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Все разнообразие органического мира определяется 
в конечном счете эффектом положения оснований 
в цепочке ДНК и аминокислот в пептидной цепи... 

АЛ. Тахтаджян, 2001 

ВВЕДЕНИЕ 

Несколько слов о книге 

Эта книга написана на основе курса лекций для студентов и аспирантов 
ботанических кафедр биологического факультета МГУ, что определяет уровень и 
способ изложения материала. По сути дела, это букварь геносистематики растений. 
Впрочем, книга может оказаться полезной и для более широкого круга читате­
лей, в частности для тех, кто интересуется современными проблемами ботаники. 
В первую очередь среди читателей автору хотелось бы видеть своих коллег-бота­
ников, особенно старшего поколения, привыкших мыслить категориями «клас­
сической» систематики, но начинающих понимать, что без знания идеологиче­
ских основ геносистематики. ее методов и результатов, полученных в последнее 
время, вряд ли возможно успешно работать в разнообразных разделах совреме­
нной ботаники. 

Необходимость данной книги для практической работы ботаников определя­
ется тем, что других монографий по геносистематике растений на русском языке, 
за исключением небольшой книги автора [Антонов, 20006], опубликовано не бы­
ло, но нужда в них очевидна, тем более что за рубежом уже появился ряд учебни­
ков и монографий по ботанике, в которых приведены и обсуждаются результаты 
исследований, выполненных на молекулярном уровне (см., например, [Hillis et 
al, 1996: Juddetal, 1997,2002; Page, Holmes, 1999]), регулярно публикаются и об­
зорные работы (см., например, обзоры в Amer. J. Bot. 2004. Vol. 91, № 10). По мне­
нию автора, многие из них односторонне освещают проблемы геносистематики, 
что обосновывает и оправдывает появление этой книги (которая, естественно, 
также не лишена недостатков, но написана с иных позиций). 

Читатели, знакомые с предыдущими публикациями автора по проблемам ге­
носистематики, и, в частности, с последней монографией [Антонов, 20006] не 
могут не отметить эволюцию взглядов автора на геносистематику и ее проблемы. 
К сожалению, развитие этой науки пошло не совсем тем путем, который предста­
влялся автору несколько лет тому назад. Для геносистематики, которой от роду-
то всего полвека, это большой срок, отмеченный к тому же бурным развитием 
этой науки и рядом важных открытий. Под их влиянием взгляды автора на гено­
систематику и ее возможности несколько изменились. 

Немаловажно, что методы геносистематики стали достаточно широко ис­
пользовать ботаники «классической» школы (в основном, за рубежом), которые 
оказались недостаточно подготовленными для проведения таких исследований. 
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Как известно, бурное развитие геносистематики началось после того, как бы­
ли разработаны методы определения протяженных последовательностей ДНК 
(методы секвенирования). Первые же опыты с ДНК растений, выполненные пу­
тем изучения эволюции индивидуальных и относительно коротких последова­
тельностей ДНК (от нескольких сотен до первых тысяч нуклеотидов), к удивле­
нию многих позволили построить (реконструировать) молекулярные филогене­
тические деревья, не слишком отличающиеся от представлений ботаников об 
эволюции изучаемой группы, что вызвало всеобщую эйфорию. 

Дело в том, что использование общепринятых методов реконструкции филогенеза 
растений не дало однозначных результатов. Это нашло свое отражение в схеме, пред­
ложенной без малого двадцать лет тому назад известным отечественным палеоботани -
ком С. ВМейеном [1987] (рис. 0-1). Из рисунка видно, что даже происхождение наи­
более хорошо изученных, крупных таксонов голо- и покрытосеменных растений оста­
валось загадкой. Неудивительно, что многие ботаники посчитали методы геносисте­
матики той «волшебной палочкой», которая поможет им решить все проблемы. 

Эта эйфория нашла свое отражение даже в высказываниях крупнейших бота­
ников - систематиков, генетиков и биохимиков в 60-х годах прошлого века (см. 

Рис. 0-1 Схема, отражающая процесс эволюционного становления основных групп 
наземных растений (за исключением бриофитов) 
С. В Мейен выводит всех их из харовых водорослей (/). Под цифрой 2 сведены все таксоны, за 
исключением семенных растений. Цифра 3 — это голо- и покрытосеменные. 4 — покрытосеменные. 
Многие их таксоны не выводятся от какой-то предсуществовавшей конкретной группы вымерших 
растений. G — гнетовые, W — вельвичиевые. Из [Мейен, 1987] 

2 3 4 
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гл. 2).При этом как-то забывалось, что основой для таких заключений служили 
данные, полученные при изучении ничтожно малой части геномов растений. 

Многие стали считать, что в руках ботаников оказались методы, позволяю­
щие независимо от традиционных подходов верифицировать филогенетические 
гипотезы ботаников. В целом, это было верным предположением, однако в то 
время еще не существовало способов оценки достоверности и стабильности са­
мих молекулярных деревьев. Количество работ ботаников, некритически вос­
принимавших новые данные, стало расти в геометрической прогрессии. Они и 
сегодня переполняют соответствующие разделы ботанических журналов (см., 
например, последние номера журнала "Systematic Botany" или "American J. of 
Botany"). «Успехи» такой геносистематики нашли свое отражение и в материалах 
последнего Ботанического конгресса (Вена, 2005). 

Между тем, специалистам-геносистематикам достаточно быстро стало оче­
видно, что анализ разных индивидуальных последовательностей ДНК часто при­
водит к реконструкции филогенетических деревьев с существенно различающей­
ся топологией (см., например, [Kellog et al., 1996]). В результате ботаники оказа­
лись в положении Буриданова осла: они не могли выбрать, какая из множества 
опубликованных филогенетических реконструкций ближе всего к истине (под 
истиной будем понимать дерево, отражающее происходившие в прошлом реаль­
ные события эволюции растений, точнее, их генотипов). 

Чтобы обойти эту сложность, было предложено анализировать «слитные» по­
следовательности, представляющие сумму последовательностей просеквениро-
ванных индивидуальных участников ДНК, что в целом ряде случаев (но далеко 
не всегда!) позволило существенно повысить стабильность топологии реконст­
руированных деревьев. Но сегодня становится очевиден основной недостаток 
этого подхода: оказалось, что слитные деревья нужно строить не по сумме случай­
но взятых, а специально отобранных последовательностей [Rokas et al., 2003]. Толь­
ко построенные таким образом деревья отражают реальный ход эволюции гено­
типов изучаемой группы. 

Со временем начали появляться работы по геномике пластид. Если для пер­
вой группы работ характерен анализ индивидуальных или малого числа последо­
вательностей ДНК у большого числа видов, то в исследованиях по геномике пла­
стид все было наоборот: в них сопоставлялась эволюция многих десятков после­
довательностей, но у малого числа видов. Между тем, для вынесения здравых 
филогенетических заключений необходима еще не достигнутая на сегодня «зо­
лотая середина» (анализ многих десятков последовательностей ДНК у репрезен­
тативной выборки видов). 

На этом фоне в тени оставались немногочисленные работы, в которых эво­
люцию генотипов растений пытались понять, сопоставляя крупные, качествен­
ные изменения в геномах, например, появление в них новых генов или иных ну­
клеотидных последовательностей. 

Не все благополучно и с методическим арсеналом геносистематики. Вот что 
написала недавно В. В. Гречко о положении дел в молекулярной филогенетике, 
одной из важнейших составляющих современной геносистематики: «...Модели­
рование вариантов течения эволюционного процесса само по себе вызывает 
критику ... и сложность проблемы реконструкции филогенетических деревьев, 
по-видимому, в полной мере еще не осознана и требует огромной теоретической 
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разработки и обоснования» [Гречхо, 2002]. Анализ положения дел в молекуляр­
ной филогенетике приводит А. А. Банникову к выводу, что источником «... зна­
чительного числа ошибок и противоречий является необоснованное использова­
ние тех или иных маркеров или слишком малый набор признаков и таксонов и 
методы интерпретации первичной филогенетической информации, которые ос­
нованы по большей части на моделировании» [Банникова, 2004]. 

Попытки использовать результаты геносистематиики в фундаментальной бо­
танике для ревизии существующих филогении и систем растений не всегда ус­
пешны. Проблема заключается в нестабильности используемых для этой цели 
реконструкций эволюции генотипов. Автору остается только покаяться, что и 
выводы его исследований в свое время были несвободны от таких ошибок. В на­
стоящей книге автор пересматривает некоторые субъективные оценки значимо­
сти отдельных работ геносистематиков. 

Следует отметить, что сфера применения методов геносистематики не ограни­
чивается фундаментальной наукой. Сегодня они используются прикладной нау­
кой и находят все большее применение. Например, в пищевой промышленности 
геносистематику используют при оценке качества черной икры, вин, муки и мака­
рон и многих других продуктов животного и растительного происхождения. 

Научной (геносистематической) предпосылкой для создания новых методов 
контроля качества продуктов явились результаты углубленного исследования ге­
нотипов. 

Даже малая примесь муки из мягкой пшеницы (ядерный геном — АА ВВ DD), 
снижающая качество макарон, легко определяется путем проведения полимераз-
ной цепной реакции (ПЦР) с использованием олигонуклеотидов (праймеров), 
специфически реагирующих только с нуклеотидными последовательностями ге­
номов ДД (см. гл. 4) [Бикбулатова и др., 2003]. 

