0.029 0.175 0.309 0.447
Ст. откл. 0.075 0.170 0.281 0.169 0.274 0.236
Ст. ош. 0.001 0.003 0.005 0.027 0.043 0.037
Минимум –0.152 –0.376 –0.905 –0.029 –0.090 0.017
Максимум 0.756 0.895 0.915 0.756 0.851 0.798

Falco cherrug
Число пар 2556 2556 2556 50 50 50
Среднее –0.007 –0.014 –0.014 0.195 0.578 0.654
Медиана –0.026 –0.062 –0.042 0.166 0.588 0.695
Ст. откл. 0.085 0.209 0.306 0.122 0.228 0.196
Ст. ош. 0.002 0.004 0.006 0.017 0.032 0.028
Минимум –0.166 –0.411 –0.924 0.028 0.101 0.324
Максимум 0.658 1.000 1.000 0.599 1.000 1.000

Falco peregrinus
Число пар 36 36 36 10 10 10
Среднее –0.059 –0.125 –0.125 0.056 0.261 0.411
Медиана –0.093 –0.231 –0.170 0.062 0.258 0.434
Ст. откл. 0.092 0.294 0.411 0.044 0.212 0.140
Ст. ош. 0.015 0.049 0.068 0.014 0.067 0.044
Минимум –0.203 –0.516 –0.842 –0.005 –0.021 0.237
Максимум 0.122 0.612 0.608 0.122 0.612 0.608

исключения случайных совпадений при генетиче-
ской идентификации птиц. В литературе приводят-
ся подобные оценки. Например, в работе Н. Дони и
соавт. [48] при использовании 12 микросателлит-
ных локусов для сапсана PI = 9.52 × 10–7. Исследо-
вание гнездовой структуры сапсана в Финляндии
по десяти микросателлитным локусам, девять из
которых совпадают с нашим набором, показало
еще более низкие оценки PI = 6.68 × 10–8, а PIsibs =
= 1.37 × 10–3 [40]. В исследовании популяционной
структуры степной пустельги, Falco naumanii, с
использованием восьми гетерологичных локусов
от сапсана и кречета PI = 6.21 × 10–6 [29]. У дерб-
ника, Falco columbarius, оценки по пяти высокопо-
лиморфным локусам составили PI = 5.69 × 10–7 и
PIsibs = 1.67 × 10–4 [49]. Получить еще более низ-
кие оценки вероятности совпадения генотипов и
тем самым увеличить точность индивидуальной
идентификации птиц, в том числе в случае близ-
кого родства, можно с привлечением других по-
лиморфных микросателлитных локусов, в том

числе и гетерологичных. Десять высокополи-
морфных микросателлитных локусов для балоба-
на разработаны группой исследователей из Китая
[50]. Из набора новых микросателлитных локу-
сов, разработанных для дербника, по девять локу-
сов полиморфны у сапсана и кречета [49].

В настоящем исследовании продемонстриро-
ваны возможности генетической идентификации
соколов по универсальному набору микросател-
литных локусов. Индивидуальные генотипы поз-
воляют с высокой точностью отличать родственных
особей от неродственных. Использование различ-
ных коэффициентов родства дает сопоставимые ре-
зультаты. Средние коэффициенты родства у сибсов
находятся около значения 0.5, что соответствует
теоретически ожидаемым значениям. Коэффици-
енты родства между родителями и потомством на-
ходятся в пределах от 0.5 до 1. Прямое сопоставле-
ние генотипов предполагаемых родителей и потом-
ков позволяет точно установить или отвергнуть
факт родительства. Аналогично можно определять
принадлежность конкретной птицы к пулу род-
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ственников. Анализ сочетания генотипов следует
проводить с учетом возможности наличия нуль-ал-
лелей по отдельным локусам или вероятности их
возникновения de novo (обычно эта вероятность не

превышает 1 × 10–3 случаев на локус на поколе-
ние).

Внедрение системы генетической паспортиза-
ции в работу питомников может помочь не только в
идентификации отдельных особей, но и проверке

Рис. 2. Средние значения коэффициентов родства RI, LRM и QGM в тотальных выборках и между сибсами: а – крече-
ты, б – балобаны, в – сапсаны.
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происхождения птиц от заявленных родителей
(контроль результатов скрещивания). Введение
данных методик в практику криминалистической
генетической экспертизы [51, 52] может быть вос-
требованным при создании доказательной базы
для принятия решений в судебной практике.

Работа выполнена при частичной финансовой
поддержке по теме Государственного задания
Министерства науки и высшего образования РФ
для Института общей генетики им. Н.И. Вавило-
ва РАН № 0092-2019-0007.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Genetic Identification and Relationship Analysis of Captive Breeding Falcons
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For three species of captive breeding falcons – gyrfalcon, Falco rusticolus, saker falcon, F. cherrug, and pere-
grine falcon, F. peregrinus – a universal system of genetic identification based on multilocus microsatellite
genotypes has been tested. The estimates of relatedness in the species groups of birds from breeding centers
are analyzed. A set of 13 nuclear microsatellite loci makes it possible to reliably identify individuals, clarify
whether individuals belong to related groups, and in some cases makes it possible to recognize interspecific
hybrids. The results of this study can be used in breeding and introduced into the practice of forensic molec-
ular genetic examination.
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На основе комбинированной матрицы молекулярных (митогеномы) и морфологических признаков, со-
ставленной для современных и ископаемых видов Acipenseriformes, проведено байесовское датирование
филогении Acipenseridae. Установлено, что предковые линии Polyodontidae и Acipenseridae разошлись
примерно 162 (195–137) млн лет назад. Дивергенция линий в кронах рецентных Polyodontidae и Acip-
enseridae началась практически одновременно при переходе от мела к палеогену – 72 млн лет (95–55) и
68 млн лет (93–47) назад соответственно. Основные группы линий современных Acipenseridae сфор-
мировались в олигоцене–миоцене. Медианный возраст современных видов Acipenseridae составил
5.2 млн лет. Полногеномные дупликации у Acipenseridae произошли в разные периоды времени. У
общего предка тихоокеанских видов осетров это случилось примерно 65–36 млн лет назад, а у об-
щего предка Acipenser fulvescens, A. brevirostrum, A. gueldenstaedtii и A. baerii – примерно 29–15 млн лет
назад. Переход от 4n к 6n состоянию генома в линии A. brevirostrum произошел во второй половине
миоцена или позднее. Скорость дивергенции для всего митогенома, митогенома без D-петли, по-
следовательностей белковых генов и D-петли составила 0.282 ± 0.071, 0.151 ± 0. 004, 0.186 ± 0.014 и
2.656 ± 1.192 процента замещенных нуклеотидов на млн лет соответственно. Показана ограничен-
ная применимость термина “живое ископаемое” к видам Acipenseridae.

Ключевые слова: митохондриальная ДНК, морфология, ископаемые, молекулярные часы.
DOI: 10.31857/S001667582206008X

Среди семидесяти двух отрядов современных
лучеперых рыб Actinopterygii [1], обнимающих
более чем 32000 видов [2], четыре отряда стоят
особняком по сочетанию исключительно древне-
го возраста и контрастирующего с этим малого
числа их ныне живущих представителей: Polypter-
iformes (~383 млн лет – 14 видов), Acipenseriformes
(~350 млн лет – 27 видов), Amiiformes (~268 млн
лет – 1 вид) и Lepisosteiformes (~268 млн лет –
7 видов) [1, 2]. Отряд Acipenseriformes, в отличие
от остальных трех отрядов, слагает не одно, а два
современных семейства: веслоносовые Polyodon-
tidae (два вида) и собственно осетровые Acipense-
ridae (25 видов).

Каждый из перечисленных отрядов представ-
ляет собой отдельную эволюционную линию с
особым типом морфологической и геномной ор-
ганизации. Сравнительные исследования гено-
мов представителей этих эволюционных линий
могут многое дать для понимания того, как фор-
мировалось разнообразие не только лучеперых
рыб, но и позвоночных в целом.

Осетрообразные интересны тем, что их эволю-
ция сопровождалась многими раундами полноге-
номных дупликаций [3, 4]. В настоящее время в
GenBank имеется восемь сборок полных геномов
одного вида веслоносовых и трех видов осетро-
вых. Их полноценный анализ, особенно в части
исследований феномена полиплоидизации, тре-
бует знания временной шкалы диверсификации
современных Acipenseriformes.

Молекулярному датированию филогении Aci-
penseriformes были специально посвящены три
исследования [5–7]. И все три работы, на наш
взгляд, имеют существенные недостатки, кото-
рые не позволяют полностью довериться их ре-
зультатам.

В двух работах [5, 6] отсутствовали необходи-
мые внешние группы. Использованные в этих ра-
ботах методы молекулярного датирования требу-
ют фиксации возраста корня филогенетического
дерева. Как правило, когда в расчетах задейство-
вано несколько внешних групп, заданный зара-
нее возраст корня дерева (он нужен для первона-
чальной настройки хода “молекулярных часов”)

УДК 575.17+575.852+575.86:597.42

ГЕНЕТИКА
ЖИВОТНЫХ

EDN: FCJAXW



ГЕНЕТИКА  том 58  № 6  2022

МОЛЕКУЛЯРНОЕ ДАТИРОВАНИЕ ФИЛОГЕНИИ ОСЕТРОВЫХ 701

практически не сказывается на оценках возраста
в той части филогении, которая является объек-
том исследования. Тем более, когда в последней
имеются надежные реперные датировки. Здесь
же, в отсутствие внешних групп, a priori принятый
возраст корня дерева по сути предопределил вре-
менные рамки хронограммы (т.е. составил иско-
мый результат). В итоге в одном случае заданный
максимальный возраст кроны рецентных Acipenseri-
formes в 200 млн лет превратился в оценку 184.4 млн
лет (95%-ный интервал наивысшей апостериорной
плотности, или HPD:150.0–199.5) (Fig. 1, Table 3 –
[5]). В другом случае тот же возраст в 200 млн лет,
принятый как максимальный, привел к оценке в
204.1 млн лет (HPD:180.3–233.6) (Fig. 3, Table S8 –
[6]). Датировка возраста кроны дерева рецентных
Acipenseriformes в этих работах базировалась на
находке ископаемого представителя Polyodonti-
dae из Готеривского (Hauterivian) яруса Нижнего
мела. Однако возраст этой формации ограничен
пределами 129.4–132.9 млн лет [8], а не простира-
ется до начала юры (200 млн лет). В других рабо-
тах, в которых датирование филогении осетровых
не было основной целью, а являлось лишь частью
большого исследования и проводилось попутно
на данных по единичным видам, рассчитанный
возраст кроны дерева рецентных Acipenseriformes
оказался намного моложе – около 131 ([9]: Fig. 2)
или 139 ([1]: Fig. 2, Supplement 2) млн лет. Пред-
ставляется, что все датировки в работах [5, 6] ис-
кусственно завышенные.

Кроме датировок, вызывают вопросы и дан-
ные, положенные в основу работ. По крайней ме-
ре часть из использованных в работе [5] данных
очень низкого качества. К примеру, задейство-
ванные в расчетах последовательности митохон-
дриального гена цитохрома b амурского осетра
Acipenser schrenckii (GenBank: AJ251451) и сест-
ринского к нему белого осетра A. transmontanus
(GenBank: AB042837) различались по 28 нуклео-
тидным позициям. Две трети из этих замен в после-
дующих работах подтверждены не были – депони-
рованная в 1999 г. последовательность AJ251451 от-
личается примерно по 1.5% нуклеотидных
позиций (наблюдается несколько замен со сдви-
гом рамок считывания) от множества других
“свежих” последовательностей гена цитохрома b
амурского осетра, размещенных в депозитарии
GenBank. Отсюда можно понять, что время ди-
вергенции этих видов, определенное в работе [5],
многократно завышено. В этой работе, кроме де-
рева-хронограммы, построенного на основе по-
следовательностей гена цитохрома b, была также
получена хронограмма, базировавшаяся на ана-
лизе полных митогеномов. Эти две датировки в
деталях довольно существенно различались. За
основной результат авторами была принята пер-
вая хронограмма (ген цитохрома b), а вторая была
размещена в приложении к статье [5].

Результаты еще одной работы, посвященной
молекулярному датированию филогении Acip-
enseriformes [7], также вызывают вопросы. Так,
митогеномы в парах сравнения A. medirostris и
A. mikadoi, Scaphirhynchus albus и S. platorynchus
мало отличаются друг от друга – соответственно
0.003 и 0.001 замещенных нуклеотидов на позицию
(контролирующий участок мтДНК исключен; рас-
чет произведен на последовательностях, загружен-
ных из GenBank согласно номерам доступа, указан-
ным в работе [7]). Однако время дивергенции этих
видов в первом случае составило 3 млн лет, а во вто-
ром – 25.4 млн лет (Fig. 3 в [7]). Отличия митоге-
номов A. sturio и A. oxyrinchus, напротив, заметно
(на порядок) выше – 0.032 замещенных нуклео-
тидов на позицию. Однако оценка времени ди-
вергенции A. sturio и A. oxyrinchus оказалась не-
ожиданно мала – 0.9 млн лет (Fig. 3 в [7]). Чем
обусловлены эти странности, не ясно. Возможно,
авторы что-то напутали в матрице данных. Время
дивергенции предковых линий Polyodontidae и
Acipenseridae авторами было фиксировано в виде
интервала в 120.8–201.5 млн лет. Другие калиб-
ровки для кроны дерева рецентных Acipenseri-
formes отсутствовали, что также снижает цен-
ность этой работы.

В последние годы успешно развивается подход
к датированию филогении путем совместного
анализа ископаемых (используются морфологи-
ческие данные) и рецентных (используются как
морфологические, так и молекулярные данные)
видов [10]. Гомологичные морфологические ха-
рактеристики ископаемых и рецентных таксонов
объединяются в одну матрицу, которая анализиру-
ется вместе с молекулярными данными по рецент-
ным таксонам. Это дает возможность, базируясь на
известном возрасте ископаемых таксонов и моде-
лируя процесс видообразования, вымирания, со-
хранения и обнаружения ископаемых окаменело-
стей, провести датирование ветвлений суммарного
филогенетического дерева. При этом байесовский
анализ позволяет учитывать как неопределен-
ность в расположении ископаемых и рецентных
видов на дереве, так и неопределенность в оцен-
ках времени их дивергенции. Показано, что дан-
ный подход оправдан даже при использовании
матриц с большим количеством незаполненных
позиций, что является обычным для данных, ха-
рактеризующих ископаемые таксоны [11, 12].

Цель настоящей работы состояла в проведении
молекулярного датирования филогении Acipenseri-
dae на основе совокупного анализа морфологиче-
ских и молекулярных данных, с вовлечением в него
всех подробно исследованных ископаемых видов
Acipenseriformes.
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Материалом для работы послужили уже опуб-
ликованные генетические и морфологические
данные. Первые состояли из последовательно-
стей 23 полных и двух фрагментарных митохон-
дриальных геномов осетрообразных, взятых из
базы GenBank/NCBI (часть из них была секвени-
рована нами ранее [13, 14]) и представляющих все
основное разнообразие современных Acipenseri-
formes: два вида веслоносовых и 21 из 25 совре-
менных видов осетровых (табл. 1). Атлантиче-
ский осетр был представлен двумя подвидами, а
амурский осетр – митогеномами из двух его
мтДНК-гаплогрупп [14, 15]. При построении фило-
генетического дерева по мтДНК-данным, с целью
стабилизировать положение корня Acipenseriformes
(путем перелома длинной ветви, связывающей вес-
лоносовых и осетровых) в анализ в качестве внеш-
них групп вводились данные по митогеномам одно-
го вида амиевых Amiidae (Amiiformes) и двух видов
панцирниковых щук Lepisisteidae (Lepisosteiformes)
(табл. 1).