Основываясь на результатах изучения ядерных ДНК растений, в частности, 
их мини- и микросателлитных нуклеотидных последовательностей (см. гл. 3), се­
лекционеры растений разработали надежные методы генотипирования, т. е. опи­
сания особенностей организации генетического материала (видо- и сортоспеци-
фичности) их сортов и разновидностей, оценки генетической гетерогенности 
сортов и видов культивируемых растений [Брик, Сиволап, 2001; Кочиева и др., 
2001, 2002; Форте и др., 2002; Геном растений, 2003; Генетика в XXI веке, 2004, 
симпозиумы «Генетика и селекция растений» и «Популяционная и эволюцион­
ная генетика»; Кочиева, 2004; и др.]. 

О возможностях этих методов читатель может судить по результатам аналогич­
ных исследований ДНК животных и человека. Чувствительность и точность этих 
методов поразительны. Они с успехом были применены при вдентификации остан­
ков царской семьи, жертв терактов, установлении отцовства и в целом ряде других 
случаев. Очевидно, что такой же подход может быть использован ботаниками, на­
пример, для выяснения родительских видов при анализе происхождения полипло­
идов, выявления видов-двойников, истории локальных флор и т.п. 

Восприятие материала книги неподготовленным читателем сложно, так как 
язык и система понятий геносистематики существенно отличаются от тех, 
которые используют большинство ботаников. Читатель должен быть знаком с 
основами молекулярной биологии, биохимии и генетики. Без солидного знания 
математики и теории молекулярной эволюции ему будет трудно освоить 
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современные методы реконструкции эволюции макромолекул. Для того, чтобы 
обойти это ограничение и облегчить восприятие текста, в сокращенном виде 
сведения об объектах и методах исследований геносистематиков приведены в 
первых главах монографии. 

В полном объеме описать все достижения геносистематики растений в не­
большой книге (объем ее в немалой степени определяется как объемом курса 
лекций (один семестр), так и компетенцией автора) невозможно. По этой при­
чине в конце разделов приводится список рекомендуемой литературы для само­
стоятельного изучения. Ссылки на оригинальные исследования в тексте предна­
значены для читателя, желающего более глубоко рассмотреть затрагиваемый в 
данном разделе вопрос. 

При обсуждении конкретных достижений геносистематики цитируются да­
леко не все оригинальные работы. Подразумевается, что с помощью сети Интер­
нет и руководствуясь фамилиями авторов процитированной работы, читатель 
сам сможет найти все необходимые источники информации по интересующей 
его проблеме. 

О задачах, которые ставил перед собой автор 

Геносистематика растений — это новый, современный раздел системати­
ки в широком смысле этого термина. Она сформировалась в основном за пос­
ледние полвека в результате взаимопроникновения идей и методов нескольких 
биологических дисциплин, в первую очередь биохимии, молекулярной биоло­
гии и генетики и ряда разделов классической ботаники, а также биоинформати­
ки. В разработке методов реконструкци и процессов эволюции макромолекул 
важную роль сыграли математики. Сегодня геносистематика растений, наряду с 
геносистематикой микроорганизмов, грибов, позвоночных и беспозвоночных 
животных и т.п., представляет собой одно из наиболее активно развивающихся 
направлений современной биологии. 

Идеи и методы геносистематики с успехом применяются при исследовании 
многих проблем систематики растений. Неудивительно, что число публикаций в 
области геносистематики, и особенно молекулярной филогенетики, в конце 
прошлого века возрастало из года в год [Pagel, 1999]. 

Эта тенденция сохраняется. По данным, приведенным М. А. Азаркиной и 
Г Н. Панкратовой [2003], только с июня 2001 г. по июль 2002 г. в научной периодике 
было опубликовано более 400 работ по проблемам филогении растений, в основ­
ном, выполненных методами геносистематики. Таким образом, экспоненциальный 
рост количества публикаций не прекращается. Некоторые ботанические журналы 
стали регулярно публиковать статьи, в которых представлены результаты, получен­
ные геносистематиками. Например, в хорошо известных отечественным ботаникам 
журналах "Systematic Botany" или же "Amer. J. of Botany" за год публикуются десят­
ки таких статей, что нельзя сказать об отечественном «Ботаническом журнале». На 
русском языке работы геносистематиков печатают журналы «Генетика», «Молеку­
лярная биология», «Журнал общей биологии» и реже — некоторые другие. 
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К сожалению, не всегда публикации по истории развития геносистематики 
объективны. Автор считает своим долгом указать на приоритетные исследова­
ния, способствовавшие становлению отдельных направлений развития этой мо­
лодой науки. 

Геносистематика и биоразнообразие 

Чем привлекательна геносистематика для биологов-систематиков и эво­
люционистов ? Прежде всего тем, что для оценки видового разнообразия групп 
организмов (таксонов) или же для создания филогенетической гипотезы об эво­
люционных связях генотипов изучаемых таксонов (будь то водоросли или выс­
шие растения) обычно требуется несравненно меньше труда, чем при использо­
вании методов и подходов «классических» систематики и филогенетики. Отме­
тим, однако, что сегодня такие оценки относятся к числу предварительных. 

Кроме того, достоверность филогенетических гипотез, выдвигаемых на основе дан­
ных геносистематики, нередко бывает заметно выше и путем сопоставления иногда поз­
воляет сделать правильный выбор из числа альтернативных схем классической ботаники. 

Методы геносистематики хорошо работают при оценке биоразнообразия. 
Проблема эта далека от окончательного решения. Известно, что наши представле­
ния о количестве идентифицируемых видов в некоторых группах водорослей и вы­
сших растений далеко не полные. Особенно это касается групп организмов с бед­
ной морфологией, например, рясок (Lemnaceae) или одноклеточных водорослей. В 
этом смысле геносистематика вполне оправдывает ожидания ботаников (см. гл.2). 

Как оценить количество описанных, надежно идентифицируемых видов и 
число реально существующих, но «критических» видов растений, которых либо 
называют «видами-двойниками» (когда убеждаются в их существовании), либо 
по незнанию просто не учитывают при описании биоразнообразия ? 

К сожалению, четкие оценки этого соотношения для растений автору не встреча­
лись, но аналогичные данные для животных представлены [Blaxter, 2003] на рис. 0-2. 

Видно, что видовой состав таксонов, включающих в основном крупных жи­
вотных с богатой морфологией, описан достаточно полно, но все же нельзя не 
упомянуть, что и здесь возможны существенные дополнения. Так, зоолог 
К. Шнейдер недавно открыл на Цейлоне 100 (сто!) новых видов лягушек, что в 
пять раз обогатило знание видового состава лягушек на этом острове [Pennisi, 
2002]. Что же тогда можно сказать, например, о круглых червях — нематодах ? 
Неудивительно, что ежегодно систематики описывают до двадцати тысяч (!) но­
вых видов животных [Кержнер, Коротаев, 2004]. 

Аналогичную гистограмму можно построить и для водорослей и высших рас­
тений, на которой покрытосеменные будут выглядеть как млекопитающие, а не­
которые классы водорослей — как нематоды. Исследования биоразнообразия 
растений далеко не завершены, и в этой работе важное значение будет иметь 
применение методов геносистематики. 

Сегодня существуют простые методы геносистематики для оценки биоразно­
образия любых групп организмов (см., например, [Van de Peer, DeWachter, 1997]), 
и они уже широко используются ботаниками. 
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Геносистематика и "классическая" систематика 
растений 

Рассмотрим кратко, как соотносятся эти две науки на примере покрыто­
семенных растений. 

Ботаников давно волнует вопрос о том, как эти растения появились на нашей 
планете. Оставалось неясно, можно ли сближать покрытосеменных с какой-то 
конкретной группой ныне живущих голосеменных, предполагая в них ближай­
ших родственников покрытосеменных растений. Предварительные итоги про­
должавшейся многие годы дискуссии на эту тему недавно подвел известный оте­
чественный палеоботаник СВ. Мейен . Он писал, что противоречивость взгля­
дов на эту проблему потрясает читателя гораздо больше, чем любой из выводов. 
В потенциальных предках покрытосеменных уже перебывали практически все 
основные группы высших растений, и даже красные водоросли (рис. 0-1). 

Точно так же остается много нерешенных вопросов филогенетики и система­
тики других групп наземных растений и водорослей. 

Между тем, уже из первых молекулярных данных можно было предположить, 
что покрытосеменные отделились от некоего общего предка с голосеменными 
не 125— 150 млн лет тому назад, в меловом периоде, как это следовало из данных 
палеботаники (см. рис. 0—1), а гораздо раньше, около 400—450 млн лет тому на­
зад [Рахимова и др., 1989; Boulter, 1972; W. Martin et al., 1989]. Правда, 
геносистематики при этом не учитывали, что такой предок мог быть среди 
вымерших групп голосеменных, скажем, беннетитовых. 

Ботаники посчитали вывод геносистематиков абсурдным, ибо он противоречил 
всем имеющимся на то время сведениям об особенностях эволюции покрытосемен­
ных. В чем-то они были правы: некоторые новейшие датировки этого события моле­
кулярной эволюции указывают на меньшую древность покрытосеменных [Soltis P. et 
al., 1999 а; 2002; Burleigh, Mathews, 2004], но точность таких датировок, в свою оче­
редь, может быть подвергнута сомнениям. Такое положение дел характерно для «пе­
риода первоначального накопления научного капитала» для любой молодой науки. 

В поиске подходов к решению этой проблемы П. Мартин с сотр. видимо пер­
выми предложили анализировать филогенез растений путем изучения эволюции 
их генотипов, одновременного анализа нескольких белков и одной из разновид­
ностей рРНК [Martin P. et al., 1985]. Было высказано предположение, что одно­
временное использование нескольких типов макромолекул одного класса (на­
пример, разных белков [Martin P. et al., 1991а]) и разных классов макромолекул 
(например, 18S рРНК и гена rbcL) позволит сгладить неточности в реконструк­
ции филогенеза генотипов, возникающие при изучении лишь одной из них 
[Martin P. et al., 1991Ь]. В то время это предположение было высказано на осно­
вании ограниченных экспериментов и самых общих представлений об эволюции 
нуклеиновых кислот и белков, но в последнее время оно получило мощное экс­
периментальное подтверждение (см., например, [Vogl et al., 2003]). 

Спустя несколько лет после первых работ П. Мартина и его коллег удалось 
получить более достоверные данные о филогенетических связях генотипов голо-
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Рис. 0-2. Известное и предполагаемое число видов в составе некоторых групп 
животных. На рисунке над символическим изображением групп животных указана их 
известная на сегодня численность Нижняя часть каждого столбика гистограммы 
показывает соотношение известной (верхняя, серая) и предполагаемой (нижняя, черная) 
видовой численности для каждой группы, в %%. [из Blaxter, 2003] 

и покрытосеменных растений [Рахимова и др., 1989;Troitskyetal., 1991]. Это бы­
ло сделано путем параллельного анализа эволюции как нескольких разных «ма­
лых» рРНК растений, так и частичной нуклеотидной последовательности одной 
из «больших», 18SpPHK. 

На основании полученных данных А. В. Троицкий и его коллеги предположи­
ли, что дивергенция генотипов голо- и покрытосеменных растений действитель­
но произошла около 400 млн лет тому назад, но, главное, до того, как сформиро­
вались основные группы предков современных голосеменных: гингковых, цика­
довых, хвойных и гнетовых. Роль вымерших групп голосеменных тогда не 
обсуждалась, но в последнее время интерес к этой проблеме вновь возродился 
(см., например, [Frolich, Parker, 2000; Frolich, 2003]). 

Геносистематики продолжали накапливать все новые данные, и в 1996 г. была 
опубликована работа [Goremykin et al, 1996], которая сыграла роль тревожного 
сигнала для сторонников гипотезы о близости покрытосеменных с одним из та­
ксонов голосеменных, гнетовыми (см.: [Красилов 1989]). Из этой работы следо­
вал вывод о том, что гнетовые не ближе к ним, чем любая другая группа рецент-
ных голосеменных. 

Одно из первых эволюционных деревьев, иллюстрирующее эти отношения 
[Рахимова и др., 1989], представлено на рис. 0-3. 
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Рис. 0-3. Филогенетическое дерево, построенное по последовательностям нуклеотидов 
значительной части молекул 18S рРНК 14 видов растений. Сплошной линией подчеркну­
ты таксоны голосеменных, прерывистой — однодольных растений. Из [Рахимова и др., 
1989] 

Сегодня такая схема включает многие тысячи видов голо- и покрытосемен­
ных растений. 

Спустя всего год эти выводы получили подтверждение в трудах многих дру­
гих исследователей. Более подробно этот вопрос рассматривается в главе «Гено­
систематика семенных растений». 

Аналогичные изменения происходили в это время в систематике водорослей. 
Основой для существенного пересмотра филогенетических связей отдельных 
крупных групп ранга класса вначале послужили результаты анализа эволюции 
индивидуальных разновидностей семантид, например, рРНК. 

Несмотря на недостаточную надежность реконструкции филогении по ре­
зультатам изучения эволюции всего одного гена, была начата ревизия систем 
этих организмов. Стало ясно, что водоросли (в их прежнем понимании) — ис­
ключительно гетерогенная группа организмов. 

Относительная легкость работы с нуклеиновыми кислотами сняла многие пробле­
мы, связанные с анализом белков. Это очевидно после глубокого сравнительного ана­
лиза белков, выполненного первоначально на микроорганизмах [Mayer et al., 1986]. 
Поэтому интерес ботаников к исследованиям ДНК не случаен и растет год от года. 
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Задача автора этой книги — осветить историю возникновения и развития ос­
новных идей и методов геносистематики в целом и на примере систематики рас­
тений и продемонстрировать основные результаты приложения новых подходов 
для решения ее проблем. В книге читатель найдет множество иллюстраций к дав­
нему высказыванию известного биохимика М. Флоркена: «Изучение биохими­
ческих признаков ведется обычно весьма сложными методами, и такие исследо­
вания проводить труднее, чем прямое изучение морфологических признаков. 
Тем не менее, если бы натуралисты начали с изучения именно этих признаков, а 
не с морфологических исследований, то они неизбежно пришли бы к представ­
лениям об эволюции» [Rorkin, 1949]. 

Многие разделы книги будут изложены конспективно. Описывать все методы 
молекулярной биологии и генетики, как и геносистематики, нет необходимости. 
Главное, чтобы читатель составил представление о тактике и стратегии исследо­
ваний геносистематика. 

Так, практически без рассмотрения остаются детали методов выделения 
ДНК, ее специфического гидролиза и клонирования фрагментов ДНК — важ­
нейшего этапа при использовании современных методов определения нуклео­
тидных последовательностей и рада других, не менее важных. Читатель может най­
ти их в легко доступных руководствах (см. список литературы в конце раздела). 

В своих построениях геносистематики активно используют идеологию, методы 
и терминологию кладизма. Это направление «классической» систематики (одного 
из направлений «феносистематики», в терминах, принятых в этой работе) до недав­
него времени слабо развивалось в России и многим до сих пор кажется чужеродным 
явлением [Павлинов, 2004]. Кладизм несравненно популярнее за рубежом, где все 
более утверждается в системе биологических знаний. Кроме того, в последнее вре­
мя большим успехом пользуются статистические методы построения филогенети­
ческих деревьев. Разобраться во всех этих методах для того, чтобы грамотно исполь­
зовать их при построении филогенетических деревьев, без знания математики 
нельзя. Именно поэтому сегодня активно развивается биоинформатика. 

Отметим также, что применение двух альтернативных подходов, основанных 
на изучении фенотипов и генотипов, уже привело к противоречиям. Так, по мне­
нию М. Донохью, Линнеевская систематика, основанная на результатах исследо­
ваний фенотипов, отживает свой век. 

Оставим на совести Донохью это категорическое утверждение, но все же признаем, 
что в систематике растений наступило время больших перемен. Задача этой книги — 
подготовить читателей к восприятию современных идей и методов геносистематики. 

При работе над книгой и отдельными ее разделами с рукописью знакомились мои 
коллеги, геносистематики, генетики и ботаники. Они сделали ряд ценных замеча­
ний, которые были учтены при работе над текстом. Автор искренне признателен 
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Глава 1 

ЧТО ТАКОЕ ГЕНОСИСТЕМАТИКА 

Итак, что же такое геносистематика? Чтобы ответить на этот вопрос, 
сначала определим, какую область биологии специалисты называют системати­
кой. Так, по мнению Э. Майра, «систематика есть научное исследование различ­
ных организмов, их разнообразия, а также всех и каждого взаимоотношений ме­
жду ними» [Майр, 1971]. 

В учебнике «Систематика растений: филогенетический подход» [Judd et al., 
1999, 2002] предлагается такое определение: «Систематика есть наука о разнооб­
разии организмов. Она занимается открытием, описанием и интерпретацией 
сведений о биологическом разнообразии, а также синтезом всей информации о 
биоразнообразии в форме систем классификации, обладающих предсказатель­
ной силой1». 

Итак, систематики призваны изучать все многообразие живого во всех его 
проявлениях, от микроорганизмов до человека, и на этой основе строить гипоте­
зы, объясняющие эволюционные пути и механизмы возникновения и развития 
биоразнообразия. Далее, систематики классической школы выделяют из биораз­
нообразия группы родственных организмов и предлагают схемы иерархического 
соподчинения таких групп организмов (таксонов). На этой основе они разраба­
тывают их системы. 

Как же сегодня изучают биоразнообразие? В последнее время здесь 
произошли качественные изменения. Отметим прежде всего, что помимо тради­
ционных подходов — исследований фенотипов — в настоящее время, объектом 
служат и генотипы организмов (весь комплекс генетической информации, хра­
нимой организмом, передаваемый им из поколения в поколение и реализуемый 
в ходе онтогенеза путем функционирования молекулярно-генетических систем 
управления (МГСУ)).. 

Важно, что, в зависимости от условий существования , «продукт реализации 
генотипа», фенотип растения, может быть разным. Так, один из видов растений 
рода Ficus в лесу — это лианы, а на открытом пространстве — деревья. 

Исследования геносистематиков обычно начинаются с изучения путей эво­
люции отдельных участков носителя генетической информации — ДНК. Они 
также проводят сравнительное изучение отдельных генопродуктов (компонентов 
МГСУ)— молекул индивидуальных РНК или белков. В структурах последних на­
ходит свое отражение информация, содержащаяся в отдельных участках ДНК. 
Наконец, геномика сопоставляет полные нуклеотидные последовательности 
ядерных геномов либо пластомов организмов. 

1 Здесь и далее перевод с английского сделан автором. 
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Заключительный этап работы — сопоставление и на этом основании анализ 
эволюции МГСУ [Ратнер, 1966; 1993; Ratner et al, 1996; Soranso, Goldstein, 2002]. 
По своему содержанию понятие «МГСУ» ближе всего к понятию «генотип», так 
как МГСУ включают не только первичные семантиды (молекулы ДНК), но и 
вторичные семантиды (РНК и белки), участвующие в передаче и реализации на­
следственной информации в составе МГСУ. 