Последовательности митогеномов были вы-
равнены с помощью программы MAFFT v6 [16].
Затем с помощью программы RDP v3 [17] они бы-
ли протестированы на предмет присутствия в них
участков с признаками рекомбинации. Послед-
няя иногда идентифицируется как артефакт, при
сборке митогеномов по результатам секвенирова-
ния коротких фрагментов ДНК, амплифициро-
ванных с помощью полимеразной цепной реак-
ции для разных видов в одно время в одной лабо-
ратории. Такие подозрительные участки были
найдены в нескольких депонированных в Gen-
Bank митогеномах: KJ402277 (район гена COI),
KJ174513 (районы генов ND4L, ND4) и AJ585050
(районы генов COI, ND4, ND5, ND6). В этих мито-
геномах нуклеотидные позиции с подозрением на
рекомбинацию были замещены знаком вопроса.
Далее последовательности были разбиты на от-
дельные гены и с помощью программы MAFFT
окончательно выравнены. После этого было про-
изведено объединение индивидуальных вырав-
ниваний. Суммарная матрица генетических дан-
ных была просмотрена и участки с двусмыслен-
ным выравниванием, а также все стоп-кодоны в
белоккодирующих генах были исключены. Кон-
тролирующий участок (D-петля) в филогенетиче-
ский анализ включен не был по причине его вы-
сокой скорости эволюции у осетровых рыб, на
порядок отличающейся от остальной части мито-
хондриального генома [13, 14].

Генетическая составляющая суммарной мат-
рицы данных была подразделена на шесть, пред-
положительно структурно однородных, блоков
нуклеотидов: (1) первая, (2) вторая и (3) третья
позиции кодонов 12 белок-кодирующих генов;
(4) ген ND6, кодируемый в отличие от других ге-

нов белков легкой цепью мтДНК и имеющий по
этой причине иной частотный спектр нуклеоти-
дов; гены (5) рибосомальной и (6) транспортной
РНК. Для каждого из этих блоков с помощью
программы PAUP v4a (сборка 167) [18] на основе
BIC-критерия была подобрана оптимальная мо-
дель нуклеотидных замещений: GTR + I + G4,
TrN + I, TrN + I + G4, HKY + G4, TrN + I + G4,
HKY + I + G4 соответственно. Использование мо-
дели нуклеотидных замещений TrN в программе
MrBayes [19] не предусмотрено. Поэтому при рас-
четах в этой программе модель TrN была замене-
на на близкую к ней модель – HKY.

Морфологическая часть суммарной матрицы
данных (седьмое ее подразделение) состояла из
комбинации двух матриц, характеризовавших 11
ископаемых и 12 современных видов осетрооб-
разных (табл. 1). Эти данные были взяты из двух
работ [20, 21], в которых исследовались филоге-
нетические связи ископаемых представителей
Acipenseriformes на разном, частью перекрываю-
щемся, наборе видов. Некоторые из признаков
присутствовали в обеих матрицах, но имели неоди-
наковую формулировку их состояний. Матрицы
были объединены как есть, без попыток их ревизии.
Таким образом, морфологические признаки, встре-
чающиеся в обоих матрицах, получили больший
вес, отражающий, как думается, большую надеж-
ность интерпретации состояний признаков у иско-
паемых остатков осетрообразных. После исключе-
ния из оригинальных матриц инвариантных мор-
фологических признаков в седьмом подразделении
объединенной матрицы данных оказалось 100 по-
зиций. Филогенетический анализ морфологиче-
ских признаков базировался на эволюционной мо-
дели Mk [22] с четырьмя категориями гамма-рас-
пределения скоростей их “мутирования” (Mk + G4).
При этом для признаков с состояниями более двух
было наложено ограничение – переходы допус-
кались только между смежными состояниями
(“Ctype = ordered”).

Байесовский филогенетический анализ итого-
вой суммарной матрицы данных, размерностью
39 × 15728 (39 объектов исследования, 15628 нук-
леотидных позиций, подразделенных на шесть
блоков, плюс 100 морфологических признаков в
седьмом блоке), выполняли с помощью програм-
мы MrBayes v3.2.7а. Для каждого из семи подраз-
делений матрицы параметры моделей эволюции
оценивались по отдельности. Анализ включал в
себя запуск четырех цепей Маркова с протяжен-
ностью в 80 × 106 шагов с отбором каждого тысяч-
ного из генерированных деревьев. Первые 25%
полученных деревьев отбрасывались, а оставшие-
ся использовались для построения консенсусно-
го филогенетического дерева и получения оценок
апостериорной вероятности его ветвлений. Эф-
фективный размер выборок (Effective Sample Size,
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Таблица 1. Использованный материал по Acipenseriformes и двум внешним группам – Amiiformes и Lepisostei-
formes: митогеномы (номера доступа в GenBank/NCBI) и морфологические признаки (дано суммарное число
признаков и число информативных признаков, характеризовавших тот или иной вид)

Вид Митогеном
Морфология

n = 43 [20] n = 57 [21]

Acipenseriformes
†Chondrosteidae

†Chondrosteus acipenseroides Agassiz, 1844 41 45
†Strongylosteus hindenburgi (Hennig, 1925) 36

†Peipiaosteidae
†Peipiaosteus pani Liu and Zhou, 1965 42 40
†Peipiaosteus fengningensis Bai, 1983 43
†Yanosteus longidorsalis Jin et al., 1995 43
†Liaosteus hongi Lu, 1995 32

Polyodontidae
†Protopsephurus liui Lu, 1994 41 43
†Paleopsephurus wilsoni MacAlpin, 1941 35
†Crossopholis magnicaudatus Cope, 1883 41
Psephurus gladius (Martens, 1862) AY571339 43
Polyodon spathula (Walbaum, 1792) KU985086 42 52

Acipenseridae
†Priscosturion longipinnis Grande et Hilton, 2006 40
†Anchiacipenser acanthaspis Sato, Murray, Vernygora et Currie, 2018 36
Acipenser oxyrinchus oxyrinchus Mitchill, 1814 KP997217 43 57
Acipenser oxyrinchus desotoi Vladykov, 1955 KP997218
Acipenser sturio Linnaeus, 1758 KP997216
Acipenser dauricus Georgi, 1775 KJ402277
Acipenser medirostris Ayres, 1854 KM591217
Acipenser mikadoi Hilgendorf, 1892 KX276658
Acipenser dabryanus Duméril, 1869 KP981414
Acipenser sinensis Gray, 1835 KJ174513

Acipenser schrenckii Brandt, 1869
KX276659,
KX276660*

Acipenser transmontanus Richardson, 1836 AB042837 43 57
Huso huso (Linnaeus, 1758) AY442351 43 56
Acipenser ruthenus Linnaeus, 1758 KF153104 56
Acipenser stellatus Pallas, 1771 AJ585050 57
Acipenser nudiventris Lovetsky, 1828 KU321569
Acipenser fulvescens Rafinesque, 1817 KU985070 57
Acipenser brevirostrum LeSueur, 1818 KX817311 43 57
Acipenser gueldenstaedtii Brandt et Ratzeburg, 1833 FJ392605
Acipenser baerii Brandt, 1869 JQ045341 57
Scaphirhynchus albus (Forbes et Richardson, 1905) AP004354
Scaphirhynchus platorynchus (Rafinesque, 1820) KU985071 43 57
Pseudoscaphirhynchus hermanni (Kessler, 1877) EF484342** 57

EF484343,
Pseudoscaphirhynchus kaufmanni (Kessler, 1877) DQ202326,

DQ202325*** 43 57
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ESS) для всех контролируемых параметров байе-
совского анализа был 1000 и более. С целью про-
верки воспроизводимости результатов анализ
проводился в нескольких повторностях.

Байесовское датирование проводилось при
следующих условиях. Филогенетическое дерево,
полученное на предыдущем этапе, фиксировано
не было, а строилось заново. Параметры эволю-
ционных моделей эволюции признаков повторя-
ли предыдущий вариант анализа. Для априорной
вероятности (приор в дальнейшем) возраста дере-
ва было взято смещенное экспоненциальное рас-
пределение: минимальный возраст – 200 млн лет,
средний – 244.7 млн лет [“prset treeagepr = offset-
exponential(200, 244.7)”]. Что в результате давало
5%-ный и 95%-ный квантили возраста кроны дере-
ва Acipenseriformes в 202.3 (примерный возраст ис-
копаемого Chondrosteus) и 333.9 (возраст ископае-
мого Platysomus – возможной ближайшей к осетро-
образным линии лучеперых [23]) млн лет
соответственно. Возраст 11 ископаемых представи-
телей Acipenseriformes был взят как фиксирован-
ный, отражающий максимальный возраст эпохи
слоев с окаменелостями либо точный возраст поро-
ды, содержащей их (табл. 2). Ископаемым видам
разрешалось не только находиться в виде самостоя-
тельной ветви на дереве, но и оказываться в виде
промежуточной стадии на ветви, ведущей к другим
видам: “prset samplestrat = random”. Доля современ-
ных видов, представленных в анализе: “prset sam-
pleprob = 0.84”. Включение датированных ископа-
емых остатков в анализ осуществлялось через вы-
бор приора процесса рождения-гибели для
ископаемых видов [10]: “prset brlenspr = clock:fos-
silization”. Приор для нетто-скорости диверсифи-
кации в указанной модели был принят как “prset
speciationpr = exp(0.05)”, что давало 5%-ный и
95%-ный квантили видообразовательных событий
на млн лет, равные 0.003 и 0.15. Приор скорости му-
тирования следовал логнормальному распределе-
нию: “prset clockratepr = lognorm(–6.64, 1)”. Это со-
ответствовало средней скорости 0.00215 замен на
млн лет на позицию (5%-ный и 95%-ный кванти-
ли – 0.00025 и 0.00700). Поскольку длины смеж-

ных конечных ветвей и смежных клад в байесов-
ском филогенетическом дереве Acipenseriformes
варьировали в широких пределах, что свидетель-
ствовало о резких изменениях скорости эволюции в
соседних ветвях дерева, то модель “молекулярных
часов” IGR [36], где каждая ветвь имеет собствен-
ную скорость, взятую из гамма-распределения, бы-
ла принята как адекватная для данной ситуации.
Протяженность анализа составляла те же 80 × 106

шагов с отбором каждого тысячного. Из отобран-
ных первая четверть шагов отбрасывалась, а
оставшиеся использовались для датирования фи-
логенетического дерева и оценки сопутствующих
параметров. Для всех контролируемых парамет-
ров байесовского анализа, кроме clockrate, ESS
составил 1000 и более (для clockrate – 820). Анализ
проводился в нескольких повторностях с провер-
кой результатов на сходимость.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Согласно проведенной филогенетической ре-
конструкции (рис. 1) семейства Polyodontidae и
Acipenseridae монофилетичны. Рецентные виды
Acipenseridae cформировали три основных под-
разделения: две линии осетров, распространен-
ных в бассейне Атлантического океана (первая –
A. oxyrinchus и A. sturio; вторая – H. huso, A. ruthenus,
A. stellatus, A. nudiventris, A. fulvescens, A. brevirostrum,
A. gueldenstaedtii, A. baerii, S. albus, S. platorynchus,
P. hermanni и P. kaufmanni), а также линия тихооке-
анских видов (A. medirostris, A. mikadoi, A. dauricus,
A. dabryanus, A. sinensis, A. schrenckii и A. transmonta-
nus). Ископаемый Priscosturion занял внешнюю,
относительно других линий Acipenseridae, пози-
цию. Расположение Anchiacipenser внутри клады
современных Acipenseridae получило слабую под-
держку. Неустойчивое позиционирование иско-
паемых таксонов внутри клады Acipenseridae, вы-
званное, вероятно, малым числом доступных для
анализа филогенетически значимых морфологи-
ческих признаков, привело к низким (менее 0.95)

Примечание. † – таксон, известный только в ископаемом состоянии; * – мтДНК-гаплогруппа BG и SM соответственно [15];
** – частичный митогеном (ген цитохрома b); *** – частичный митогеном (ген цитохрома b, фрагмент субъединицы II цито-
хром c оксидазы и фрагмент 12S рРНК соответственно).

Amiiformes
Amia calva Linnaeus, 1766 AB042952

Lepisosteiformes
Lepisosteus oculatus Winchell, 1864 AB042861
Atractosteus tropicus Gill, 1863 KJ531198

Вид Митогеном
Морфология

n = 43 [20] n = 57 [21]

Таблица 1. Окончание
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оценкам поддержки ветвлений в основании кла-
ды Acipenseridae, а также порядка объединения ее
трех основных подразделений. При исключении
ископаемых таксонов, а также блока морфологи-
ческих признаков, поддержка практически всех
ветвлений внутри Acipenseridae становится равной
0.99–1.0 (рис. 1). Исключение составляет клада,
объединяющая тихоокеанскую линию осетров с
одной из двух линий атлантических осетров. Под-
держка данного объединения осталась сравни-
тельно низкой – 0.77. Ее величина определяется
присутствием в данном варианте анализа (осно-
ванном исключительно на митохондриальных
данных) внешних для Acipenseriformes групп
(Amia, Lepisosteus и Atractosteus; на рисунке не по-
казаны), с которыми их связывают длинные ветви.
При исключении этих внешних групп поддержка
указанного объединения становится существен-
ной – 0.94.

Топология байесовcкой хронограммы (рис. 2)
повторяла таковую байесовского дерева (рис. 1) и
отличалась лишь позицией Anchiacipenser – внеш-
ней относительно современных видов Acipenseri-
dae, а не в одной кладе с атлантическими осетра-
ми A. sturio и A. oxyrichus. Причиной тому, по всей
видимости, является возраст ископаемого таксо-
на, который “перевесил” его морфологическое
сходство с A. oxyrichus в состоянии единичных
филогенетически значимых признаков. Расположе-
ние Anchiacipenser на дереве-хронограмме в целом
было неустойчивое, что привело к сравнительно
низкой (0.66) поддержке монофилии современных
представителей Acipenseridae. Остальные ветвле-
ния в внутри клады Acipenseridae получили суще-
ственную (0.9 и выше) поддержку (рис. 2).

Согласно результатам датирования (рис. 2) пред-
ковые линии веслоносовых и осетровых разошлись
примерно 161.5 (95%-ный интервал наивысшей

Таблица 2. Ископаемые остатки осетрообразных, использованные для датировки филогении Acipenseridae

Таксон Стратиграфическая характеристика Абсолютный возраст
ископаемых (млн лет)

Chondrosteidae
Chondrosteus acipenseroides 
Agassiz, 1844

Нижняя юра, нижний Лейас Дорсета, 
Англия [24, 25]

201.3
(максимальный возраст эпохи [8])

Strongylosteus hindenburgi
(Hennig, 1925)

Нижняя юра, верхний Лейас юго-запада 
Германии [24, 26]

182.7
(максимальный возраст эпохи [8])

Peipiaosteidae
Liaosteus hongi Lu, 1995 Ранняя средняя юра, формация Haifanggou 

запада Ляонин, Китай [20]
174.1
(максимальный возраст эпохи [8])

Peipiaosteus fengningensis
Bai, 1983

Нижний мел, формация Dabeigou севера 
Хэбей, Китай [20]

133.9
(максимальный возраст пород
с ископаемым [27])

Peipiaosteus pani 
Liu and Zhou, 1965

Нижний мел, формация Yixian запада 
Ляонин, Китай [20]

125
(возраст пород с ископаемым [27, 28])

Yanosteus longidorsalis
Jin et al., 1995

Нижний мел, формация Yixian запада 
Ляонин, Китай [20]

125
(возраст пород с ископаемым [27, 28])

Polyodontidae
Protopsephurus liui 
Lu, 1994

Нижний мел, формация Yixian запада 
Ляонин, Китай [20]

125
(возраст пород с ископаемым [27, 28])

Paleopsephurus wilsoni 
MacAlpin, 1941

Переход от верхнего мела к палеоцену, 
формация Hell Creek Монтаны, США [29]

66
(мел-палеогеновая граница [8])

Crossopholis magnicaudatus 
Cope, 1883

Ранний эоцен, формация Green River 
юго-запада Вайоминг, США [29]

52.2
(возраст пород с ископаемым [30, 31])

Acipenseridae
Priscosturion longipinnis
Grande et Hilton, 2006

Верхний мел, формация Judith River
Монтаны, США [32, 33]

79.6 (максимальный возраст пород
с ископаемым [34])

Anchiacipenser acanthaspis 
Sato, Murray, Vernygora et 
Currie, 2018

Верхний мел, формация Dinosaur Park
Альберты, Канада [35]

75.5 (максимальный возраст пород
с ископаемым [35])
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апостериорной плотности, HPD:195.1–136.5) млн
лет назад – т.е. в юрском периоде. Дивергенция
линий современных видов внутри веслоносовых
и осетровых началась примерно в один и тот же пе-
риод при переходе от мела к палеогену – 72 млн лет
(HPD:95.11–54.8) и 67.6 млн лет (HPD:92.9–47.3)
назад соответственно. Основные группы линий
современных Acipenseridae сформировались в
олигоцене–миоцене. Возраст конечных ветвей
(или листьев) дерева Acipenseridae в сравнении с
его общим возрастом оказался сравнительно мал –
медианный возраст современных видов составил,
по нашим расчетам, 5.2 млн лет.