При функционировании генотипов информация, закодированная в структу­
ре гена, может реализоваться по-разному. Так, например, при синтезе белков она 
может частично модифицироваться путем так называемого «альтернативного 
сплайсинга» первичных транскриптов (молекул мРНК) или же их «редактирова­
ния» [Keegan et al., 2001]. 

На стадии МГСУ формируется грань между фенотипом и генотипом организ­
ма. Некоторые из образующихся классов соединений уже принадлежат феноти­
пу (например, запасные белки), другие же, во взаимодействии со средой сущест­
вования организма, принимают непосредственное участие в формировании его 
окончательного, конкретного фенотипа. 

При формировании фенотипов существует множество путей реализации ге­
нетической информации. Недавно открыты новые классы РНК, не несущие ин­
формацию о структуре белков, но участвующие в функционировании МГСУ (это 
некодирующие РНК, или нкРНК). Одной из таких новых разновидностей РНК 
являются мини-РНК. Они построены всего из 20—25 нуклеотидов, но играют 
важнейшую роль в регуляции активности генов на уровне трансляции, включая 
и выключая их на разных стадиях онтогенеза или в зависимости от меняющихся 
условий среды существования организмов. Описано несколько классов таких 
нкРНК [Eddy, 2001; Baulcombe, 2002]. 

Иными словами, открыт новый тип регуляции биосинтеза белка. Такие моле­
кулы РНК, компоненты МГСУ, непосредственно участвуют в формировании то­
го фенотипа, который оптимально адаптирован к конкретным условиям сущест­
вования растения. 

При изучении эволюции генотипов анализ МГСУ позволяет учитывать не только 
генетические, но и эпигенетические процессы, приводящие к образованию различ­
ных фенотипов. Разнообразие последних является результатом взаимодействия се-
мантид в пределах МГСУ и влияния внешних факторов. Подробнейшим образом 
свойства и механизмы функционирования МГСУ описаны В. А. Ратнером [Ратнер, 
2002]. 

В полном объеме сопоставлять генотипы организмов (= МГСУ) мы сегодня 
еще не умеем, хотя в этой области наблюдается быстрый прогресс [Soranso, 
Goldstein, 2002]. Однако мы, как минимум, знаем, что генетическая информа­
ция, необходимая для формирования МГСУ и становления фенотипов, закоди­
рована в ДНК. 

Неудивительно, что исследователи генотипов достаточно давно стали пред­
принимать попытки их сравнительного изучения, сначала путем сопоставления 
физико-химических свойств фрагментов носителя генетической информации 
(ДНК), затем (косвенно, и в ограниченном объеме) путем сопоставления как 
МГСУ, так и образующих их первичных структур генопродуктов, РНК и белков. 
Естественно, что параллельно проводились исследования фенотипов организ­
мов. Как же соотносятся вклады этих двух направлений исследований ? 
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А. К. Скворцов [2001] образно сравнил исследования генотипов с изучением 
только одной стороны монеты. Геносистематики, по его мнению, пытаются ре­
шить все проблемы филогенетики и систематики, оплачивая знания лишь одни­
ми «решками» монет. Неясно, правда, чем лучше платежи, которые ведутся од­
ними «орлами» (результатами исследований фенотипов). 

Продолжим далее аналогию А. К. Скворцова. Предположим, что на «решке» 
есть надпись « 1 цент». Узнать страну, где в ходу такая монета, изучая их «решки», 
действительно невозможно. Чтобы понять, где была вылущена монета, необхо­
димо перевернуть ее и идентифицировать принадлежность по гербу страны (= 
определить ее «фенотип»). С другой стороны, если мы начнем изучение монеты 
с «орла», мы не узнаем ее номинала. 

Иными словами, ни исследования фенотипов, ни исследования генотипов по 
отдельности не могут дать нам полного представления о монете (= организме). 
Только использование двух альтернативных подходов может привести к успеху. 

Результаты таких исследований во многом будут связаны с особенностями 
процесса видообразования у растений. Здесь уместно вспомнить гипотезы Ю. А. 
Филипченко — Р. Гольдшмидга о роли в эволюции растений так называемых «ус­
пешных уродцев». Эта проблема как в общей форме, так и применительно к рас­
тениям, рассматривалась также А. Л. Тахтаджяном [1983], В. Н. Стегнием [1991]. 
Л. И. Корочкиным [2002], в монографии Н. Н. Воронцова [2004] и рядом других 
эволюционистов. Вопрос этот весьма актуален в свете последних данных о роли 
мутаций в гомеотических генах в определении морфологии растений. 

Например, альгологам давно известны зеленые водоросли, относимые к ро­
дам Ulva и Enteromorpha. У представителей одного из этих родов талломы трубча­
тые, а у другого — пластинчатые. По этим признакам морфологи легко различа­
ют эти два таксона и считают их отдельными родами. 

Как оказалось, "генетическая цена" пребразования трубчатого таллома в 
плоский и наоборот—всего одна мутация в морфогенах [Tan et al., 1999]. Нет не­
обходимости длительное время накапливать малые изменения в фенотипах: пе­
реход от одного типа талломов к другому осуществляется очень просто. Более то­
го, такие переходы от трубчатого таллома к плоскому в этих двух группах по-ви­
димому происходили неоднократно. 

Многочисленные аналогичные примеры дают нам семенные растения. Об 
этом речь идет в обзоре Т. А. Ежовой и О. А. Скляровой [2001]. Не такой ли 
механизм формирования предка покрытосеменных из голосеменных растений? 

Иными словами, проблема соотношения процессов эволюции фенотипов и 
генотипов представляется очень непростой и до сих пор нерешенной. 

О сложности объединения молекулярных и морфологических данных пишет 
В. Грант в недавно опубликованной работе [Grant, 2003]. С его точки зрения, ни 
один из подходов к созданию консенсусной системы не является единственно 
верным или ошибочным, каждый исследователь руководствуется собственными 
стандартами. Вопрос о возможности создания интегративной системы, опираю­
щейся как на данные фено-, так и геносистематики в настоящее время остается 
открытым. Говорить о конгруэнтности молекулярных и морфологических фило­
гении преждевременно [Patterson et al., 1993]. 

Следует отметить еще одно важное обстоятельство: биологи разных специ­
альностей вкладывают в понятие «генотип» несколько различное содержание. 
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Так, генетики и селекционеры под генотипом понимают комплекс аллелей орга­
низма, который они изучают с помощью специфических генетических, молеку-
лярно-генетических и биохимических методов, т.е. они принимают во внимание 
в основном лишь генную составляющую МГСУ организмов и нередко оставляют 
без рассмотрения большую часть генетического материала, которая в фенотипе 
реализуется лишь опосредованно (например, разнообразные «малые» РНК, раз­
ные классы повторяющихся последовательностей ДНК, мигрирующие элементы 
геномов, псевдогены и пр.), не говоря уже о прочих компонентах МГСУ. 

Молекулярные биологи, занимающиеся геносистематикой, под генотипом 
понимают МГСУ, несущую в себе информацию о том, каким будет фенотип ор­
ганизма. Их понимание шире, так как лишь малая часть генотипа представлена 
специфическими последовательностями нуклеотидов, генами, непосредственно 
кодирующими белки. 

У растений разнообразные некодирующие последовательности нуклеотидов 
составляют обычно очень значительную часть геномов. Исследование строения 
как кодирующих, так и некодирующих (например, интронных) последователь­
ностей ДНК дает возможность получать информацию, которую можно (но осто­
рожно!) использовать для развития филогенетики и систематики растений. 

Теперь мы подошли к определению используемых в этой работе терминов «ге­
носистематика» и «феносистематика». Они используются уже давно [Антонов, 
1974] в соответствии с делением «фенотип-генотип» и для того, чтобы подчерк­
нуть разницу в объектах исследований, причем геносистематики используют тер­
мин «феносистематика» как омоним его общеупотребляемого «классическими» 
систематиками значения и для удобства противопоставления под этим термином 
они объединили все направления «классической» систематики (эволюционную 
систематику, кладизм и.т.п.), опирающиеся на результаты изучения фенотипов 
организмов. 

Геносистематикой же стали называть науку, которая изучает все разнообразие 
генотипов организмов, все и каждое взаимоотношения между ними. Относи­
тельно недавно [Ратнер, 1966; Ratner et al., 1996] смысл термина «генотип» был 
наполнен конкретным содержанием: вместо достаточно неопределенного тер­
мина «хранилище наследственной информации клеток» объектом исследований 
геносистематиков предлагается теперь считать молекулярно-генетические сис­
темы управления онтогенезом организмов, организованные из белков, РНК и 
ДНК. 

Изначально предполагали, что основной задачей геносистематики являются 
определение первичных структур геномов клеточной ДНК и выделение из био­
разнообразия естественных группировок геномов (биологи называют аналогич­
ные группы организмов таксонами, мы же будем называть группы организмов со 
сходными генотипами — генотаксонами), определение эволюционных связей ме­
жду ними (этим занимается молекулярная филогенетика) и, при необходимости, 
присвоение выделенным генотаксонам определенного ранга в иерархии (т.е. со­
здание систем генотаксонов (генотипов) организмов). 

Выяснение филогенетических связей и возможное создание системы генота­
ксонов — одна из актуальных и сложных проблем, стоящих перед геносистемати-
ками. Впрочем, сама возможность создания системы генотаксонов по типулин-
неевской, которая была бы основана как на данных морфологии, так и геноси-
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стематики, сегодня многими исследователями оспаривается. Подробно эту про­
блему мы обсудим позже, а сейчас обратимся к проблеме терминологии геноси­
стематики. 

В англоязычной литературе такой объединяющий термин, как геносистемати­
ка, практически не используется [Molecular systematics and evolution, 2001]: суще­
ствуют понятия DNA-systematics {ДНК-систематика) и molecular systematics {мо­
лекулярная систематика), а также molecular phylogenetics {молекулярная филогене-
тика). За рубежом опубликовано достаточно много монографий и обзоров, в ко­
торых под этими названиями обсуждаются проблемы геносистематики. Одна из 
первых таких монографий была издана еще в 1986 г. в США под редакцией проф. 
С. Датта [DNA systematics. Plants. 1986]. 

Интерес эта монография представляет потому, что во вводном разделе она со­
держит более или менее объективный анализ раннего этапа истории становле­
ния этой науки. Имеет смысл процитировать фрагмент этого введения. 

«Исторически исследования в области ДНК-систематики — пишет С. Датта — 
были начаты2 более двадцати лет тому назад Эллисом Болтоном, Роем Бритте­
ном, Биллом Хойером, Дэвидом Коэном, Брайаном Мак-Карта и другими ис­
следователями в Институте Карнеги в Вашингтоне, а также рядом других иссле­
дователей в Англии, Франции и в СССР.3 Обзор этих исследований был дан в 
книгах, опубликованных издательством МГУ в 1972 и 1980 гг. под редакцией 
А. Н. Белозерского и А. С. Антонова. Для оценки сходства и различия организ­
мов авторы применяли в основном метод ДНКхДНК гибридизации, который се­
годня считается «наиболее подходящим из существующих» для построения де­
ревьев сходства, как об этом пишет Левин. Работая этим методом, Чарльз Сибли 
и Джон Олквист.... предложили «молекулярные часы ДНК 4», используемые для 
построения филогенетических деревьев. Еще раньше аналогичные часы предло­
жили Антонов с сотрудниками в СССР...». 

Действительно, А.Н. Белозерскому и А.С. Спирину принадлежит первый об­
зор достижений сравнительной биохимии нуклеиновых кислот, предтече гено­
систематики [Белозерский, Спирин, 1960]. Только много лет спустя аналогич­
ные работы стали появляться в зарубежной литературе (см., например, 
[Diamond, 1983]). 

Очередную задачу геносистематики (как до сих пор считают многие) решает 
молекулярная таксономия (molecular taxonomy). Построение систем ведется с уче­
том данных, полученных молекулярной филогенетикой. Возможна, однако, и 
иная интерпретация полученных молекулярной филогенетикой данных. Вместо 
таксонов предлагается различать клады разного уровня генетического родства у 
формирующих их видов растений (см. далее). 

Правильнее добавить - в США, в начале 1969-х годов.. На самом деле исследования по 
геносистематике были начаты во Франции и СССР в конце пятидесятых годов. Уже в 1960 г. 
АС. Спирин и АН. Белозерский опубликовали первый обзор, в котором обсуждались связи 
между строением нуклеиновых кислот и положением организмов в системе. 
3 С. Датта считает, что все началось с широкого использования метода гибридизации ДНК. 
На самом деле это не совсем так. Ряд важных выводов был сделан на основании данных, 
полученных более простыми методами. 
4 Не совсем так. Авторами гипотезы молекулярных часов являются Э.Ц. Цукеркандль и 
Л. Полинг. 
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Как представляется автору, все эти термины не слишком удачны: и первый 
(DNA systematics), и второй (molecular systematics) недостаточно четко очерчива­
ют предмет исследован™ геносистематиков. Ведь, помимо ДНК, может изучать­
ся строение и РНК, и белков, не говоря уже о МГСУ, так как все три типа макро­
молекул и их комплексы (МГСУ) в той или иной мере отражают особенности ор­
ганизации генотипов организмов. Скорее всего, именно поэтому Д. Кроуфорд в 
одной из недавних своих статей употребляет уже термин «макромолекулярная 
систематика» [Crawford, 2000]. 

Второй из перечисленных выше терминов излишне широк: под ним могут ук­
рываться исследования молекул клеток (эписемантид, см. далее), не несущих ге­
нетической информации. По той же причине не слишком удачен и термин 
"molecular phylogenetics": его также можно использовать в описаниях филогене­
за, основанных на результатах изучения любого типа молекул, в том числе и эпи­
семантид. Наконец, разве Карл Везе и его коллеги, применившие один из про­
стейших методов сопоставления структур рРНК и открывшие в конечном счете 
новое царство живого — архебактерий [Woese, 1987], работали в области "DNA 
taxonomy"? А что можно сказать об исследованиях Д. Боултера и его коллег (см. 
далее), которые выдвинули смелую гипотезу о ранней дивергенции голо- и по­
крытосеменных растений, опираясь на результаты секвенирования белков ? Эти 
работы можно смело отнести к геносистематике, но никах не к 'DNA taxonomy" 

По всей видимости, термин «геносистематика» (или, если угодно, «макромоле­
кулярная систематика») все же точнее всего соответствует задачам, которые реша­
ются путем сравнительного изучения макромолекул-семантид и их комплексов 
(МГСУ). Использовать или не использовать его — дело вкуса, но все же целесо­
образно избегать ненужных англицизмов и всегда помнить о престиже отечест­
венной науки. 

О взаимосвязи гено- и феносистематики 

Закономерно возникает вопрос: что же лучше изучать для целей фило-
генетики и систематики — генотипы или фенотипы организмов ? В результате ка­
ких исследований можно получить больше полезных для систематика сведений 
(~ информацию), особенно в тех случаях, когда количество морфологических 
признаков, потенциально полезных для систематики, невелико ? 

Начнем с того, что термин «информация» понимается и используется различ­
ными авторами по-разному. Применимость этого термина для сопоставления 
количества информации, содержащейся в генотипах и фенотипах, рассматрива­
лась неоднократно. На доступном уровне об этом писал Б. М. Медников [1971]. 
В его статье содержатся также ссылки на основополагающие работы в этой обла­
сти. В отечественной литературе этот вопрос обсуждается также в книге «Кибер­
нетика живого: биология и информация» [М.:Наука, 1984], а также в работах И. 
И. Шмальгаузена [1968], В. И. Корогодина [1991], И. А. Полетаева [1970] и в це­
лом ряде других исследований. 

Сразу отметим, что по этому вопросу высказывали прямо противоположные 
точки зрения. Так, А. Л. Тахтаджян считал [1984], что информация (~ знания ?), 
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которую можно получить при изучении фенотипов, во много раз превосходит ту, 
которая содержится в генотипах организмов. По его мнению, изучение феноти­
пов позволяет составить более полное представление об организмах и их взаимо­
отношениях, чем изучение генотипов. 

Но В. И. Корогодин пишет [1991], что в ходе онтогенеза накапливать информа­
цию сверх той, которая содержится в генотипах, могут лишь организмы, обладаю­
щие памятью и мышлением. Как известно, растения ни памятью, ни мышлением не 
обладают, так что представления А. Л. Тахтаджяна видимо нуждаются в пересмотре. 

По мнению М. В. Волькенштейна [1984], в споре о сравнительном количест­
ве информации в генотипах и фенотипах не может быть победителей, так как 
«..вопрос о ее (информации, Л.Л.) эквивалентности энтропии остается откры­
тым" Иными словами, не существует физических доказательств того, увеличи­
вается, уменьшается или остается неизменным количество информации в ходе 
онтогенеза. 

Отметим при этом одно важное обстоятельство: простые расчеты показыва­
ют: количество информации в ДНК, а тем более в МГСУ клетки, во много раз 
превышает количество информации во всех разновидностях «вторичных соеди­
нений» (эписемантид), являющихся предметом исследований хемосистемати-
ков. Кроме того, далеко не вся информация, содержащаяся в ДНК, каждый раз 
реализуется для формирования МГСУ в ходе конкретного онтогенеза. Изучение 
строения как ДНК, так и МГСУ для целей систематики представляет поэтому 
особый интерес. 

Что же изучает геносистематик ? Исследователю, знакомому с определением 
«геносистематика», сразу же приходит на ум, что между одним из современных 
разделов молекулярной биологии, геномикой, именно так называемой структур­
ной и сравнительной геномикой [Свердлов, 1999], и геносистематикой есть мно­
го общего. Общее заключается в том, что геномика и в какой-то мере еще одна 
наука — протеомика, так и геносистематика занимаются определением качест­
венного состава и особенностей организации первичных структур геномов и ге-
нопродуктов (РНК и белков) организмов. Если геномика делает это путем пря­
мого определения полных первичных структур ДНК (геномов) организмов, а 
протеомика дополняет эти сведения путем сопоставления набора белков, синте­
зируемых организмом на некой стадии его онтогенеза, то геносистематика ис­
пользует для этого как прямые, так и косвенные методы. Кроме ДНК, она изуча­
ет особенности строения и РНК, и белков у разных организмов, так как все эти 
три типа макромолекул и особенности организации МГСУ в той или иной сте­
пени позволяют нам судить о видоспецифичности генотипов. 

Иными словами, геносистематика зародилась задолго до того, как были раз­
работаны методы определения полных нуклеотидных последовательностей ДНК 
ядер и органелл (основные методы геномики) и ряд крупных открытий в биоло­
гии был сделан при помощи методов изучения ДНК, РНК и белков, существен­
но более простых, чем определение полной структуры геномов. Это были, в ос­
новном, так называемые статистические методы изучения строения семантид 
(см. раздел «Методы геносистематики»). 