Чистая (нетто) скорость диверсификации [37]
в кроне Acipenseridae, рассчитанная с помощью
пакета geiger [38] на основе полученной хроно-

граммы, составила 0.0384 вида на млн лет без уче-
та вымирания видов. При допущении 90%-ной
доли вымерших видов – 0.0182 линий на млн лет.
Для всего дерева Acipenseriformes, включая иско-
паемые таксоны, согласно результатам байесов-
ского датирования она оказалась равной 0.0110
(HPD:0.0016–0.0208).

Что касается датирования событий полиплои-
дизации геномов осетровых, то исходя из данных
хронограммы на рис. 2, можно заключить, что
полногеномные дупликации в линиях Acipenseri-
dae произошли в разные периоды времени. В ли-
нии общего предка тихоокеанских видов осетров
это случилось примерно 65–36 млн лет назад (в
палеогеновом периоде), а в линии общего предка
A. fulvescens, A. brevirostrum, A. gueldenstaedtii и

Рис. 1. Байесовская схема филогенетических взаимоотношений ископаемых и рецентных Acipenseriformes, построен-
ная по совокупным (мтДНК, морфологические признаки – табл. 1) данным. Цифры – оценки байесовской поддерж-
ки (×100), полученные при использовании полного набора данных или (отделены косой чертой) в том случае, когда
анализировались только последовательности мтДНК (ископаемые таксоны и морфологические признаки были ис-
ключены).
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A. baerii – примерно 29–15 млн лет назад (в олиго-
цене–миоцене). Переход от 4n к 6n состоянию ге-
нома в линии A. brevirostrum произошел во второй
половине миоцена или позднее.

Используя данные хронограммы, относящие-
ся к возрасту подвидов A. oxyrichus, гаплогрупп
A. schrenckii, двух пар видов A. medirostris – A. mikadoi

и S. albus – S. platorynchus, была оценена скорость
дивергенции полного митогенома, митогенома
без D-петли, последовательностей белковых ге-
нов и контролирующего участка. При использо-
вании расстояния JC (выбор обусловлен малыми
различиями в выбранных парах сравнения, подо-
бранных так, чтобы минимизировать эффект по-
вторных мутаций) она составила 0.282 ± 0.071

(среднее ± стандартное отклонение), 0.15 ± 0. 004,
0.186 ± 0.014 и 2.656 ± 1.192 процента замещенных
нуклеотидов на млн лет соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты недавних исследований филоге-
нии Acipenseridae, проведенных при использова-
нии митогеномных данных [7, 39, 40] или данных
по последовательностям ядерных генов [6], прин-
ципиально сходны в том, что филогенетическая
линия, включающая A. oxyrinchus и A. sturio, явля-
ется базальной (ответвившейся от общего ствола
первой) по отношению к остальным линиям Acip-
enseridae. В одной из работ, основанной на анализе

Рис. 2. Байесовская хронограмма кладогенеза ископаемых и рецентных Acipenseriformes, построенная по совокупным
(мтДНК, морфологические признаки) данным. Цифры – эволюционный возраст в млн лет, в скобках – оценки бай-
есовской поддержки (×100). Помечены ветви, когда у осетров произошли изменения в плоидности геномов [4]: 2n → 4n (d),
4n → 6n (j). В левом нижнем углу дан вариант той же хронограммы, иллюстрирующий 95%-ные интервалы наивыс-
шей апостериорной плотности оценок возраста ее ветвей.
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митогеномных данных, получен иной вариант фи-
логении – базальное положение заняла линия
Scaphirhynchus [41]. Во всех указанных случаях
митогеномные данные анализировались без раз-
биения на функциональные блоки (по позициям
в кодонах или типу кодируемых макромолекул).
Результаты подразделенного анализа данных
(рис. 1) свидетельствуют в пользу первого вариан-
та филогении Acipenseridae. Во всех исследовани-
ях выделяется клада тихоокеанских видов осетро-
вых и клада остальных (без A. oxyrinchus и A. sturio)
атлантических видов. Линия Scaphirhynchus по
митогеномным данным чаще всего [7, 39, 40; на-
стоящая работа] объединяется с последней кла-
дой. Во всех схемах молекулярных филогений род
Acipenser не является монофилетическим, что
свидетельствует о необходимости ревизии его
таксономической структуры.

Проведенное датирование кладогенеза Acip-
enseridae не противоречит палеонтологической
летописи, собранной для этой группы. Присут-
ствие осетров Acipenser уже в позднем Мелу следу-
ет из находок их фрагментарных1 ископаемых
остатков в виде отдельных жучек, жестких (колю-
чих) плавниковых лучей, других фрагментов скеле-
та и кожных покровов [32, 42]. Результаты молеку-
лярного датирования (рис. 2), демонстрирующие
разделение общего предка современных Acip-
enseridae на три эволюционные линии именно в
этот период, вполне с этим согласуются. Ископа-
емые остатки осетровых из палеогена сравни-
тельно редки (из Северной Америки и вовсе не
известны), появляясь в заметно большем количе-
стве и разнообразии (но все в таком же фрагмен-
тарном виде, делающем невозможным их опреде-
ление до вида) в неогене по всему ареалу совре-
менных Acipenseridae [32, 42]. Сравнительно
малый медианный возраст современных видов
осетровых (около 5 млн лет), вычисленный в на-
стоящей работе, находится в полном согласии с
распределением ископаемых находок Acipenseri-
dae во времени. Интересно, что по этой характе-
ристике осетровые сходны с представителями
двух других древнейших линий лучеперых: меди-
анный возраст терминальных ветвей (листьев) на
дереве-хронограмме для Polypteridae составил
около 3 млн лет ([9]: Fig. 1), а для Lepisosteidae –
около 5 млн лет ([1]: Fig. 2, Supplement 2).

1 Из-за особенностей строения (хрящевой скелет со слабым
окостенением) и реофильного образа жизни (что обуслов-
ливает малую вероятность захоронения в отложениях) на-
хождение более или менее крупных частей тела ископае-
мых представителей Acipenser или близких к нему родов яв-
ляется крайне редким событием.

Полученные нами данные позволяют высветить
также другие стороны эволюции Acipenseridae.

Осетровых нередко (см., к примеру, [5–7]) отно-
сят к так называемым живым ископаемым – груп-
пам, характеризующимся архаичными чертами,
низким разнообразием, низкими темпами дивер-
сификации, морфологической и молекулярной
эволюции [43]. Действительно, рассчитанные на-
ми темпы видообразования современных осетро-
вых (0.038) примерно в 2 раза ниже таковых, на-
блюдающихся в семействах других лучеперых
рыб – обычно в промежутке от 0.078 до 0.14 линий
на млн лет с модой в районе 0.07 [44]. Но это раз-
личие вряд ли можно признать критичным, по-
скольку согласно результатам другого варианта
анализа диверсификации [9] по скорости видооб-
разования Acipenseridae оказываются все равно
ближе к большинству линий лучеперых рыб, чем
к представителям двух других древних линий –
Polypteriformes или Lepisosteiformes плюс Amii-
formes.

Сходство во внешнем облике осетров, объединя-
емых в один род Acipenser, чьи предки разошлись в
позднем мелу, демонстрирует консервацию их мор-
фологической организации (архетипа). Однако, с
другой стороны, скорость морфологической эво-
люции, оцениваемая по разнообразию предель-
ных размеров тела, у осетровых оказывается в 5
раз выше, чем в среднем по семействам лучепе-
рых рыб [44].

Ранее с помощью теста на относительную ско-
рость было показано, что осетровые имеют низ-
кие, в сравнении с другими группами лучеперых
рыб (Salmonidae, Cypriniformes, Percomorpha и
Elopomorpha), скорости молекулярной эволюции
как митохондриальных, так и ядерных генов, а
также последовательностей повторяющейся ДНК
[45, 46].

Однако если внимательно рассмотреть темпы
нуклеотидных замещений, к примеру в мтДНК,
то можно увидеть, что они различны для различ-
ных частей митогенома. Митогеном осетровых в
целом, действительно, эволюционирует с низкой
скоростью, которая в 3 раза меньше, чем, к при-
меру, полученная для митогенома лососевых рыб
(0.28 против 0.88 процента замещенных нуклео-
тидов на млн лет [47]). Но это вызвано, в первую
очередь, крайне низкой скоростью эволюции ко-
дирующей части митогенома. В контролирую-
щем же участке мтДНК осетровых скорость нук-
леотидных замещений примерно в 20 раз выше
скорости нуклеотидных замещений в кодирую-
щей части митогенома. Это следует как из срав-
нительного анализа нуклеотидного разнообразия
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на популяционном уровне [14], так и расчетов,
основанных на оценках филогенетической ско-
рости, приведенных выше.

Скорость мутирования в контролирующем
участке мтДНК осетровых сравнима или даже вы-
ше таковой, к примеру, у лососевых рыб. Косвен-
но об этом можно судить по числу гаплотипов,
выявляемых внутри популяций. Так, при популя-
ционном анализе кеты Oncorhynchus keta у 2154
образцов было идентифицировано 30 различных
гаплотипов в наиболее вариабельном фрагменте
D-петли длиной около 500 пн [48]. Аналогичное
исследование кижуча O. kisutch выявило 18 гапло-
типов у 769 особей [49, 50]. Примерно такое же
или большее число уникальных гаплотипов, но
при значительно меньших размерах проанализи-
рованных выборок, было найдено у китайского
осетра A. sinensis из р. Янцзы (у 106 образцов – 35
гаплотипов для фрагмента D-петли длиной 419 пн)
[51] или калуги A. dauricus (у 120 образцов – 27 га-
плотипов для 819 пн D-петли) [52]. У амурского
осетра A. schrenckii разнообразие гаплотипов ока-
залось еще выше – выявлено 74 гаплотипа у 112
проанализированных особей (длина секвениро-
ванного участка составил 796–812 пн) [15]. Соот-
ветственно заключение о низкой скорости эво-
люции мтДНК осетровых [46] справедливо лишь
в части, относящейся к кодирующей области ми-
тогенома.

Причина низкой скорости эволюции области
митогенома вне пределов D-петли у осетров не
ясна. Возможно, что она диктуется необходимо-
стью выравнивания скоростей эволюции мито-
хондриальных генов и ядерных генов, кодирую-
щих основную порцию белков, необходимых для
функционирования митохондрий. Низкая ско-
рость эволюции ядерных генов здесь может быть
определяющим фактором. Сыграли ли в этом ка-
кую-либо роль неоднократные акты полиплоиди-
зации, происходившие в ходе эволюции Acipense-
ridae и Polyodontidae [3, 4], также не ясно.

Следует добавить, что скорость мутирования
микросателлитных последовательностей в ядерной
ДНК у осетров оказывается сходной с таковой в
других группах рыб [53]. То есть можно полагать,
что некодирующая часть ядерного генома осетро-
вых, в отличие от кодирующей [46], эволюциони-
рует с обычной для лучеперых рыб скоростью.

Таким образом, по сумме изложенных фактов
можно утверждать, что так же, как и в случае с
Polypteridae [9], осетровых нельзя безоговорочно
относить к разряду “живых ископаемых”. Приме-
нение этого термина к осетровым требует кон-
кретизации свойств, которые имеются в виду.

В заключение стоит указать на то, что разно-
временность событий полиплоидизаций, произо-
шедших у осетровых в разных ветвях их филоге-
нетического дерева (рис. 2), представляет собой
уникальную модель для изучения механизмов
процесса диплоидизации и его динамики.

Результаты получены с использованием обору-
дования ЦКП “Дальневосточный вычислительный
ресурс” ИАПУ ДВО РАН, https://www.cc.dvo.ru.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Автор заявляет, что у него нет конфликта ин-
тересов.
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Molecular Dating of Sturgeons (Acipenseridae) Phylogeny Based
on Total Evidence Analysis

S. V. Shedko*
Federal Scientific Center of the East Asia Terrestrial Biodiversity, Far East Branch

of the Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690022 Russia

*e-mail: shedko@biosoil.ru

Bayesian dating of the phylogeny of Acipenseridae was carried out on the basis of a combined matrix of mo-
lecular (mitogenome) and morphological characters compiled for modern and fossil Acipenseriformes spe-
cies. It has been estimated that the ancestral lineages of Polyodontidae and Acipenseridae diverged approxi-
mately 162 (195–137) Mya. The divergence of lineages in the crowns of recent Polyodontidae and Acipense-
ridae began almost simultaneously during the transition from Cretaceous to Paleogene – 72 Mya (95–55)
and 68 Mya (93–47), respectively. The main groups of lineages of recent Acipenseridae were formed in the
Oliocene–Miocene. The median age of extant Acipenseridae species was 5.2 Mya. Genome-wide duplica-
tions in Acipenseridae occurred at different time periods. In the common ancestor of the Pacific sturgeon
species, this happened about 65–36 million years ago, and in the common ancestor Acipenser fulvescens,
A. brevirostrum, A. gueldenstaedtii, and A. baerii – about 29–15 million years ago. The transition from the 4n
to 6n genome state in the A. brevirostrum lineage occurred in the second half of the Miocene or later. The rate
of divergence for the entire mitogenome, a mitogenome without a D-loop, sequences of protein genes and a
D-loop was 0.282 ± 0.071, 0.151 ± 0.004, 0.186 ± 0.014, and 2.656 ± 1.192 percent nucleotide substitutions
per million years, respectively. The limited applicability of the term “living fossil” to the Acipenseridae spe-
cies is shown.