Геносистематику следует считать предтечей геномики. Вот тому примеры. 
Так, в сравнительных исследованиях рибосомной РНК (рРНК) хлоропластов 

растений применяли метод гидролиза рРНК ферментом (рибонуклеазой Т1) и 
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определили количественное соотношение содержащихся в гидролизате рРНК 
олигонуклеотидов разной длины. Оказалось, что по величине этого соотноше­
ния (коэффициенту S A B ) рРНК хлоропластов высших растений подобна ДНК 
цианобактерий. 

Таким образом, была экспериментально обоснована гипотеза симбиогенного 
происхождения хлоропластов растительной клетки. Много лет спустя этот вывод 
был подтвержден путем полного сиквенса хпДНК этих организмов. 

Эту гипотезу выдвинули А. С. Фаминцын и К. С. Мережковский, а впослед­
ствии ее активно пропагандировала Л. Маргулис, но доказательств ее правильно­
сти до недавнего времени не существовало, и многие ученые считали, что хлоро-
пласты появились в клетках растений иным, эндогенным путем. 

Рис. 1-1 наглядно демонстрирует сходство нуклеотидных последовательно­
стей участка оперонарРНКхпДНК кукурузы и кишечной палочки, Е. coli. Нали­
чие в них гомологичных последовательностей свидетельствует о том, что в про­
шлом у хлоропластов и бактерий существовал общий предок. 

Позднее было установлено, что это сходство выражено как в полных нуклео­
тидных последовательностях рРНК, так и в их вторичных структурах. Кроме то­
го, показано, что по своим седиментационным характеристикам один из компо­
нентов МГСУ (рибосомы хлоропластов) бактериального типа. 

Рассмотрим еще один важный вопрос: как же соотносятся друг с другом раз­
ные способы изучения признаков растений, исследуемых методами биохимии и 
молекулярной биологии. 

Может показаться, что изучая строение или содержание, с одной стороны, ал­
калоидов, терпенов, углеводов и жиров и других «вторичных» соединений, а с 
другой — белков, РНК или ДНК, мы просто изучаем разнообразные молекуляр­
ные признаки фенотипов, однако только узнав строение нуклеиновых кислот и 
белков, мы получаем информацию об организации их генотипов. Недаром 
Э. Цукеркандль и Л. Полинг [Zukerkandl, Pauling, 1965] предложили разделять 
все биохимические компоненты клеток на два класса: семантиды (молекулы, не­
сущие в себе генетическую информацию) и эписемантиды (молекулы, лишь опо-
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Рис. 1-1. Гомологичные последовательности нуклеотидов (выделены рамками) во 
фрагментах рРНК кишечной палочки и хлоропластов кукурузы 
Цифры соответствуют номерам нуклеотидов в последовательности рРНК 
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средованно с нею связанные). Среди семантид различают первичные семантиды 
(ДНК), вторичные семантиды (РНК) и третичные семантиды (белки). Все три 
типа семантид и их комплексы (МГСУ) являются предметом исследований гено-
систематиков, однако подавляющую часть информации сегодня получают, ис­
следуя строение первичных семантид. 

Впрочем, изучение вторичных семантид также не лишены смысла. Исследо­
ватели обычно руководствуются при этом удобством работы с конкретным ти­
пом семантид и возможностью проверить выводы, полученные при изучении од­
ного типа семантид с помощью результатов, полученных в сравнительных иссле­
дованиях другого типа. В этом плане особенно перспективными представляются 
исследования недавно открытых малых РНК, участвующих в регуляции актив­
ности генов, а также специфических наборов белков, характерных для опреде­
ленных стадий онтогенеза растений. 

Более правильным было бы считать, что исследованиями большинства клас­
сов эписемантид, компонентов фенотипов организмов, занимается хемосисте-
матика (это часть феносистематики). Это направление систематики существует 
давно [Благовещенский, Александрова, 1974]. Для своих построений хемосисте-
матика использует разнообразные сведения о наличии или отсутствии отдельных 
классов эписемантид в изучаемых таксонах (например, запасных белков), их 
структуре, количественных соотношениях и пр. Таким образом, количество при­
знаков фенотипа, подлежащих анализу, существенно расширяется, что способ­
ствует созданию более верных представлений о эволюционных взаимосвязях та­
ксонов (см. также: [Шнеер, 1988; Семихов и др., 2001,2004]). 

Однако часть ученых и сегодня продолжает относить к хемосистематике лю­
бые исследования биохимических признаков организмов. Конечно, это непра­
вильно: как будет очевидно из дальнейшего изложения, ценность данных, полу­
ченных при изучении семантид в большей (ДНК) или меньщей мере (РНК и бел­
ки) и дающих нам представление об организации генотипов (= МГСУ) и эписе­
мантид, несопоставима. 

Семантиды — это высокомолекулярные полимеры с множеством характерных 
признаков структуры (молекулярный вес эписемантид, за исключением некото­
рых белков, полисахаридов и других полимерных соединений) обычно невелик, 
а строение их молекул с точки зрения химика-органика относительно простое). 
Сложное строение молекул семантид в полной мере раскрывается в монографи­
ях и курсам лекций по молекулярной биологии. Здесь же мы отметим, что не слу­
чайно один из первых обзоров строения одного из типов семантид назывался 
«Морфология молекул рибосомной РНК». В другой работе речь шла об анатомии 
молекул 16S рибосомной РНК [Gutell et al., 1995]. Для описания особенностей 
сложной организации макромолекул клетки такие термины классической био­
логии, как «морфология» или «анатомия», были, конечно же, использованы не 
случайно. Напомним, как, например, выглядит молекула рРНК из малой субча­
стицы рибосомы кукурузы (рис. 1-2). 

Если учесть, что каждая буква на этой схеме соответствует одной из четырех 
(А, Г, Ц или У) достаточно сложно устроенных органических молекул — нуклео­
тидов, то станет очевидно с какими архисложными молекулами работают гено­
систематики. Изучая «морфологию» таких молекул, исследователи сопоставля­
ют взаиморасположение однонитевых и двуспиральных участков («шпилек») и 
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Р И С . 1 -2. Нуклеотидная последовательность и вторичная структура молекулы рРНК ку­
курузы. Эта гигантская молекула построена из сотен более простых молекул, нуклеотидов 
(обозначены буквами А, Г, Ц и У) 

ищут сходства и различия в морфологии целых или частей молекул рРНК у орга­

низмов разной степени генетического родства. 
На рис. 1­2 молекула распластана на плоскости, но на самом деле это трех­

мерная структура. Современные методы позволяют «увидеть» эту структуру и 
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«разглядеть» в ней положение каждого атома. Эту фразу не нужно понимать бу­
квально: на самом деле исследователь изучает полученные с помощью компью­
теров результаты реконструкции структуры на основании данных, полученных 
физико-химическими методами анализа. 

В ходе эволюции в результате мутаций структура таких молекул непрерывно 
изменяется, так что у каждого вида организмов, будь то растение, животное или 
микроорганизм, «своя», только ему присущая рРНК со своими особенностями 
строения, т.е. с видоспецифичной первичной, вторичной и высшими структура­
ми (ее «морфологией»). Справедливо это и для других типов семантид. 

Из многочисленных наблюдений известно, что чем ближе друг к другу срав­
ниваемые виды, т.е чем меньше времени прошло с момента их дивергенции, тем 
меньше различий успевает накопиться под влиянием мутаций в структуре их се­
мантид. Важно, что темпы накопления таких изменений в разных филогенетиче­
ских линиях могут быть неодинаковыми [Боброва и др., 1985]. 

В истории геносистематики методы сопоставления семантид все время совер­
шенствовались. Так, о видоспецифичности строения белков первоначально су­
дили по их иммунохимическим свойствам. Со временем иммунохимические ме­
тоды совершенствовались и даже сегодня используются в исследованиях микро-
и макроэволюции живых существ и, в частности, растений [Семихов и др., 2004; 
Crawford, 2000]. 

В середине прошлого века были разработаны общедоступные методы выделе­
ния индивидуальных белков и определения их аминокислотных последователь­
ностей. Ф.Сэнгер первым сопоставил первичные структуры инсулинов у трех 
млекопитающих. К1970 г. уже была известна полная первичная структура шести 
белков растений (не говоря уже о других организмах) [Boulter, 1983], после чего 
число таких белков стало быстро увеличиваться. 

С этих работ началась новая эра в геносистематике— эра определения полных 
последовательностей мономеров у семантид, которая, в конечном счете, приве­
ла к появлению и быстрому развитию геномики. 

Одной из целей всех этих исследований была проверка правильности пред­
ставлений биологов об эволюции живых существ, основанных на результатах 
изучения их фенотипов. Как и в предыдущем случае, была подтверждена отме­
ченная выше закономерность: чем ближе виды, тем более сходна у них первичная 
структура сопоставляемых белков. 

Эта закономерность легла в основу гипотезы «молекулярных часов» 
[Zukerkandl, Pauling, 1965]. Согласно этой гипотезе, в ходе эволюции семантиды 
(ДНК, РНК и белки) накапливали изменения в своей структуре с более или ме­
нее постоянной скоростью, что в принципе позволяет датировать время дивер­
генции таксонов. Ведь, если нам известно время возникновения таксона, напри­
мер, из данных палеонтологии, то можно рассчитать среднюю скорость накоп­
ления замен (выразив ее, например, в числе замененных нуклеотидов за 1 млн 
лет, в пересчете на 1000 нуклеотидов) и оценить время дивергенции таксонов, 
для которых палеонтологическая летопись либо бедна, либо практически отсут­
ствует. 