Keywords: mitochondrial DNA, morphology, fossils, molecular clock.
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Рассматриваются типичные для популяций человека метапопуляции с иерархической подразделен-
ностью на части (субпопуляции), соответствующие классификации субпопуляций на основе адми-
нистративно-территориального деления (скажем, село, сельсовет, район, область и так далее); на
основе генеалогического подхода, базирующегося на этногенезе; а также на других принципах био-
логической классификации. Каждый уровень иерархии представляет собой разбиение метапопуля-
ции на непересекающиеся субпопуляции, суммарно составляющие всю ее и обладающие, в свою
очередь, иерархической структурой подразделенности. Изучаются свойства изменчивости количе-
ственного признака субпопуляций при иерархической структуре на примере такого признака, как
концентрация отдельной фамилии. Анализируется распределение концентрации фамилии по суб-
популяциям, характеризуемое на каждом уровне своими средним значением и дисперсией, которая
отражает фамильную дивергенцию субпопуляций на соответствующем уровне. Изучение фамиль-
ной дивергенции важно, так как она отражает при соответствующих предположениях генетическую
дивергенцию и генетическую структуру метапопуляции. Показано, что каждому отдельному уров-
ню иерархии соответствует неотрицательный вклад в полную (общую) дисперсию, равный средне-
му значению внутригрупповой дисперсии распределения концентрации фамилии по его субпопу-
ляциям. Получено разложение общей дисперсии концентрации фамилии в метапопуляции по вкла-
дам отдельных уровней, обобщающее правило сложения дисперсий. Найдена величина занижения
общей дисперсии, когда вместо неподразделенных субпопуляций первого уровня иерархии (допу-
стим, сел) в качестве единиц наблюдения служат субпопуляции более высокого уровня (скажем,
районов). Это позволяет судить о степени занижения оценки генетической дивергенции в метапо-
пуляции в результате игнорирования фамильной изменчивости на каком-либо из уровней иерар-
хии. Все население разбивается на два компонента с иерархической структурой подразделенности:
сельские и городские жители. Результаты данной работы в равной степени приложимы к каждому
из них.

Ключевые слова: иерархическая структура популяций, метапопуляции, концентрации фамилии в
субпопуляциях человека, разложение дисперсии концентрации по уровням иерархии.
DOI: 10.31857/S0016675822060054

Существование популяционной структуры
(отличий от предположений модели элементар-
ной идеальной популяции без каких-либо под-
разделений при панмиксии) накладывает свой
отпечаток на фамильную структуру популяций.
Группировка реальных данных с целью максималь-
ного приближения к идеальным конструкциям или
из других соображений довольно условна, так как
обычно не существует четких естественных границ
у групп. Популяционная структура многообразна и
не ограничивается случаем подразделения популя-
ции на элементарные непересекающиеся группы.
Например, в свою очередь, последние могут со-

стоять из субпопуляций и т.д., образуя иерархиче-
скую структуру подразделенности.

Анализ межгрупповой и внутригрупповой из-
менчивости является интересной биологической
проблемой и может пролить свет на особенности
микроэволюционного процесса дивергенции попу-
ляций. Полное описание метапопуляции с иерар-
хической структурой подразделенности включает
данные по каждому уровню иерархии, скажем,
средние значения признаков в субпопуляциях и
дисперсии, отражая детально характер межгруп-
повой и внутригрупповой изменчивости с учетом
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всех уровней. Чтобы выделить особенности ди-
вергенции субпопуляций необходимо хорошо
представлять себе базовые черты, свойственные
самой по себе подразделенности метапопуляций,
отвлекаясь от воздействия на формирование по-
пуляционной структуры прочих факторов. На-
чать такой анализ можно с изучения свойств про-
извольного разбиения абстрактной совокупности
на части и свойств характерных разбиений при-
родных популяций. Для последних типична
иерархическая группировка данных на основе
территориального расположения, генеалогиче-
ской классификации и пр. в соответствии с пра-
вилами принятой биологической или иной
иерархической классификации популяций.

В случае изучения популяций человека клас-
сификация и объединение данных часто произво-
дятся на основе административно-территориаль-
ного деления, имеющего иерархический характер
(скажем, село, сельсовет, район, область и др.),
генеалогического подхода на основе этногенеза
и пр. Получаемая группировка субпопуляций
приближенно будет иерархической. Иерархиче-
ская структура метапопуляции отражается на ее
свойствах, в частности на распределении фами-
лий в популяциях человека, где типична опора на
официальные данные иерархического характера,
их сбор и обработку. Настоящая статья мотивиро-
вана анализом фамильных данных с ориентацией
на популяционную генетику. Использование фа-
милий для получения выводов о генетической
структуре популяций основывается на существу-
ющих параллелях в передаче потомкам фамилий
и аутосомных аллелей (см., например, [1, 2]).
Плодотворность такого использования проде-
монстрирована в ряде работ [3] (изонимные бра-
ки), [4] (фундаментальная монография), в том
числе в исследованиях популяций России [5, 6]
(медико-генетические аспекты), [7, 8] (антропо-
генетическое изучение Центральной России), [9]
(обширная библиография), см. также критиче-
ские замечания в [10].

Очевидно, что отдельные или даже все доста-
точно крупные группы состоят из элементарных
популяций, динамические и генетические про-
цессы в которых исследованы теоретически более
глубоко, и на полученных для них выводах бази-
руется стандартная обработка материалов. Под
элементарной популяцией мы понимаем такую,
где более всего удовлетворяются предпосылки,
закладываемые в классическую популяционно-
генетическую модель Райта–Фишера (см., на-
пример, на русском [11]). Среди них основными
являются требования панмиксии и равноценно-
сти потенциального вклада индивидуумов в сле-
дующее поколение. Скорее всего модели элемен-
тарной популяции приближенно соответствует
субпопуляция самого нижнего первого уровня –
село. Выбор элементарной популяции в качестве

единицы наблюдения является крайне желатель-
ным, и выяснение роли отклонений от него пред-
ставляет собой важную задачу.

Обоснование выбора единицы наблюдения
может основываться на соображениях относитель-
но уровня эндогамии [8]. Такой подход не лишен
дискуссионных моментов. Попытаемся обсудить
эту проблему. При иерархической структуре под-
разделенности популяции степень эндогамии мо-
жет зависеть от уровня иерархии. Чем выше этот
уровень, тем более может быть эндогамна популя-
ция при прочих равных условиях. Такая картина
увеличения степени эндогамии при движении от
уровня сельсовета к району и области наблюдается
в Центральной России [7]. Приведем абстракт-
ную модельную иллюстрацию, когда такой харак-
тер зависимости имеет место.

Рассмотрим гипотетическую популяцию, рав-
номерно и непрерывно распределенную на плос-
кости, и некоторый ограниченный ареал внутри
данной области. Известно, что вероятность брака
уменьшается при увеличении расстояния между
местами рождения супругов (изоляция расстояни-
ем). Для анализа того, как влияет на эндогамию этот
фактор, предположим, что вероятностью брака при
превышении некоторого расстояния между места-
ми рождения можно пренебречь. Понятно, что
при таком требовании относительно ограничен-
ности расстояния между местами рождения су-
пругов экзогенные браки могут быть лишь у лиц,
родившихся достаточно близко к границе. В резуль-
тате количество таких браков пропорционально
длине границы. Соответственно эндогамные браки
заключаются лицами внутри оставшейся части аре-
ала и при достаточной его величине их количество
примерно пропорционально площади ареала.

Увеличение ареала при его росте вдоль каждой
из осей координат в k раз приводит к такому же
удлинению границы в k раз, а площадь увеличит-
ся в k2 раз. Это очевидно в случае прямоугольного
и кругового ареалов, но верно и в общем случае.
Тем самым отношение количества экзогамных
браков к эндогамным приближенно пропорцио-
нально отношению k/k2 = 1/k и уменьшается с
увеличением ареала. Таким образом уровень эн-
догамии при этом растет. При иерархической
подразделенности популяции (например, терри-
ториальной) у субпопуляции более высокого
уровня иерархии размер будет крупнее, чем у бо-
лее низких по уровню, так как она включает в се-
бя их численности и территории. Следовательно,
уровень эндогамии должен повышаться с уровнем
иерархии субпопуляций. Хотя предположения дан-
ного вывода далеки от реальности, повторим, что
качественный характер связи эндогамности с уров-
нем иерархии подтверждается фактическими на-
блюдениями [7].
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В результате увеличения ареала обитания на-
ступает момент, когда найдутся пары, места рож-
дения членов которых отделены таким расстояни-
ем, что браки между ними практически невозмож-
ны. Тем самым кроме роста эндогамии происходит
нарушение панмиксии с ее равноценностью обра-
зования любых родительских пар. Такая популя-
ция не удовлетворяет предпосылкам модели эле-
ментарной популяции. Итак, повышение уровня
иерархии ведет не только к увеличению уровня
эндогамии, но и к нарушению панмиксии (в кон-
це концов, все население земного шара эндогам-
но и панмиксия отсутствует).

Цель настоящей работы – анализ общих
свойств распределения концентрации фамилии по
субпопуляциям при их иерархической организации.
Такие свойства являются чисто статистическими
характеристиками иерархической структуры, а не
особенностью конкретной популяционной системы.
Анализируемые свойства относятся к любой
иерархически подразделенной популяции и не
выводятся из закономерностей той или иной мо-
дели микроэволюции популяций. Теоретически
это может позволить выделить специфические
свойства исследуемого материала.

Применительно к фамильным данным роль
единицы наблюдения в иерархической структуре
может играть популяция села или субпопуляции
более высокого уровня иерархии. Каждая субпо-
пуляция независимо от уровня иерархии характе-
ризуется своими значениями признаков, одним
из которых является концентрация фамилии (x).
Отдельной субпопуляции соответствует единствен-
ное (среднее) значение признака, а его изменчи-
вость (скажем, дисперсия) между субпопуляциями,
отражающая их дивергенцию, изучается с разной
степенью детализации в зависимости от выбора
единицы наблюдения. Так, если такой единицей
является индивидуум, а вместо индивидуальных
данных используются села, характеризуемые сред-
ним весом жителей, то индивидуальная изменчи-
вость остается как бы “за кадром”, и изучение из-
менчивости веса детализируется до дисперсии
среднего веса. Когда структура подразделенности
иерархическая, то чем меньше единица наблюде-
ния и ее уровень иерархии, тем полнее охват из-
менчивости.

Тут возникает вопрос о том, насколько выводы
теоретического анализа элементарных популяций
приложимы к материалам, представленным в
сгруппированном виде. Например, в данных о кон-
центрациях фамилий в районах остается скрытой
изменчивость фамильной структуры сел и малых
городов, входящих в районы. Использование для
анализа изонимии списков избирателей и данных
телефонных справочников часто дают сведения о
фамилиях в сгруппированном виде. Например,
единицей наблюдения может быть район. Иссле-

дование того, в каком направлении и в какой сте-
пени скрытая изменчивость качественно и коли-
чественно сказывается на стандартных оценках
коэффициента инбридинга и пр. (см., например,
[1, 2]) по фамильным данным, представляет ин-
терес.

Получаемые далее результаты относятся к
свойствам иерархически подразделенных сово-
купностей, они не зависят от их природы и не ос-
новываются на предположениях о выборочном
характере рассматриваемой иерархической сово-
купности с требованиями об идентичном и неза-
висимом распределении каких-либо данных или
на использовании модели процесса формирова-
ния иерархической структуры.

Настоящая статья построена следующим обра-
зом. Сначала описывается система идентификации
субпопуляций в метапопуляции с иерархической
структурой подразделенности на субпопуляции.
Затем в рамках этой системы рассматриваются
соотношения между уровнями иерархии и матема-
тическими ожиданиями (средними значениями) и
дисперсиями распределения концентрации фа-
милии как показателями дивергенции субпопу-
ляций. Далее подробно рассматривается измен-
чивость субпопуляций в случае многоуровневой
иерархической структуры метапопуляции и полу-
чено разложение общей (полной) дисперсии кон-
центрации фамилий в субпопуляциях, выбранных
в качестве единиц наблюдения, на соответствую-
щие отдельным уровням компоненты. В результате
получены выражения для степени занижения оцен-
ки дивергенции субпопуляций, когда не учитывает-
ся неоднородность (подразделенность) субпопуля-
ций, служащих единицами наблюдения. В послед-
нем разделе обсуждаются полученные результаты и
указано, что в совместных данных по городскому и
сельскому населению нарушается иерархическая
структура подразделенности. Это вызвано тем,
что город не является объединением непересека-
ющихся сельских субпопуляций. В то же время
подразделенность субпопуляций как сельского,
так и городского компонентов разбиения всего
населения имеет иерархический характер. Каждый
из компонентов обладает найденными свойствами
иерархических систем. В дальнейшей публикации
предполагается проанализировать не дисперсию
концентрации фамилии, а вероятность случай-
ной встречи однофамильцев (ср. соответствую-
щие подходы в [1, 2]) и ее связь с коэффициентом
инбридинга в популяционной генетике.

Кратко коснемся обозначений и терминоло-
гии. Под концентрациями фамилий в популяции
подразумеваются концентрации однофамильцев.
Векторы набраны полужирным шрифтом, к обо-
значениям фамильных аналогов популяционно-гене-
тических характеристик добавлено окончание s.
Символ ◄ обозначет конец доказательства.
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НУМЕРАЦИЯ СУБПОПУЛЯЦИЙ
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Как уже говорилось, при исследовании попу-
ляций человека часто собирают данные, которые
организуют в соответствии с соподчинением суб-
популяций. У человека иерархическая структура
присуща, напомним, территориальной, этниче-
ской (генеалогической) и лингвистической клас-
сификациям популяций. Чтобы легче ориентиро-
ваться в получаемой при этом картине, рассмот-
рим абстрактную совокупность любых объектов
одной природы с иерархической группировкой по
нескольким уровням. При иерархической клас-
сификации все исходное множество объектов со-
ставляет высший уровень иерархии и разбивается
в зависимости от выбранного классификацион-
ного принципа на классы (группы), которые об-
разуют предыдущий уровень; каждый класс этого
уровня делится на подклассы, которые образуют
более низкий уровень, у которого каждый подкласс
аналогично разбивается на группы, соответствую-
щие нижеследующему уровню и т.д. Любой уровень
иерархии состоит из групп, представляющих собой
разбиение всего множества объектов, т.е. группы од-
ного уровня составляют все исходное множество.
Будем называть объекты самого низкого уровня
иерархии в используемом материале единицами
наблюдения. Когда информация о реально суще-
ствующих объектах низшего уровня отсутствует
(или игнорируется), в их качестве можно выбрать
объекты на одном и том же из более высоких
уровней иерархии, “забывая” о существовании
подразделенности таких “единиц”.

Каждой из полученных подобным образом
групп объектов присвоим цифровой идентифи-
катор, соответствующий ее положению в иерар-
хии. Он может быть построен, например, следую-
щим образом. Идентификатор отдельной группы
начинается с ее номера внутри множества групп
данного уровня и продолжается последователь-
ностью номеров вышестоящих групп, которым
“подчиняются” предыдущие. В результате любая
из групп однозначно определяется мультиномером
(идентификатором) в виде последовательности
из номеров групп все более высокого уровня,
подчиняющих все предшествующие. Логика по-
строения этой последовательности напоминает
написание почтового адреса (указывающего насе-
ленный пункт, район и область), а также принцип
генеалогической систематики биологических видов
и нумерацию в библиотечном систематическом ка-
талоге. Графически иерархическая классификация
отображается древовидной структурой.

У нас объектами являются субпопуляции, ска-
жем, села, группирующиеся в сельсоветы, райо-
ны и т.д. с соответствующими уровнями иерархии
1, 2, 3 … и составляющие всю метапопуляцию.
Подчинение одной субпопуляции другой означа-
ет вхождение первой в качестве составной части
во вторую с более высоким уровнем иерархии.
Обозначим номер конкретного села (первый уро-

вень) как s1; номер сельсовета (второй уровень),
куда входит село, как s2; номер района (третий
уровень), включающего указанные сельсовет и
село, как s3; и т.д. Тогда мультиномер s1.s2.s3. … од-
нозначно определяет рассматриваемое село среди
прочих сел первого уровня, s2.s3.s4. … идентифи-
катор сельсовета, si ≡ si.si + 1. … идентифицирует
субпопуляцию i-го уровня среди прочих таких же
субпопуляций внутри соответствующей группы
следующего уровня i + 1. Таким образом, индекс i у
si (si) дает уровень иерархии данной субпопуляции.