С особенным энтузиазмом этот метод был воспринят микробиологами, про-
тистологами, микологами, альгологами и зоологами, изучавшими ранние этапы 
эволюции. Дело в том, что палеонтологическая летопись для этих групп крайне 
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неполная. 
Конечно, с позиций теории эволюции, созданной на основе изучения фено­

типов, это с самого начала была слабая гипотеза: биологам давно известно, что 
эволюция фенотипов в различных линиях филогенеза может идти с существенно 
разной скоростью. При этом, например, при минимальных изменениях в фено­
типах, макромолекулы вполне могли эволюционировать и накапливать измене­
ния. 

Известно множество видов растений и животных, фенотипы которых очень 
медленно изменялись в ходе эволюции. Среди растений — это некоторые папо­
ротники, гинкго, среди животных — щитень, мечехвост и.т.п. Это особенно за­
метно, если сравнить эволюцию их фенотипов с эволюцией фенотипов видов из 
других современных таксонов, которые за относительно короткое время эволю­
ции дали огромное многообразие форм. Отметим, что при этом их генотипы про­
должали изменяться практически со средней скоростью, присущей соответству­
ющему таксону. Недавно появилась работа [Soltis P. et al., 2002], подтверждающая 
давний вывод Г. Рахимовой с соавт. [1989], в которой прямо говорится о том, что 
в некоторых эволюционных линиях развития трахеофитов темпы молекулярной 
эволюции могли замедляться и что, возможно, существуют и «молекулярные жи­
вые ископаемые». К ним П. Солтис с соавт. относят древовидные папоротники и 
группу Marratia + Angiopteris, морфология которых мало изменилась за последние 
165—200 млн лет. Конечно, флюктуации в скорости накопления изменений в 
ДНК возможны, но со столь выраженными геносистематики столкнулись едва 
ли не впервые. Выводы этой интересной работы требуют подтверждения в до­
полнительных исследованиях. 

Несмотря на существование очевидных различий в темпах эволюции в разных 
ветвях эволюционного дерева [Nielsen, 1999], биологи тем не менее стали ис­
пользовать (а некоторые и сегодня используют) гипотезу молекулярных часов, 
так как она позволяет хотя бы приблизительно оценить время дивергенции цело­
го ряда таксонов, относительно которых у биологов были лишь смутные догадки. 

Выводы такого рода, однако, нужно делать с осторожностью [Антонов, Тро­
ицкий, 1986]. Необходимо всегда помнить, что анализ эволюции какой-то одной 
последовательности ДНК (например, гена рРНК) или белка недостаточен для 
того, чтобы судить об основных закономерностях эволюции генотипа в целом и 
тем более соотносить его с результатами изучения фенотипов, так как каждый 
индивидуальный ген или генопродукт отражает свойства лишь малой части всех 
генов организма (тем более его генотипа). При анализе процессов эволюции ин­
дивидуальных последовательностей семантид и переносе полученных данных на 
эволюцию генотипов всегда следует помнить об ограничениях, присущих редук­
ционизму. 

Последние исследования показали, что ДНК высших растений включает де­
сятки тысяч генов. Так, в состав отдельных хромосом арабидопсиса входит от 
3825 до 6543 генов, не говоря о некодирующих последовательностях, а весь геном 
содержит 25 498 генов. Таким образом, для того, чтобы выносить более или ме­
нее достоверные суждения об эволюции генотипов, необходимо изучить репре­
зентативную выборку генов или иных последовательностей ДНК (в геномах рас­
тений много некодирующей ДНК) из всего их разнообразия, слагающего гено­
тип растения. В противном случае мы можем оказаться в положении исследова-
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теля, который захотел бы составить представление о расовой принадлежности 
населения Москвы, остановив на улице первого прохожего. Велика вероятность 
того, что это будет не славянин, а негр или китаец и, стало быть, вывод будет не­
верным. Точно так же разнообразны и гены, слагающие генотипы растений, и 
каждый из них эволюционирует в значительной степени независимо от других 
генов. Говорить о выраженной «концертной» эволюции всех генов было бы не­
верно [Goremykin et al., 2004]. 

Вот, например, из каких генов слагается ядерный геном арабидопсиса 
(табл. 1-1). Видно, что значительная часть генов кодирует белки, осуществляю­
щие метаболизм веществ в клетке. Другая существенная часть генов ответствен­
на за протекание процессов транскрипции, т.е. передачи генетической информа­
ции от мест ее хранения (ДНК) ко вторичным семантидам, молекулам РНК. 
Часть генов отвечает за обеспечение процессов роста, деления клеток, синтез 
ДНК и.т.п. Функции чуть ли не половины всех генов арабидопсиса нам сегодня 
не известны: о их существовании судят по «молекулярным признакам» генов, т.е. 
по наличию в нуклеотидных последовательностях ДНК специфических для всех 
генов комбинаций нуклеотидов. 

Признавая важность исследований генотипов растений, Б. Тернер писал не-

Таблица 1-1 

Доля белков, различающихся по роли или функции и закодированных в хромосоме 2 
Arabidopsis thaliana [по Lin et al., 1999]. Соотношение генов, кодирующих белки, 
различающиеся по роли или функции, в хромосоме 4 арабидопсиса отличается 
незначительно [Mayer et al., 1999] 

Роль (или функции) Доля от всех белков, в % 

Регуляция активности генов 7,8 
Передача сигналов 4,0 
Структура клеток, организация и биогенез 3,6 
Транспорт и связывающие белки 3,6 
Преобразование белков 3,0 
Энергетика 2,7 
Рост и развитие 2,6 
Обмен вторичных соединений 2,5 
Клеточные процессы 2,4 
Взаимодействие с патогенами 2,0 
Синтез белка 1,9 
Обмен жирных кислот и фосфолипидов 1,5 
Транскрипция 1,4 
Ответ на влияние среды 1,0 
Обмен ДНК 0,7 
Центральный промежуточный метаболизм 0,7 
Биосинтез аминокислот 0,6 
Обмен оснований, нуклеозидов и нуклеотидов 0,6 
Биосинтез кофакторов, простетических групп и переносчиков 0,4 
Другие категории 6,9 
Неклассифицированные белки 1,4 
Белки с неизвестной функцией 21,4 
Предполагаемые белки 27,1 
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давно [Turner, 1998], что он мечтает о времени, когда в Кодексе ботанической но­
менклатуры будет специальный раздел, содержащий сведения об эволюции пер­
вичных структур генов десятка белков, играющих ключевую роль в метаболизме 
растительной клетки. Эти сведения, наравне с традиционнными, можно было бы 
использовать в систематике растений. 

Сравнительные исследования семантид не только дают нам представление об 
особенностях организации генотипов в целом или отдельных их частей (генов и 
других участков ДНК с иными функциями), но и служат основой для развития 
теории молекулярной эволюции, краеугольном камне геносистематики. 

Появление в начале 1960-х гг. этой теории (один из последних вариантов 
[Kimura, 1968]; русская версия: Кимура, 1985) стало возможно лишь после того, 
как исследователи получили первые сравнительные данные о строении семан­
тид. Было выяснено, что процессы эволюции организмов и макромолекул име­
ют ряд принципиальных различий. В частности, Кимура подчеркивает роль ней­
тральных, не имеющих выражения в фенотипах, изменений в эволюции семан­
тид. Этот тезис особенно важен для правильного понимания результатов иссле­
дований геносистематиков. Похоже, что А.Л. Тахтаджян [Takhtajan, 1997] отно­
сит именно такие изменения к «молекулярному шуму» (см. далее). 

Так, например, нейтральные изменения возникают в результате синонимиче­
ских мутаций в третьем положении кодонов генов белков, которые обычно не 
вызывают изменений в первичной структуре (=аминокислотной последователь­
ности) белков вследствие вырожденности генетического кода. Иными словами, 
изменения в ДНК не всегда сопровождаются изменениями в фенотипах, но 
именно изменения в фенотипах попадают под действие естественного отбора. 
Между тем, некоторые ботаники используют результаты определения именно 
этого «молекулярного шума» для создания гипотез о филогении организмов 
(обычно на уровне низших таксонов) и рекомендаций по изменению систем. По­
рочность такого подхода очевидна, и неудивительно, что нередко молекулярные 
и морфологические данные существенно расходятся (см., например, [Kirschner 
etal.,2003]). 

Подробно особенности молекулярной эволюции рассматриваются в работах, 
список которых приведен в конце раздела. Знакомство с этими источниками 
крайне желательно для каждого, кто хочет разобраться в проблемах и методах ге­
носистематики 

Подведем итоги. Со всей очевидностью следует, что геносистематика — это 
один из двух основных разделов биологической систематики в широком смысле 
этого термина. Она призвана изучать разнообразие генотипов живых существ, 
анализируя для этого строение семантид и их комплексов (МГСУ) и на этой ос­
нове предлагать гипотезы о путях изменений генотипов в филогенезе, выявлять 
на этой основе возможную степень филогенетической близости генотаксонов и 
использовать эти сведения (если это целесообразно) для построения гипотетиче­
ских систем генотипов организмов. Как уже говорилось, возможны и другие спо­
собы интерпретации полученных результатов. 

Кроме того, методы геносистематики с успехом могут быть использованы для 
изучения проблем микроэволюции, популяционной структуры видов [Milton, 
1994], проблем географии растений [Newton et al., 1999], формирования локаль­
ных флор [Xiang et al., 1998 b], решения прикладных задач и многих других про-
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блем. 
Главный вопрос, который стоит сегодня перед геносистематикой, заключает­

ся в том, насколько топологически подобны филогенетические деревья и систе­
мы организмов, построенные на основании изучения их фенотипов и генотипов. 
Если они полностью совпадают (топологически подобны, конгруэнтны), то это 
означает, что результаты исследований генотипов можно и нужно особенно сме­
ло использовать для решения ряда важнейших проблем классической ботаники, 
например, связанных с изучением эволюционной истории таксонов. Если же 
между ними существуют более или менее выраженные отличия, то нам остается 
либо признать, что гипотезы ботаников классической школы, касающиеся эво­
люционной истории растений, по крайней мере в части своей не находят под­
тверждения, либо что биоразнообразие растений может быть описано с разных 
позиций. 