В результате субпопуляция s1 входит в s2, …, si
входит в si + 1 и т.д., т.е. субпопуляция некоторого
уровня иерархии включает в себя в качестве состав-
ной части соответствующие субпопуляции более
низкого уровня. Между объектами и их идентифи-
каторами имеется взаимно однозначное соответ-
ствие, и мы иногда будем писать идентификатор
вместо названия объекта (села, сельсовета и т.д.).
Кроме того, повторим, что множество субпопуля-
ций на каждом отдельно выбранном уровне
иерархии представляют собой разбиение всей ме-
тапопуляции, т.е. составляют ее целиком.

Данный способ нумерации, например, прило-
жим к концентрации x интересующей фамилии в се-
ле, которую будем обозначать как x(s1.s2.s3. …) ≡ x(s1),
а концентрацию фамилии в группе i-го уровня
как x(si.si + 1. …) ≡ x(si), где мультиномер si ≡ si.si + 1. …
содержит последовательность номеров групп
объектов, каждая из которых будет на единицу
более высокого уровня и содержит предыдущую.
Например, x(s3) = x(s3.s4.s5. …) дает концентрацию
фамилии в районе с номером s3, входящем в об-
ласть (следующий уровень) с номером s4, и т.д.

При этом на практике реальную подразделен-
ную метапопуляцию можно рассматривать как
теоретическую совокупность, а случайный выбор
из нее субпопуляций позволяет использовать ве-
роятностный подход, в частности говорить о ма-
тематических ожиданиях (проще говоря, о сред-
них значениях), дисперсиях и пр. В соответству-
ющем контексте некоторые из номеров {si} будут
рассматриваться как случайные величины, а не-
которые как фиксированные. Для наглядности
будем писать в мультиномере фиксированные ве-
личины после вертикальной черты. Тогда s1 в
x(s1|s2.s3…) является случайной величиной, значе-
ниями которой будут номера сел при условии их
выбора из фиксированного сельсовета с номером s2
(который находится внутри своего района с номе-
ром s3 и т.д.); x(si – 1|si) будет случайной величи-
ной, значениями которой являются концентра-
ции фамилии в субпопуляциях (i – 1)-го уровня
внутри фиксированной группы si.

Первый аргумент si – 1у x(si – 1|si) указывает на
случайно выбираемую субпопуляцию, а второй si на со-
держащую ее фиксированную группу следующего уров-
ня. Таким образом, x(si) – концентрация фамилии в
фиксированной субпопуляции si, а x(si – 1|si) – слу-
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чайная величина, принимающая значения концен-
траций фамилии в субпопуляциях уровня i – 1, вхо-
дящих в si. Иногда удобней использовать запись,
принятую для условных математических ожида-
ний, и рассматривать фиксированные номера как
условие, которое будем отделять вертикальной
чертой после обозначения случайной величины,
т.е. x(si – 1|si) и x(si – 1)|si обозначают одну и ту же
случайную величину.

СРЕДНИЕ ЗНАЧЕНИЯ КОНЦЕНТРАЦИИ 
ФАМИЛИИ И ДРУГИХ ХАРАКТЕРИСТИК

НА ОТДЕЛЬНЫХ УРОВНЯХ ИЕРАРХИИ
Субпопуляцию каждого уровня характеризует

концентрация рассматриваемой фамилии в ней.
Так, x(s2) обозначает концентрацию фамилии в
сельсовете s2. Она является математическим ожи-
данием (средним значением) концентрации фа-
милии в совокупности сел (со случайными номе-
рами {s1}) при условии принадлежности каждого
из них этому сельсовету с фиксированным номе-
ром s2. Термины “математическое ожидание” и
“среднее значение” являются взаимозаменяемыми.

Определение 1. Математическим ожиданием
E{x} распределения случайной величины x, которая
может принимать конечное число значений {xi} с веро-
ятностями {Pr(xi)}, называется константа, опреде-
ляемая как среднее взвешенное значение для {xi} вида

(1)

Напомним следующие свойства математического
ожидания

для любой константы c и любых случайных вели-
чин x и y (для произведения xy требуется незави-
симость сомножителей).

Далее для вычисления математических ожида-
ний мы будем широко использовать следующую
формулу полного математического ожидания слу-
чайной величины x:

(2)

Здесь A обозначает событие в {Ai}, в полной систе-
ме несовместимых случайных событий, реализу-
ющихся с вероятностями {Pr(Ai)} и таких, что обя-
зательно происходит одно из них; Ex{x|Ai} означа-
ет условное (условие пишем после вертикальной
черты) математическое ожидание для случайной
величины x (нижний индекс у E указывает на пе-
ременную, которая является случайной и по кото-
рой производится усреднение) при условии реали-
зации соответствующего случайного события Ai.
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Например, в искусственной ситуации, когда
полная система состоит из городских и сельских
жителей, средний вес жителя E{вес} равен
E{вес|житель города} ⋅ Pr(житель города) +
E{вес|житель села} ⋅ Pr(житель села). У нас при
случайном выборе субпопуляций (групп) в каче-
стве полной системы обычно рассматриваются
(непересекающиеся) субпопуляции {si} с одним и
тем же уровнем иерархии, вместе составляющие
всю метапопуляцию s.

Разбиением какого-либо множества называет-
ся его представление в виде объединения произ-
вольного количества попарно непересекающихся
непустых подмножеств. Ясно, что все части разбие-
ния совокупности s на любом уровне иерархии i об-
разуют полную систему случайных событий, реали-
зующихся при выборе наугад si из s. Каждую из
таких систем можно использовать в формуле пол-
ного математического ожидания (2) для случай-
ной величины.

Очевидно, что в любой совокупности, состоя-
щей из объектов с числовой характеристикой x,
среднее значение x в произвольной части сово-
купности выражается как среднее значение x для
объектов, входящих в эту часть. В подразделенной
популяции s концентрация фамилии x(si) в груп-
пе si выражается через концентрации входящих в
si субпопуляций {s1}, единиц наблюдения, по
формуле математического ожидания как

где {x(s1)|si} обозначает математическое ожида-
ние случайной величины x(s1|si), принимающей
значения концентраций фамилии в субпопуля-
циях {s1} при выборе наугад s1 из si; нижний ин-
декс у  служит для облегчения ориентации в
уровне иерархии субпопуляций, выбор которых
случаен и по которым происходит усреднение;
Pr(s1|si) – вероятность случайного выбора субпо-
пуляции s1 при условии, что выбор производится
из группы si; суммирование осуществляется по
всем таким субпопуляциям {s1} в группе si. Для
фамильных данных x(si) – это математическое
ожидание концентрации фамилии в случайно
выбранном селе s1 внутри si (это среднее взвешен-
ное значение x(s1) с весами {Pr(s1|si)} для концен-
траций {x(s1|si)} в селах {s1}).

Аналогично можно определить значение про-
извольной функции от концентрации фамилии
g(x(s2)) в субпопуляции второго уровня s2 как ма-
тематическое ожидание значений g в составляю-
щих s2 субпопуляциях первого уровня {s1}. Для
уровня i функция g(x(si)) также определяется зна-
чениями g в {si – 1}, составляющих si, и g(x(si)) дает
среднее значение как для набора {g(x(si – 1))}, так и
для соответствующего набора {g(x(s1))} из {s1}, со-
держащихся в si. Например, когда роль g играет x,
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то получим приведенную ранее формулу для x(si).
Выше мы применили одно и то же обозначение s1
к разным субпопуляциям {s1} первого уровня,
случайно выбираемым из si, так как x(s1|si) – слу-
чайная переменная величина, принимающая зна-
чения {x(s1)} с вероятностями {Pr(s1|si)}. Один из
способов фиксировать конкретную субпопуля-
цию состоит в присваивании ей номера. Тогда {s1}
представимо как {sk1}, где k нумерует субпопуля-
ции данного первого уровня.

Замечание 1. Пусть рассматривается совокуп-
ность s объектов {s1}, разбитая на произвольные
(непересекающиеся) части {s2}, и для каждого из
объектов {s1} определена числовая характеристика
x = x(s1).

Тогда математическое ожидание E{x(s1)} для зна-
чений x во всей совокупности s равно среднему значению
для математических ожиданий {x(s1)|sj2} ≡ x(sj2)
значений x в отдельных ее частях:

(3)

где j нумерует части {s2} = {sj2} рассматриваемого
разбиения, Pr(sj2|s) обозначает вероятность случай-
ного выбора sj2 из s.

Доказательство. Напомним, что если дана со-
вокупность s объектов {s1} с числовым признаком
x(s1), то средним значением x в ней по определе-
нию (1) будет E{x(s1)} ≡ {x(sk1)|s}. Покажем, что

Например, когда объектами являются индивиду-
умы, характеризуемые своим весом x(s1), то эта
формула для E{x} дает средний вес индивидуума.
В рамках фамильных исследований объектами
(единицами наблюдения) в совокупности (метапо-
пуляции) являются субпопуляции {s1}, а числовым
признаком объекта (субпопуляции) s1 служит кон-
центрация x(s1) рассматриваемой фамилии в s1.
При выборе наугад субпопуляции s1 из s значение
x(s1) будет случайной величиной со значениями
{x(sk1)}, наблюдаемыми в субпопуляциях первого
уровня, занумерованными индексом k.

Так как математическое ожидание E{x(s1)} явля-
ется взвешенной суммой значений {x(s1)}, то оно не
зависит от порядка слагаемых. Поэтому можно рас-
положить составляющие математическое ожидание
E{x(s1)} слагаемые блоками, соответствующими ча-
стям разбиения совокупности s на {sj2}. Здесь sj2
обозначает j-ю часть совокупности s, состоящую
из надлежащих {s1} = {sk1}, где k нумерует объекты
внутри {sj2}. Другими словами, в соответствую-
щем контексте s1 (s2) является случайной пере-
менной со значениями {sk1} ({sj2}).
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При суммировании по переменной s1 в случае
упорядочивания по j расположения блоков сна-
чала получим взвешенную сумму слагаемых, со-
ответствующих первой части s12 разбиения, потом
сумму для второй части s22 и т.д. В итоге матема-
тическое ожидание x для всей подразделенной со-
вокупности, разбитой на части {sj2}, находится
суммированием внутри очередного блока (по s1 в
соответствующей части) и по самим блокам (т.е.
по частям совокупности, пока они не будут ис-
черпаны). В результате получаем сумму по всем s1
из s, иначе говоря, по всем k:

Здесь Pr(sk1|s) обозначает вероятность случайного
выбора sk1 из s, т.е. выбора соответствующего объ-
екта s1. Учтем, что согласно очевидному варианту
формулы (2) вероятность выбора наугад sk1 из s
выражается через вероятности выборов sk1 из sj2 и
sj2 из s как

В результате подстановки 
вместо Pr(sk1|s) в x(s) и изменения порядка сумми-
рования получаем

Здесь при каждом j суммирование по k (суммирова-
ние по sk1) идет не по всей совокупности, а внутри ее
j-й части (внутри блока j). Согласно определению (1)
внутреннее суммирование дает среднее значение x в
субпопуляции sj2  ≡ x(sj2)), а
внешнее суммирование по j (по sj2) дает сумму по

блокам  Таким образом полу-
чаем сумму по всем {s1} в s. Тем самым среднее
значение x(s1) во всей подразделенной совокуп-
ности выражается через средние величины {x(sj2)}
в составляющих ее частях {sj2} как x(s)} ≡ E{x} =

 ◄

Теперь обратимся к иерархически подразде-
ленным совокупностям. У нас иерархическая
структура разбиений означает, что любая часть sji
разбиения состоит, в свою очередь, из частей сле-
дующего более низкого уровня иерархии, разби-
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тых иерархически вплоть до неподразделенных
единиц наблюдения {s1}.

Следствие 2. Пусть разбиение совокупности s на
части {sji, j = 1, 2, …} является иерархическим, ин-
декс i = 1, 2, … у sji обозначает уровень иерархии, а
j – номер части разбиения на этом уровне. Поло-
жим, что каждая часть sji характеризуется соот-
ветствующим средним значением x(sji) числового
признака x.

Тогда x(sji) выражается через {x(skm), k = 1, 2, … },
т.е. через средние значения x в содержащихся в sji
частях {skm} одного и того же (более низкого) уровня
m < i, как

и при m = 2, 3, …

(4)

где индекс типа km у Ekm{x(skm)|sji)} указывает на
операцию усреднения {x(skm)} по k, когда уровень
иерархии m фиксирован и на нем случайно выбира-
ется субпопуляция skm, входящая в состав sji, k = 1,
2, 3, … .

Доказательство. Напомним, что в доказанном
выше замечании разбиение совокупности на блоки
произвольно. Например, при ее иерархической
подразделенности такое разбиение sji может состо-
ять из частей на (i – 1)-м уровне и среднее значение x
для sji является средним для средних значений x
(обозначаемых x(sk i – 1)) для частей {sk i – 1}, входя-
щих в sji на уровне иерархии i – 1. В частном слу-
чае, когда выбран уровень m = i – 1, имеем

Точно так же можно выразить среднее значе-
ние x(sk i – 1) для x в части совокупности sk i – 1 как
En i – 2{x(sn i – 2)|sk i – 1}, где n нумерует части разбие-
ния sk i – 1, откуда

Если продолжить эту процедуру, то далее получим,
что

т.е.

Формула полного математического ожидания (2)
верна для любой случайной величины, и выше
она использовалась на примере иерархически
подразделенной совокупности, где фигурировала
случайная величина x. В контексте изучения фа-
мильной структуры мы интерпретируем x как
концентрацию фамилии в соответствующей суб-
популяции. В дальнейшем будут рассматриваться
функции от x, например x2 или вероятность
Hs(x(s)) случайной встречи индивидуумов с раз-
ными фамилиями, и случайной величиной может
быть произвольная функция g(x(s)).

Очевидно, когда g равняется x, x2 или Hs, то в
субпопуляции уровня иерархии i концентрация x(si)
фамилии, ее (средний) квадрат или вероятность
Hs случайной встречи двух индивидуумов с раз-
ными фамилиями согласно (4) находятся как

при g(x(si)) = Hs(x(si)). Здесь Pr(s1|si) – вероят-
ность случайного выбора субпопуляции s1 из суб-
популяции si; суммирование осуществляется по
всем s1 из si.

ДИСПЕРСИЯ В ИЕРАРХИЧЕСКИ 
ПОДРАЗДЕЛЕННОЙ МЕТАПОПУЛЯЦИИ
В метапопуляции с иерархической структурой

подразделенности на каждом из уровней существу-
ет в общем случае своя фамильная дивергенция суб-
популяций. По аналогии с анализом неподразде-
ленной популяции [1, 2] в качестве характеристик
дивергенции в совокупности субпопуляций можно
использовать дисперсии концентраций фамилий
и вероятности случайных встреч индивидуумов с
одинаковыми и с разными фамилиями.

Повторим, что когда рассматривается реальная
группа субпопуляций с фиксированными состояни-
ями, то при случайном выборе одной из них будем
использовать вероятностную технику для вычисле-
ния интересующих нас (скажем, средних значений,
дисперсий) характеристик. При этом средние зна-
чения используются как математические ожида-
ния для описания status quo метапопуляции без
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предположения о ее состоянии как случайной вы-
борки из некоторой теоретической совокупности.

Напомним определение дисперсии.
Определение 2. Дисперсией V(x) случайной вели-

чины x называется константа, определяемая фор-
мулой

(5)

Таким образом, дисперсия является средним
квадратом расстояния между случайным значе-
нием x и математическим ожиданием E{x} и, как
хорошо известно, равна разности между средним
квадратом E{x2} и квадратом среднего (E{x})2. У
нас дисперсия концентрации фамилии характе-
ризует фамильную дивергенцию субпопуляций и
важна также из-за ее связи с генетической дивер-
генцией и с коэффициентом инбридинга (см., на-
пример, [1, 2]). Напомним, что дисперсия случай-
ной величины x(si|si + 1) это у нас дисперсия концен-
трации x, наблюдаемой в субпопуляции si при
выборе наугад si из si + 1.

Мультиномер в качестве идентификатора
можно использовать не только вместе с концентра-
циями фамилий, но и с другими характеристиками
состояния популяций, например с дисперсиями. В
соответствии с принятыми нами обозначениями
x(si|si + 1) является случайной величиной, прини-
мающей значения {x(si)}, где x(si) – концентрация
рассматриваемой фамилии в субпопуляции si
внутри si + 1. Обозначим через Vs(x(si|sji + 1)) диспер-
сию случайной величины x (si|sji + 1), которая является
аргументом у Vs. Согласно определениям матема-
тического ожидания {x(si)|sji + 1} и дисперсии
Vs(x(si|sji + 1)) для распределения концентрации
фамилии по субпопуляциям i-го уровня {si}, вхо-
дящим в sji + 1, т.е. для случайной величины x(si|sji + 1),
имеем с учетом (5)

(6)

Здесь к символу дисперсии V (и далее к стандарт-
ным в биометрии обозначениям других статистиче-
ских характеристик) добавляется буква s для напо-
минания, что речь идет о фамилиях, а не об аллелях
в субпопуляциях.
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ПОЛНАЯ, МЕЖГРУППОВАЯ
И ВНУТРИГРУППОВАЯ ДИСПЕРСИИ

В подразделенной на группы популяции выде-
ляют несколько типов дисперсии: полную (общую)
во всей метапопуляции, межгрупповую (диспер-
сию распределения средних значений признака
по группам) и внутригрупповую дисперсии число-
вого признака. Поясним это следующим искус-
ственным примером. Рассмотрим простейшую
иерархическую систему из изучаемых в отноше-
нии веса жителей сельсовета, состоящего из сел
(единицей наблюдения является отдельный жи-
тель, характеризуемый значением своего веса).
Тогда имеются три типа совокупностей: полная
(общая) совокупность значений веса у всех жите-
лей сельсовета, совокупность средних значений
веса жителей в отдельных селах сельсовета и со-
вокупности значений веса у жителей внутри от-
дельных сел сельсовета.

Соответственно будет три типа дисперсий:
полная (общая) дисперсия значений веса для всех
жителей сельсовета (дисперсия веса у единиц на-
блюдения при отсутствии у них какой-либо груп-
пировки), межгрупповая дисперсия средних зна-
чений веса жителей его сел и внутригрупповая
дисперсия веса жителей отдельного села (сельсо-
вет в целом характеризует средняя внутригруппо-
вая дисперсия для его сел).

В нашем случае анализа фамилий на популяци-
онном уровне единицей наблюдения является от-
дельное село s1, характеризуемое теперь не весом,
а концентрацией рассматриваемой фамилии x(s1)
для жителей села s1 в целом; села группируются в
сельсоветы {s2} с концентрациями фамилии в них
{x(s2)}, а сельсоветы образуют некоторый район s3
с концентрацией фамилии (общим средним зна-
чением концентрации) в нем x(s3). Очевидно, все
вместе села (субпопуляции первого уровня) дают
район, точно так же как его дают и все сельсоветы
(субпопуляции второго уровня), вообще все суб-
популяции любого отдельного уровня образуют
метапопуляцию целиком. Для наугад выбранной
субпопуляции s1 из sj2 концентрация фамилии в s1
будет случайной величиной x(s1|sj2) с математиче-
ским ожиданием x(sj2), равным среднему значе-
нию концентрации фамилии в селах {x(s1)}.

Рассмотрим общее математическое ожидание
концентрации рассматриваемой фамилии в рас-
пределенной по району s3 иерархически подраз-
деленной метапопуляции. Она состоит из субпо-
пуляций сельсоветов и сел с мультиномерами {s2},
{s1}, соответствующими уровням иерархии 1 и 2.
Концентрации интересующей фамилии в них обо-
значены как {x(s2)} и {x(s1)}. Согласно ранее изло-
женному x(sj2) ≡ {x(s1)|sj2}, а x(s3) ≡ {x(s2)|s3}.
Полная дисперсия (по несгруппированным едини-
цам наблюдения (селам)) – это дисперсия распре-

1
Es 2

Es
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деления значений концентрации фамилии {x(s1)|s3}
по селам всего района.

Распределение концентрации фамилии {x(s2|s3)}
по субпопуляциям второго уровня (сельсоветам)
характеризуется не только средней концентрацией
x(s3) (математическим ожиданием), но и межгруп-
повой дисперсией Vsbetw(x(s2|s3)), отражающей фа-
мильную дивергенцию субпопуляций {s2} друг от
друга (по сельсоветам). Эту межгрупповую дис-
персию можно представить согласно (6) как раз-
ность среднего квадрата и квадрата среднего:

Дивергенция обычно существует между субпо-
пуляциями {s2} как на данном втором уровне, так
и между входящими в отдельные группы {s2} суб-
популяциями {s1} на единицу меньшего уровня
(между селами {s1} внутри каждого сельсовета).
Она характеризуется внутригрупповыми диспер-
сиями {Vsin(x(s1|sj2))}. Для отдельной субпопуляции
sj2 внутригрупповая дисперсия концентрации име-
ет вид

Средней внутригрупповой дисперсией (сред-
ней дивергенцией концентрации фамилии по се-
лам {s1} внутри сельсовета s2 из района s3) будет

так как  =  соглас-
но (4).

Данные типы дисперсий для трех уровней
иерархии обобщаются на случай метапопуляции
sm с m уровнями иерархии. На каждом уровне k
находятся субпопуляции {sk}, вместе составляю-
щие метапопуляцию sm и объединяемые в группы,
представляющие субпопуляции {sjk + 1, j = 1, 2, …}
следующего (k + 1)-го уровня иерархии, где j нуме-
рует субпопуляции с уровнем иерархии k + 1. Рас-
пределение концентрации x(sk) рассматриваемой
фамилии внутри этих групп характеризуется сред-
ним значением  = x(sjk + 1) и диспер-
сией Vs(x(sk|sjk + 1)), т.е. обозначение Vsin(x(sk|sjk + 1))
относим к дисперсии распределения концентра-
ции x(sk) фамилии по субпопуляциям уровня k <
< m внутри sjk + 1. При этом можно использовать те
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же самые типы дисперсии, что и ранее в простей-
шем случае.

Под полной (общей) дисперсией распределения
концентрации фамилии по всей метапопуляции
sm понимается дисперсия распределения концен-
трации по несгруппированным субпопуляциям
{s1} уровня единицы наблюдения (обычно отно-
симым к первому уровню {s1}), т.е. для всей мета-
популяции sm при отсутствии в ней группировок.
Эта дисперсия обозначается как Vstot(x(s1|sm)). В
качестве условно неподразделенной единицы на-
блюдения может быть выбрана популяция и более
высокого уровня иерархии k, 1 < k < m (скажем, при
отсутствии данных об уровнях ниже k, либо из на-
учных интересов).

Дисперсия распределения концентрации фа-
милии по субпопуляциям (группам) {sk} из sm

называется межгрупповой дисперсией на уровне k < m.
Она характеризует фамильную дивергенцию на
данном уровне.

При подразделенности субпопуляций {sk} j-я
из них характеризуется своей внутригрупповой
дисперсией Vs(x(sk – 1|sjk)) =Vsin(x(sk – 1|sjk)) распре-
деления концентрации фамилии {x(sk – 1)} по суб-
популяциям {sk – 1} внутри sjk. Уровень k в целом
характеризуется средней внутригрупповой диспер-
сией Ws(x(sk – 1|sjk)):

(7)

т.е. средним значением для внутригрупповых дис-
персий у субпопуляций уровня k. Можно также
рассматривать разные уровни внутригрупповой
дисперсии, соответствующие дисперсиям рас-
пределения концентраций по соответствующим
субпопуляциям на уровне, меньшем k, вплоть до
дисперсии концентраций по субпопуляциям пер-
вого уровня {s1}.

Отметим неоднозначность при многоуровне-
вой иерархии таких понятий как межгрупповая и
внутригрупповая изменчивость без указания
уровня, с которым они соотносятся. Одна и та же
дисперсия распределения концентрации фамилии,
скажем, по сельсоветам является межгрупповой
при анализе на уровне района и внутригрупповой
на уровне области. В то же время рассматриваемая
дисперсия определяется однозначно по случай-
ному аргументу у Vs (стоящему перед вертикаль-
ной чертой). Таким образом, индексы betw, in у
дисперсий условны и служат для облегчения ориен-
тации в каком аспекте рассматривается соответ-
ствующая дисперсия в данном контексте, а аргу-
мент у Vs универсален. Он указывает на случайную
величину, дисперсией которой будет Vs. Стати-
стический смысл дисперсии Vs не зависит от ин-
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декса betw или in и определяется аргументом Vs,
(напомним, что в обозначении si|sjk символ si перед
вертикальной чертой рассматривается как случай-
ная величина со значениями {si} из sjk, i < k).

В единицах наблюдения (обычно субпопуля-
циях первого уровня) по определению отсутствует
или игнорируется подразделенность, поэтому у них
невозможно определение внутригрупповой дис-
персии. Наименьший уровень иерархии субпопуля-
ции, в которой внутригрупповая дисперсия реально
существует, равен двум. Субпопуляциями наимень-
шего уровня иерархии, в которых возможна средняя
внутригрупповая дисперсия  бу-
дут трехуровневые метапопуляции {s3}. Повторим,
что выражение средней внутригрупповой диспер-
сии  для s3 интерпретируется
следующим образом. Аргумент x(s1|s2) является
случайной величиной, принимающей значения,
равные концентрации фамилии в субпопуляции
s1, наугад выбранной из s2. Эта субпопуляция s2
сама случайно выбирается из субпопуляции s3.
Математическое ожидание дисперсии данной
случайной величины x(s1|s2) для распределения x
по s2 по определению является средней внутри-
групповой дисперсией 

Выражение средней внутригрупповой диспер-
сии  для субпопуляции более
высокого уровня k > 3 интерпретируется сходно.
Аргумент x(s1|s2) является случайной величиной,
принимающей значения, равные концентрации
фамилии в s1, наугад выбранной из s2, а субпопу-
ляция s2 сама случайно выбирается из субпопуля-
ции sjk. Математическое ожидание дисперсии
данной случайной величины x(s1|s2) по определе-
нию называется средней внутригрупповой дис-
персией субпопуляции s2 в sjk.

В более общем случае многоуровневой иерар-
хии вместо s2 можно взять si и определить сред-
нюю внутригрупповую дисперсию для si, на уров-
не i для субпопуляций внутри sjk, i < k. Средняя
внутригрупповая дисперсияна уровне i определя-
ется как  1 < i < k для j-ой суб-
популяции k-го уровня. Таким образом получаем
среднее значение дисперсии распределения кон-
центрации по неподразделенным и несгруппиро-
ванным субпопуляциям первого уровня внутри суб-
популяции si уровня i при случайном выборе si из sjk.
Такую дисперсию  ≡ Ws(x(s1|si)|sjk)
можно интерпретировать как ожидаемое значе-
ние дисперсии случайной величины x(s1|si), когда
si наугад выбирается из sjk.
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РАЗЛОЖЕНИЕ ДИСПЕРСИИ 
РАСПРЕДЕЛЕНИЯ КОНЦЕНТРАЦИИ 

ФАМИЛИИ ПО УРОВНЯМ ИЕРАРХИИ

Как известно из дисперсионного анализа (см.,
например, [12]), сумма квадратов отклонений зна-
чений признака от общепопуляционного средне-
го значения в популяции, подразделенной на
группы, равна сумме межгрупповых и внутриг-
рупповых сумм квадратов отклонений (называе-
мых в [12] вариациями). Соответствующие дис-
персии практически удовлетворяют тому же соот-
ношению, но при замене “сумма квадратов
отклонений” на “дисперсия”, а вместо “внутри-
групповая дисперсия” будет “средняя внутригруп-
повая дисперсия”, т.е. добавляется термин “сред-
няя”. В биометрии это соотношение известно как
правило сложения дисперсий. Мне не удалось най-
ти распространенный учебник биометрии, где
оно приведено, но по поисковому запросу в Ин-
тернете появляется множество ссылок. Согласно
этому правилу

в совокупности из нескольких групп произволь-
ных объектов с каким-либо числовым признаком x
общая (полная) дисперсия x во всей совокупности
равна сумме межгрупповой дисперсии (дисперсии
распределения средних значений x в группах) и сред-
ней внутригрупповой дисперсии (средней дисперсии x
внутри групп).

Понятно, что согласно приведенной формули-
ровке данное статистическое правило не зависит
от природы объектов и принципов их объедине-
ния в группы, которые могут быть произвольны-
ми. Правило выполняется не только для диспер-
сий, но и при совместном изучении нескольких
признаков для их матриц ковариаций. В любом
случае это правило может использоваться для
проверки безошибочности вычислений.

В случае анализа фамильной структуры данное
правило принимает следующий вид.

Замечание 3 (правило сложения дисперсий).
Пусть подразделенная метапопуляция s3 разбита
на субпопуляции {s2}, каждая из которых включает
непересекающиеся неподразделенные группы {s1},
являющиеся единицами наблюдения с концентраци-
ями рассматриваемой фамилии в них {x(s1|s2)}.

Тогда полная (общая) дисперсия Vstot(x(s1|s3)) рас-
пределения концентрации фамилии по несгруппирован-
ным единицам наблюдения {s1} во всей метапопуляции
s3 равна сумме межгрупповой дисперсии Vsbetw(x(s2|s3)),
характеризующей фамильную дивергенцию средних
значений концентраций {x(s2)} у субпопуляций {s2}, и
средней внутригрупповой дисперсии W(x(s1|s2)|s3) ≡
≡  характеризующей среднюю
фамильную дивергенциюx (s1) внутри субпопуля-
ций {s2}:

(8)
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Доказательство. Рассмотрим сумму указанных
дисперсий:

так как  =  соглас-
но (4), и после сокращения получаем общую дис-
персию Vstot(x(s1|s3)) = Vs(x(s1|s3)). ◄

Данное правило также справедливо по отноше-
нию к соответствующим матрицам ковариаций.

Рассмотрим правило сложения дисперсий
применительно к свойствам многоуровневых
иерархически подразделенных метапопуляций.
Пусть дана метапопуляция с m уровнями иерар-
хии, в которой в качестве единицы наблюдения
выбрана субпопуляция уровня n и выбран уро-
вень иерархии k: m > k > n (в рассмотренном выше
случае m = 3, k = 2, n = 1). Очевидно, все множе-
ство субпопуляций {sk} данного уровня (или лю-
бого другого) составляют метапопуляцию цели-
ком. Условно считаем, что единицы наблюдения
характеризуются только соответствующими кон-
центрациями фамилии, внутригрупповая дис-
персия в них либо отсутствует, либо сведений о
ней не имеется, наконец, она может игнориро-
ваться. Таким образом, мы допускаем произволь-
ное количество уровней иерархии и не требуем,
чтобы выбранные уровни k, n и m были соседними.
Рассмотрим, как выглядит правило сложения
дисперсий в этом случае.

Следствие 4. Пусть в иерархически подразделенной
метапопуляции sm с m уровнями иерархии выбраны в
качестве единицы наблюдения субпопуляции {sn}
уровня n и выбран уровень иерархии k, m > k > n с не-
пересекающимися субпопуляциями {sk}, вместе об-
разующими sm. Тогда в sm выполняется следующий ва-
риант правила сложения дисперсий.

Общая (полная) дисперсия Vstot(x(sn|sm)), понима-
емая как дисперсия распределения по всей метапо-
пуляции sm концентрации x интересующей фамилии
в субпопуляциях {sn}, рассматриваемых (условно)
как единицы наблюдения, разлагается в сумму

1) межгрупповой дисперсии Vsbetw(x(sk|sm)) рас-
пределения концентрации по составляющим sm суб-
популяциям {sk} на произвольном уровне k < m и

2) среднего значения  внутри-
групповой дисперсии Vsin(x(sn|sk)) распределения
концентрации фамилии {x(sn|sk)} по субпопуляциям-

единицам наблюдения {sn} внутри субпопуляций {sk}
уровня k (n < k):

(9)

Согласно данному правилу эти дисперсии зависи-
мы, и по значениям любой пары дисперсий определя-
ется значение третьей.

Доказательство. Распишем межгрупповую и
внутригрупповую дисперсии по формуле (6) как
разности среднего квадрата и квадрата среднего.
Например, для случайной величины x(sn|sk) сред-
нее значение будет равно x(sk) для соответствую-
щей субпопуляции sk согласно (3), а (внутригруп-
повой) дисперсией будет

Здесь под sk подразумевается какая-либо кон-
кретная субпопуляция уровня k (скажем, sjk с но-
мером j).

Межгрупповая дисперсия имеет вид Vsbetw(x(sk|sm)) =
 – x2(sm).

Найдем сумму межгрупповой и средней внут-
ригрупповой дисперсий:

поскольку  =  в со-
ответствии с (4), а после сокращения получаем

 – x2(sm), т.е. полную дисперсию
Vstot(x(sn|sm)). ◄

Понятно, что значение полной дисперсии за-
висит от выбора единицы наблюдения, и диспер-
сия будет наибольшей при неподразделенной
единице (не содержащей субпопуляций). Напри-
мер, когда единицей наблюдения является сель-
совет и соответственно имеется информация
только по концентрации фамилии в сельсоветах
{s2}, то общая дисперсия концентрации фамилии
в s3 совпадает с межгрупповой дисперсией распре-
деления концентрации по сельсоветам. При этом
выпадает неотрицательный вклад фамильной ди-
вергенции сел внутри сельсоветов, т.е. средний
внутригрупповой компонент . Это
может привести к существенному уменьшению
полной дисперсии, следовательно к занижению
показателя дивергенции субпопуляций внутри
района и вытекающему отсюда уменьшению
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оценки (см., например, [1, 2]) коэффициента ин-
бридинга популяции по фамильным данным,
максимальной при единице наблюдения мини-
мального уровня. Когда субпопуляции {sm – 1} яв-
ляются единицами наблюдения, то межгрупповая
дисперсия совпадает с полной.

Теперь обобщим рассмотренное правило. По-
кажем, что в случае иерархической подразделен-
ности метапопуляции с произвольным количе-
ством уровней иерархии полная дисперсия рас-
пределения концентрации фамилии разлагается
не только на межгрупповую и внутригрупповую
дисперсии, но последняя еще разлагается на ком-
поненты, соответствующие отдельным уровням.

Результат 5 (разложение полной дисперсии). В
иерархически подразделенной метапопуляции sm с
уровнями иерархии i = 1, 2, …, m полная (общая) дис-
персия Vstot(x(s1|sm)), т.е. дисперсия распределения
во всей подразделенной метапопуляции sm концен-
трации рассматриваемой фамилии (по несгруппи-
рованным и неподразделенным субпопуляциям {s1}
уровня единицы наблюдения), разлагается в сумму

1) межгрупповой дисперсии Vsbetw(x(sm – 1|sm)) рас-
пределения концентрации по субпопуляциям {sm – 1} в
sm и

2) средней внутригрупповой дисперсии
 распределения концентрации

по единицам наблюдения {s1} внутри отдельных суб-
популяций sm – 1;

3) эта средняя внутригрупповая дисперсия
 в свою очередь, разлагается

на сумму средних внутригрупповых дисперсий
 соответствующих отдель-

ным уровням иерархии {i}, т.е.

(10)

Доказательство. Рассмотрим иерархически
подразделенную метапопуляцию sm с m уровнями
иерархии. Непересекающиеся субпопуляции каж-
дого отдельного уровня i образуют всю метапопуля-
цию sm (дают ее разбиение на группы). Положим,
что в качестве единицы наблюдения выбраны суб-
популяции первого уровня {s1}, а затем второго
{s2}, и рассмотрим субпопуляции {sm – 1} уровня
m – 1 > 2. Полные (общие) дисперсии Vstot(x(s1|sm))
и Vstot(x(s2|sm)) концентрации фамилии в sm, когда
единицей наблюдения выбраны субпопуляции s1 и
s2 соответственно, выражаются согласно правилу

сложения дисперсий в виде (9) при n = 1, i = m – 1
как

Проанализируем как изменилась полная дис-
персия концентрации в sm в результате изменения
единицы наблюдения. Для этого найдем разность
∆12 приведенных дисперсий, где сократим члены
Vsbetw(x(sm – 1|sm)), распишем Vsin(x(s1|sm – 1)) соглас-
но (9) при n = 1, i = 2 и произведем дальнейшие
сокращения:

Подставим сюда Vsin(x(s1|sm – 1)) = Vs(x(s2|sm – 1) +
 согласно (9) при n = 1, i = 2 и

учтем, что по (4)  =

Точно так же находим, что изменением диспер-
сии концентрации фамилии в sm при переходе от
уровня единицы наблюдения s2 к s3 будет

Отсюда

Следовательно,

Аналогично при переходе от единицы наблюде-
ния уровня si к уровню i + 1 изменение дисперсии
будет равно  В результате по-
следовательности j – 1 таких шагов общая дис-
персия при единице наблюдения s1 выражается
через общую дисперсию при единице наблюде-
ния sj как
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Когда на последнем шагу j равно m – 1, получаем
полную дисперсию в виде следующего разложе-
ния:

где Vsbetw(x(sm – 1|sm)) = Vstot(x(sm – 1|sm)) = Vs(x(sm – 1|sm)),
так как значение дисперсии не зависит от индек-
сов betw или tot. ◄

Таким образом, разложение полной дисперсии
концентрации фамилии в случае иерархически
подразделенной трехуровневой метапопуляции
равно сумме межгрупповой и внутригрупповой
дисперсий и совпадает с правилом сложения дис-
персий (8). В случае метапопуляции с четырьмя
уровнями иерархии разложение полной диспер-
сии имеет вид

а при пяти уровнях

Здесь видно, что каждому уровню иерархии i со-
ответствует вклад в общую дисперсию, равный

Напомним об условности термина межгруп-
повая дисперсия. Так, например, межгрупповая
дисперсия V(x(sm – 1|sm) является внутригрупповой
для всей метапопуляции sm. Поэтому можно
сформулировать доказанный результат следую-
щим образом. Дисперсия распределения во всей
подразделенной метапопуляции sm концентрации
рассматриваемого аллеля по несгруппированным и
неподразделенным субпопуляциям {s1} уровня едини-
цы наблюдения, разлагается в сумму средних внут-
ригрупповых дисперсий  соответ-
ствующих отдельным уровням иерархии.

Ремарка 6. Доказанный результат остается вер-
ным, если заменить m – 1 на любой другой уро-
вень иерархии i (1 < i < m – 1).

Следствие 7. Если в иерархически подразделен-
ной метапопуляции sm с m уровнями иерархии в ка-
честве единицы наблюдения выбраны субпопуляции
уровня 1 < n < m – 1, то

1) из полной (общей) дисперсии Vstot(x(s1|sm)) рас-
пределения концентрации фамилии (10) по неподраз-
деленным субпопуляциям уровня единицы наблюдения
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{s1} выпадают неотрицательные вклады в диверген-
цию субпопуляций, соответствующие уровням ниже n
(внутригрупповые дисперсии ),

суммарно равные  В итоге
роль общей дисперсии при единице наблюдения {sn}
играет

При увеличении уровня иерархии у единицы измере-
ния от n до n + 1 < i полная дисперсия уменьшается
на 

2) полная дисперсия Vstot(x(sn|sm)), межгрупповая
Vs(x(si|si + 1)) и внутригрупповая 
дисперсии концентрации рассматриваемой фами-
лии, соответствующие уровню i < m, связаны соот-
ношением

откуда по значениям любых двух дисперсий можно
найти величину третьей;

3) при случайном формировании субпопуляций
следующего уровня i + 1 из групп на предыдущем i
межгрупповая дисперсия не возрастает (уменьша-
ется):

Доказательство опирается на полученные ра-
нее результаты.

1. Обоснование п. 1 совпадает с приведенным
выше, просто уровнем единицы наблюдения бу-
дет не первый, а n-й. Изменение полной диспер-
сии при увеличении уровня иерархии у единицы
измерения следует из формулы (10) разложения
Vstot.

2. Напомним, что множество субпопуляций на
каждом отдельном уровне i дает всю иерархиче-
ски подразделенную метапопуляцию sm, и каждая
из этих субпопуляций состоит из единиц наблю-
дения {s1}. Полная дисперсия согласно (9) пред-
ставима при n = 1, k = i как

т.е. равна сумме межгрупповой и средней внутри-
групповой дисперсий. Отсюда по величине лю-
бых двух дисперсий можно найти значение тре-
тьей.

При заданной полной дисперсии увеличение
(уменьшение) межгрупповой Vs(x(si|sm)) или внут-
ригрупповой  дисперсий концен-
трации рассматриваемой фамилии, соответствую-
щие уровню i < m, связаны соотношением
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где Vstot(x(s1|sm)) – полная дисперсия распределения
концентрации фамилии по неподразделенным суб-
популяциям уровня единицы наблюдения {s1}. По-
этому увеличение одной из них связано с уменьше-
нием в той же степени величины другой.

3. При переходе к более высокому уровню
иерархии межгрупповая дисперсия не возрастает
(уменьшается) при случайном формировании
групп. Чтобы избежать доказательства с громозд-
кими выкладками при гипергеометрическом рас-
пределении в выборках без возвращения, просто
укажем на интуитивное ожидание данного свой-
ства. Оно опирается на очевидное уменьшение
размаха изменчивости при усреднении в группе,
что приводит к устранению крайних вариантов. ◄

Правило сложения дисперсий верно не только
для совокупности субпопуляций, но и для совокуп-
ности s произвольных объектов (единиц наблюде-
ния) при ее разбиении на любые непересекающие-
ся группы {sji}. Пусть каждый объект характеризует-
ся значением x некоторого числового признака. В
частности, объектом может быть индивидуум, а
признаком его вес, разные группы, скажем, состоят
из индивидуумов с разными типами питания. На-
помним, что когда единицей наблюдения является
индивидуум, а вместо индивидуальных данных ис-
пользуются села, характеризуемые средним весом
жителей, то изучение изменчивости веса детализи-
руется до дисперсии среднего веса, а индивиду-
альная изменчивость остается как бы “за кад-
ром”. Чем мельче единица наблюдения и ее уро-
вень иерархии, тем полнее охват изменчивости.
При фамильных исследованиях выбор в качестве
единицы наблюдения административного района
означает уменьшение общей фамильной дивер-
генции на дивергенцию на уровнях сел и сельсо-
ветов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Для (мета)популяций человека типична иерархи-
ческая подразделенность на части (субпопуляции),
соответствующие классификации на базе админи-
стративно-территориального деления, скажем, се-
ло, сельсовет, район, область и т.д.; на основе генеа-
логического подхода, базирующегося на этногенезе;
или на использовании других принципов биоло-
гической классификации. Каждый уровень
иерархии представляет собой разбиение метапо-
пуляции на непересекающиеся субпопуляции,
суммарно составляющие всю ее и обладающие, в
свою очередь, иерархической структурой подраз-
деленности. Данной структуре как таковой при-
сущи специфические свойства изменчивости ко-
личественных признаков ее частей, независимые
от природы иерархической системы (например,
эти свойства будут и у системы из неживых объек-
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тов) и от факторов ее формирования (скажем, от
миграций).

Здесь важно исследование роли единицы на-
блюдения на дивергенцию количественных при-
знаков частей произвольной иерархической си-
стемы не обязательно биологической природы.
Сама единица допускается любой, лишь бы была
на одном из уровней иерархии рассматриваемой
системы. В частности, системой может быть ме-
тапопуляция из субпопуляций село, сельсовет и
так далее, а полученные результаты приложимы к
такому признаку, как концентрация фамилии в
популяциях человека, когда предметом изучения
служит распределение концентрации фамилии
по субпопуляциям системы.

Особый интерес представляет собой диспер-
сия распределения концентрации фамилии внут-
ри и между субпопуляциями как характеристика
фамильной дивергенции в метапопуляции. При
иерархической подразделенности на каждом
уровне иерархии будут в общем случае свои сред-
нее значение и дисперсия концентрации, которая
отражает фамильную дивергенцию субпопуляций
на соответствующем уровне. Изучение фамильной
дивергенции важно, так как при соответствующих
предположениях она отражает генетическую ди-
вергенцию и генетическую структуру метапопу-
ляции.

Проведенное исследование показывает, что
каждому отдельному уровню иерархии соответству-
ет неотрицательный вклад в полную (общую) дис-
персию концентрации в системе, равный среднему
значению внутригрупповой дисперсии распределе-
ния концентрации фамилии по его субпопуляциям.
Получено разложение общей дисперсии концен-
трации фамилии в метапопуляции по вкладам от-
дельных уровней, обобщающее правило сложения
дисперсий. Отсюда находится величина занижения
общей дисперсии, когда вместо неподразделенных
субпопуляций первого уровня иерархии (допустим,
сел) в качестве единиц наблюдения служат субпо-
пуляции более высокого уровня (скажем, районов).
Это позволяет судить о степени занижения оцен-
ки генетической дивергенции в метапопуляции в
результате игнорирования фамильной изменчи-
вости на низких уровнях иерархии.

Приложение найденных результатов к реаль-
ным данным наталкивается на определенные
трудности. Опишем одну из них и соответствующее
направление дальнейших исследований. Например,
рассмотрим проблемы, связанные с нарушением
иерархической структуры. Так, город не является
объединением непересекающихся сельских субпо-
пуляций, скажем, уровня сел или сельсоветов, т.е.
использование объединенных данных по городам
и сельским субпопуляциям нарушает иерархиче-
ский характер подразделенности метапопуляции.
Однако при отдельном изучении фамильной
структуры городов (сел) наблюдается их иерархи-
ческая группировка согласно административным
образованиям. В настоящее время городское на-
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селение России составляет порядка 74.56%, а
сельское только 25.44%. Требуются дополнитель-
ные исследования в отношении способов объеди-
нения получаемых таким образом фамильных
данных с учетом разного вклада указанных ком-
понентов. Соответственно необходим обосно-
ванный метод использования получаемых в итоге
результатов для выводов относительно генетиче-
ской структуры метапопуляции.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.
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Description of Divergence of Subpopulations in the Hierarchical System
under the Analysis of Isonymy. I. Variance as an Indicator of Divergence

V. P. Passekov*
Dorodnicyn Computing Centre, Federal Research Center “Computer Science and Control”

of Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
*e-mail: pass40@mail.ru

We consider (typical for human) metapopulations with a hierarchical subdivision into parts (subpopulations)
corresponding to the classification of subpopulations on the basis of administrative-territorial division (for
example, a village, a village council, a district, a region, and so on); on the basis of genealogical approach
grounded in ethnogenesis; and also on other principles of biological classification. Each level of the hierarchy
is a partition of the metapopulation into nonintersecting subpopulations, which in total make up all of it and,
in turn, have a hierarchical structure of partion. The properties of variability of the quantitative trait of sub-
populations under a hierarchical structure are studied using the example of such a trait as the concentration
of some surname. The distribution of the concentration of the surname over subpopulations is analyzed, it is
characterized at each level by its mean value and variance, which reflects the surname divergence of subpop-
ulations at the corresponding level. The study of surname divergence is important, since, under appropriate
assumptions, it reflects the genetic divergence and the genetic structure of the metapopulation. It is shown
that each separate level of the hierarchy corresponds to a non-negative contribution to the total variance,
equal to the average value of the intragroup variance of the distribution of the concentration of the surname
by its subpopulations. The decomposition of the total variance of the concentration of the surname in the
metapopulation by the contributions of individual levels is obtained, generalizing the rule for addition of vari-
ances. The value of the underestimation of the total variance is found, when, instead of unsubdivided subpop-
ulations of the first level of the hierarchy (say, villages), subpopulations of a higher level (say, districts) serve
as observation units. This makes it possible to judge the degree of underestimation of the assessment of genetic
divergence in the metapopulation as a result of ignoring the surname variability at the low levels of the hier-
archy. The entire population is divided into two components with a hierarchical structure of subdivision: rural
and urban residents. The results of this work are equally applicable to each of them.

Keywords: hierarchical structure of populations, metapopulations, concentration of surname in human sub-
populations, decomposition of surname concentration variance by hierarchy levels.
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CEP (C-Terminally Encoded Peptides) – посттрансляционно-модифицируемые пептидные гормоны,
играющие важную роль в развитии растений. Пептиды CEP известны прежде всего как регуляторы
развития корневой системы, активирующиеся в ответ на действие абиотических стрессовых факторов,
в частности, на недостаток азота. У картофеля представители семейства СЕР к настоящему времени не
были охарактеризованы. В нашей работе мы идентифицировали 17 генов СЕР в геноме картофеля (Sola-
num tuberosum L.). C помощью общедоступных данных транскриптомных исследований мы оценили
уровни экспрессии генов СЕР в различных органах картофеля, а также показали, что экспрессия неко-
торых генов СЕР зависит от уровня азота в среде. Дальнейшее изучение генов СЕР у картофеля позволит
расширить наше понимание роли сигнальных пептидов в развитии картофеля.

Ключевые слова: картофель, гены CEP, пептиды CEP, азотный сигналинг, азот.
DOI: 10.31857/S0016675822060078

Значительную роль в развитии растений играют
регуляторные пептиды: передавая информацию от
клетки к клетке, они координируют процессы про-
лиферации и дифференцировки клеток, а также
ответы на внешние стимулы. Некоторые регуля-
торные пептиды растений способны к дальнему
транспорту по проводящим тканям и таким обра-
зом, задействованы в коммуникации между раз-
ными органами растения [1]. К таким пептидам, в
частности, относятся пептиды CEP (C-Terminally
Encoded Peptides); для некоторых представителей
этого семейства показана способность транспор-
тироваться по ксилеме из корня в побег и таким
образом опосредовать системный ответ на недо-
статок азота в почве [2]. Гены семейства CEP най-
дены как среди цветковых, так и голосеменных
растений, а также обнаружены у галловых нема-
тод, вызывающих мелойдогиноз [3, 4]. Продукта-
ми генов CEP являются белки-предшественники,
содержащие сигнальный домен на N-конце, один
или несколько консервативных доменов CEP и
вариабельный домен между ними [3–5]. В про-
цессе посттрансляционных модификаций белки
гидроксилируются по нескольким остаткам про-
лина и подвергаются протеолизу до образования
зрелого пептида, последовательность которого
включает лишь консервативный домен CEP дли-

ной 15 аминокислот. Пептиды СЕР регулируют
рост корней и побегов растений, а также оказыва-
ют влияние на развитие боковых корней и сим-
биотических клубеньков у бобовых растений [5–
7]. Также было показано влияние пептидов CEP
на процессы поглощения азота растением за счет
системной регуляции экспрессии генов, кодиру-
ющих нитратные транспортеры [2].

Данные транскриптомных исследований и
анализ регуляторных областей генов CEP у ряда
растений позволили предположить, что роль ге-
нов CEP в развитии растений не ограничивается
их участием в ответе на дефицит азота, и пептиды
CEP, вероятно, являются важными регуляторами
ответа на различные абиотические стрессовые
факторы [8]. Однако роль генов CEP была изучена
лишь у отдельных представителей цветковых рас-
тений. В частности, у картофеля к настоящему
моменту не были охарактеризованы представите-
ли этого семейства генов. В связи с этим, целью
нашего исследования стала идентификация и
анализ экспрессии генов CEP у вида Solanum tu-
berosum L. (StCEP). Картофель является важной
сельскохозяйственной культурой благодаря его
способности образовывать клубни. Известно, что
наличие азота в среде является одним из ключе-
вых факторов, регулирующих развитие клубней у
картофеля, в частности, высокая концентрация
азота в среде задерживает клубнеобразование [9].
Поскольку пептиды CEP известны как важные
участники ответа на недостаток азота в среде,

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна
по doi 10.31857/S0016675822060078 для авторизованных
пользователей.

УДК 575.1

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ

EDN: MEALWC
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представляется целесообразным изучение воз-
можной роли этих регуляторов в развитии клуб-
ней у картофеля.

Для идентификации генов CEP у картофеля мы
провели поиск их последовательностей в геноме
картофеля SolTub 3.0 (Ensembl:GCA_000226075.1) с
использованием всех известных генов CEP, выяв-
ленных ранее в работе [3], с помощью алгоритма
tblastx. Также был произведен поиск доменов
CEP в последовательностях картофеля с помо-
щью программ Multiple Expectation Maximization-
for MotifElicitation (MEME) (v. 5.4.1), Find Individ-
ual Motif Occurrences (FIMO) (v. 5.4.1) и Motif
Alignment&Search Tool (MAST) (v. 5.4.1) [10] с ис-
пользованием доменов СЕР, обнаруженных в ис-
следовании [3]. Полученные последовательности
были проанализированы на наличие сигнального
домена на N-конце с помощью программы Sig-
nalIP (v. 5.0) [11]. Результатом проделанной рабо-
ты стало обнаружение 17 последовательностей
StCEP (Прилож., табл. 1). Локализация генов
StCEP на хромосомах была визуализирована с по-
мощью программы MapInspect (http://www.softs-
ea.com/download/MapInspect.html). При этом
оказалось, что девять генов StCEP располагаются
на одной хромосоме (рис. 1,а). Среди них: гены
StCEP3 и StCEP9 располагаются в непосредствен-
ной близости друг от друга, а гены StCEP1, 6, 7, 13
образуют большой кластер из тандемно располо-
женных генов.

На основании нуклеотидных последовательно-
стей были определены аминокислотные последова-
тельности белков StCEP. Аминокислотные после-
довательности СЕР выравнивали в программе
Ugene [12], и на основании выравнивания было по-
строено филогенетическое дерево методом макси-
мального правдоподобия в программе MEGA11 c
bootstrap-поддержкой в 1000 реплик. Среди белков
StCEP оказались как белки, содержащие только
один домен CEP (StCEP1–13), так и мультидомен-
ные белки, содержащие два (в случае StCEP15, 16)
или четыре (в случае StCEP14) консерватиных до-
мена CEP. Так оказалось, что белок StСЕР14 со-
держит четыре практически идентичных по по-
следовательности домена СЕР (рис. 1,б). После-
довательности доменов CEP в пределах
мультидоменных белков StCEP15 и StCEP16 ха-
рактеризуются более выраженными различиями
по аминокислотной последовательности, при
этом отдельные домены из разных мультидомен-
ных белков StCEP, обозначенные нами как St-

CEP15a и StCEP16b, демонстрируют высокое
сходство по последовательности и различаются
только по одной аминокислоте (рис. 1,б). Ранее в
работе H.A. Ogilvie с соавт. было отмечено, что
консенсусная аминокислотная последователь-
ность пептидов СЕР у представителей семейства
пасленовые отличается от последовательностей
CEP, характерных для других семейств растений
[3]. В связи с этим можно предположить, что
конкретные функции выявленных нами пепти-
дов СЕР у картофеля могут отличаться от описан-
ных ранее для других видов растений.

Мы проанализировали транскриптомы листьев
и корней трех сортов картофеля, выращенных в
почве с азотом (3.3 кг/100 м2 мочевины) и без него,
доступные в базе данных NCBI (проект номер
PRJNA511561), данные представлены в трех повтор-
ностях. Исследователями в работу были взяты сорта
картофеля, различающиеся по эффективности по-
глощения и использования азота. Эффективность
поглощения азота соответствует доле доступного
азота в почве, которая была поглощена растением.
Эффективность использования рассчитывается как
урожай клубней, деленный на накопленный азот
во всем растениям. Так, картофель сорта “Yanshu 4”
эффективно поглощает азот, но имеет низкую эф-
фективность его использования, сорт “Xiabodi” (cv.
Shepody) характеризуется средними показателя-
ми эффективности поглощения и использования,
а сорт “Chunshu 4” имеет малую эффективность
поглощения и высокую – использования [13].

Так как выявленные нами гены StCEP не анно-
тированы в геномах картофеля, мы заново прово-
дили анализ данных секвенирования. Качество
прочтений проверяли с помощью программы
FastQC (v. 0.11.9) [14] и визуализировали отчеты
программы FastQC с помощью программы MultiQC
[15]. Из сырых данных секвенирования удаляли
адаптеры с помощью программы Trimmomatic-0.39
[16]. Подсчет количества прочтений на транскрип-
том картофеля, в который нами были включены
транскрипты генов StСЕР, проводили с помощью
программы kallisto (v. 0.46.2) [17]. Дифференциаль-
но экспрессирующиеся гены (p_value < 0.01,
log2FoldChange>|1|, минимальное количество
прочтений – десять) находили с помощью пакета
DeSeq2 (v. 1.34.0) [18] в программе R 4.1.1 [19]
(Прилож., табл. 2). Среди генов StCEP дифферен-
циально экспрессировались всего два гена –
StCEP15 и StCEP17. У сорта “Yanshu 4”, который
эффективно поглощает азот, но имеет низкую
эффективность использования азота, значимое
снижение количества транскриптов гена StCEP17

Рис. 1. Характеристика генов и пептидов СЕР картофеля. а – локализация на хромосомах генов СЕР картофеля, б –
филогенетическое дерево и выравнивание аминокислотных последовательностей пептидов СЕР картофеля Solanum
tuberosum (StCEP). Латинские буквы (a–d) рядом с названиями пептидов обозначают различные домены CEP, выяв-
ленные в пределах одного белка-предшественника. в – Log2 значения ТPM (TranscriptsPerMillion) для генов CEP кар-
тофеля, растущих в условиях большого (4 мM, +N) и малого (0.2 мM, –N) содержания азота в среде. Желтым цветом
обозначены ТPM равные 0.
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наблюдали в корнях в условиях наличия азота
(log2FoldChange = –1.19, padj < 0.025), и, соответ-
ственно, при недостатке азота уровень экспрес-
сии этого гена в корнях был выше.

Известно, что у резуховидки экспрессия ряда
генов СЕР активируется в корнях при недостатке
азота, и пептиды СЕР увеличивают эффектив-
ность поглощения азота корнями за счет их уча-
стия в активации экспрессии генов нитратных
транспортеров. Более высокий уровень экспрес-
сии гена StСЕР17 в корнях сорта “Yanshu 4” в
условиях нехватки азота может свидетельствовать
о том, что пептид StСЕР17 также может регулиро-
вать поглощение нитрата при недостатке азота.
При этом у сорта “Chunshu 4”, который характе-
ризуется малой эффективностью поглощения и
высокой эффективностью использования азота,
выявлено значимое увеличение количества тран-
скриптов гена StCEP15 (log2FoldChange = 2.77,
padj < 0.003) в листьях в условиях наличия азота.
Тот факт, что экспрессия StCEP15 возрастает в
листьях, но не в корнях (при наличии азота в сре-
де) позволяет предположить, что соответствую-
щий пептид вероятно не задействован в передаче
сигнала об изменении уровня азота в среде от
корней в побег; и он может выполнять иные
функции в ответе на изменение содержания азота
в среде.

В работе [20] были также секвенированы тран-
скриптомы картофеля, растущего на среде с вы-
соким (4 мM) и низким (0.2 мM) содержанием

азота. Азот был представлен в двух формах NO3− и

NH4+. В анализ были взяты разные органы карто-
феля: побеги, столоны и корни картофеля сорта
“Kufri Jyoti”, который выращивали в условиях
аэропоники [20]. В ходе данного исследования
были секвенированы транскриптомы для образ-
цов из одной повторности (проект номер
PRJNA529319). Мы проанализировали данные,
полученные в работе [20], по алгоритму, описан-
ному выше. В результате этого получили значе-
ния уровней экспрессии генов, выраженные в ви-
де единиц ТPM (TranscriptsPerMillion) (доп. табл. 3),
сгенерированные программой kallisto (v. 0.46.2)
[17]. Гены StCEP1, StCEP5, StCEP11 и StCEP14 мы
исключили из анализа в связи с отсутствием тран-
скриптов этих генов во всех анализируемых орга-
нах. Для остальных генов была построена тепло-
вая карта уровней экспрессии генов, выраженных
в единицах Log2 от значения ТPM, что было сде-
лано с помощью функции heatmap.2 [21] из паке-
та gplots (https://github.com/talgalili/gplots) в про-
грамме R 4.1.1 [19] (рис. 1,в).

Гены были кластеризованы в соответствии с
характером их экспрессии. Интересно отметить,
что пять генов StCEP (StCEP2, 10, 13, 15, 17) про-
демонстрировали высокий уровень экспрессии в
столоне картофеля, однако бóльшая часть генов
StCEP все же экспрессировалась в корнях, при
этом ген StCEP2 экпрессировался на относитель-
но высоких уровнях как в столонах, так и в кор-
нях. Было обнаружено изменение экспрессии не-

которых генов StCEP при выращивании растений
при разных условиях среды – с высоким и низким
содержанием азота. Так, в побеге увеличивается
количество транскриптов генов StCEP15 и
StCEP17 и уменьшается экспрессия StCEP2 при
сравнении транскриптомов растений, растущих с
малым содержанием азота, и транскриптомов
растений, растущих с высоким содержанием азо-
том. При этом результаты двух проанализирован-
ных транскриптомов схожи. Так, экспрессия гена
StCEP17 повышается в корнях растений сорта
“Yanshu 4” и “Kufri Jyoti” в условиях нехватки
азота. В то же время экспрессия гена StCEP17 зна-
чимо не изменялась у сортов сортов “Xiabodi” и
“Chunshu 4”. Эти сорта отличаются по эффектив-
ности поглощения и использования азота, и пеп-
тиды СЕР, как сигналы о содержании азота в сре-
де, могут быть задействованы в процессах, свя-
занных с определением азотного статуса
растений.

Таким образом, наша работа является вкладом
в исследование еще малоизученного семейства
пептидов СЕР. Мы идентифицировали 17 генов
StСЕР у картофеля и проанализировали их экс-
прессию в транскриптомах четырех сортов карто-
феля, различающихся по эффективности исполь-
зования поступающего из среды азота, выращен-
ных как в богатых азотом почвах, так и при его
недостатке. Нами были выявлены гены StСЕР,
экспрессия которых изменялась в зависимости от
наличия азота в среде. Можно предположить, что
кодируемые этими генами пептиды выступают в
роли сигнальных молекул, задействованных в от-
ветных реакциях на содержания азота в почве.
Также мы обнаружили экспрессию ряда генов
StСЕР в столонах картофеля, что позволяет пред-
положить их возможное участие в процессах
клубнеобразования.

Работа выполнена при поддержке гранта
РФФИ 19-016-00177.
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Identification and Expression Analysis of CEP Genes in Potato
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C-terminally encoded peptide (CEP), post-translationally modified peptide hormones, play important roles
in plant development. CEP peptides are known as regulators of root system in response to abiotic stress fac-
tors, in particular, to a nitrogen deficiency. However, the members of the CEP family in potato have not yet
been characterized. In our work, we identified 17 CEP genes in the potato (Solanum tuberosum) genome. Us-
ing available transcriptomic data, we estimated the expression levels of the CEP genes in different organs, and
found that the expression levels of some of the CEP genes depend on the nitrogen amount in the media. Fur-
ther study of the CEP genes in potato will expand our understanding of the role of these signal peptides in
potato development.

Keywords: potato, CEP peptides, peptide hormones, nitrogen.