В пределах самой геносистематики необходимо выяснить, насколько право­
мерно использовать результаты исследования эволюции геномов органелл для 
понимания эволюционных взамоотношений в мире растений. Строго говоря, 
эволюция геномов пластид вовсе не обязательно должна быть полностью кон­
груэнтной эволюции ядерных геномов и МГСУ организмов (см.,например, 
[Hardig et al, 2000]). Не случайно одна из последних работ в этой области 
[Nishiyama et al., 2004] озаглавлена «Филогения хлоропластов может говорить 
(выделено А. А.) о том, что бриофиты монофилетичны». Такую осторожность в 
трактовке экспериментальных данных можно только приветствовать. 
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КОРНИ ГЕНОСИСТЕМАТИКИ. 
ГЕНОСИСТЕМАТИКА И 
ФЕНОСИСТЕМАТИКА 

Истоки науки 

Как и любая другая наука, геносистематика имеет свою историю. Ос­
новные идеи ее созревали постепенно. Трудами многих ученых формировался и 
продолжает совершенствоваться ее методический арсенал. Исходные результаты 
для своих гипотез геносистематики получают с помощью методов молекулярной 
биологии (например, определяя последовательность нуклеотидов во фрагментах 
ДНК), но на следующем этапе исследований используются уже методы геноси­
стематики (например, различные методы построения филогенетических деревь­
ев и трактовки полученных результатов). 

Как же сформировалась геносистематика ? 
Мысль об использовании сведений об особенностях организации генотипов 

для развития теории эволюции и систематики приходила в голову многим уче­
ным, преимущественно тем из них, которые работали в наиболее близких облас­
тях биологии, таких, как генетика или сравнительная биохимия, или же занима­
лись разработкой общих вопросов систематики и теории эволюции. 

Первоначально для решения этих проблем усилия ученых сконцентрированы 
исключительно на исследованиях фенотипов. При этом были получены впечат­
ляющие результаты: биологи не только предложили первые научно обоснован­
ные гипотезы, описывающие основные закономерности эволюции живого, но и 
сумели предложить теорию, объясняющую механизмы возникновения биоразно­
образия. Это—теория естественного отбора Дарвина, целиком основанная на ре­
зультатах исследования фенотипов организмов. Она и сегодня остается одной из 
главенствующих в биологии, а дарвинизм служит основой эволюционной систе­
матики. В пользу ее говорят и новейшие молекулярные данные [Akashi, Kreitman, 
1995]. 

Практически одновременно с дарвинизмом А. Вейсман выдвинул не менее 
значимую гипотезу: он предложил различать в каждом организме смертную сому 
(тело) и бессмертную зародышевую плазму (вещество наследственности). Сегод­
ня эта гипотеза лежит в самой основе геносистематики, которая занимается изу­
чением эволюции «зародышевых плазм». 

Тогда же Г. Мендель сформулировал представления о дискретных наследст­
венных факторах (генах), но оно было принято и осознано наукой существенно 
позже, уже в начале XX в. 
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В конце XIX в. Ф. Мишер выделил из животных клеток вещество, которое он 
назвал «нуклеином». 

В начале того же века биохимикам удалось доказать, что белки — это высоко­
молекулярные соединения и строение индивидуальных белков уникально для 
любого живого организма. 

В то же время генетиком Иогансеном были предложены термины «генотип» и 
« фенотип» и началось бурное развитие генетики. 

Однако вплоть до середины XX в. связь между нуклеиновыми кислотами и 
процессами наследственности и изменчивости достоверно прослежена еще не 
была. Выявить ее пытались многие, но исследования эти велись параллельно и 
независимо друг от друга. 

Так, в 1934 г. А.Н. Белозерский и А. Р. Кизель впервые выделили химическое 
соединение тимин, специфичный компонент ДНК, из тканей растения (зароды­
шей гороха) [Belozersky, Kiesel, 1934; русский перевод: Белозерский, 1976], а в 
1936 г. и саму ДНК из зародышей конского каштана [Белозерский, Дубровская, 
1936, см. там же]. 

Интерес А. Н. Белозерского к нуклеиновым кислотам не случаен: он был «на­
учным правнуком» Ф. Мишера, который работал в лаборатории известного не­
мецкого биохимика Э. Гоппе—Зейлера. В его же лаборатории трудился позже 
Г. Коссель, у которого в начале XX в. проходил стажировку учитель А. Н. Бело­
зерского, А. Р. Кизель. Впоследствии он вернулся в Россию, и в результате его 
трудов в МГУ сложилась первая в нашей стране научная школа по изучению ну­
клеиновых кислот. Она благополучно работает и сегодня. 

Однако эти исследователи в то время даже не подозревали, что спустя полве­
ка ДНК окажется в центре внимания систематиков растений. 

Лишь отдельные ученые, начиная с конца XIX в., высказывали предположе­
ние, что нуклеиновые кислоты, возможно, играют какую-то роль в процессах на­
следственности и изменчивости организмов. Гипотезы эти основывались на экс­
периментах, в которых определяли локализацию ДНК в клетках. Оказалось, что 
ДНК входит в состав хромосом, а хромосомы в то время уже связывали с переда­
чей наследственных признаков. 

Но первую роль отводили не ДНК, доминировала точка зрения, согласно ко­
торой ключевую роль в передаче наследственных признаков организмов играют 
белки. Эта гипотеза базировалась на классических работах лаборатории Э. Фи­
шера, который занимался структурой белков и на последних достижениях гене­
тики. В 1920-х г. Г. Меллер, Т. Морган, К. Бриджес и А. Стертевант и некоторые 
другие крупные генетики считали, что взаимоотношения между видами могут 
быть поняты путем определения степени сходства генетического материала (то­
гда — на уровне генов). Эта гипотеза впоследствии оказалась совершенно верной. 
Однако в то время предполагалось, что гены имеют белковую природу. 

Оставалось выяснить, каков же механизм передачи наследуемых признаков ? 
В 1927 г. Н. К. Кольцов предложил гипотезу матричного синтеза, при помощи 

которого генетическая информация могла бы высокоточно передаваться от бел­
ка к белку, а с их помощью от родителей — потомкам. Механизм этого синтеза 
был основан на принципе комплементарности (матрица — оттиск) вновь синте­
зируемых и предсуществовавших молекул белка. Именно тогда Н.К. Кольцовым 
был сформулирован тезис "Omnis molecula ex molecula" (Каждая молекула — от 



молекулы). Ученые стали догадываться как передаются наследственные призна­
ки от родителей потомкам. 

Следует отметить, что генетики оставили без внимания опубликованную в 
1928 г. работу бактериолога Ф. Гриффитса, которая сегодня считается исключи­
тельно важной для выяснении генетической роли ДНК. О работе Ф. Гриффитса 
по трансформации, как и о последующих работах М. Даусона и Р. Ста (1931 г.) и 
Дж. Эллоуэя (1931 г.), осуществивших этот процесс in vitro, подробно рассказано 
в монографии Р. Олби [Olby, 1974]. 

Одновременно ценные знания были получены и в опытах по эксперимен­
тальному индуцированному мутагенезу, впервые проведенных Н.К. Кольцовым. 
Результаты указывали на то, что мутагены, по всей видимости, взаимодействуют 
именное ДНК [Olby, 1974]. Существенно позже эта идея была развита и сформу­
лирована в виде представления о конвариантной редугогикации ДНК, когда от 
родителей потомкам передается весь генетический текст, но с изменениями, 
внесенными мутациями ГГтюфеев-Ресовсшйидр. , 1968]. 

В1935 г. Н. К Кольцов назвал хромосомы, которые, как известно, содержат и 
белки, и ДНК, наследственными молекулами. Это был очень важный вывод. Дело 
в том, что строение хромосомы в целом в немалой степени связано с направлен­
ностью эпигенетических процессов [Ченцов, 2004]. 

В 1935 г. Н.В. Тимофеев-Ресовский, КГ. Циммер и М. Дельбрюк опублико­
вали знаменитую «Зеленая тетрадь», в которой подтверждалось, что ген — это ма­
кромолекула [Тимофеев— Ресовский и др., 1996]. Но какова химическая природа 
гена ? Ответа на этот вопрос все еще не было. 

Проблемы биологии привлекли внимание физиков. В середине 1940-х гг. 
вышла в свет книга физика Э. Шредингера «Что такое жизнь? С точки зрения физи­
ка», в ней были перечислены все основные задачи, которые, как оказалось, предсто­
яло решать будущей молекулярной биологии (и, соответственно, геносистематике). 
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Вот что писал Э. Шредингер: «Хромосомы...содержат в виде своего рода шифро­
вального кода весь «план» будущего индивидуума и его функционирования в зрелом 
состоянии. Каждый полный набор хромосом содержит весь шифр... 

Но термин «шифровальный код», конечно, слишком узок Хромосомные струк­
туры служат в то же время и инструментом, осуществляющим развитие, которое они 
же гфедопределяют... Они являются одновременно и архитектором, и строителем.,. 

Как же такая крошечная частичка вещества — ядро оплодотворенного яйца — 
может вместить сложный шифровальньгй код, включающий в себя все будущее 
развитие организма ? Хорошо упорядоченная ассоциация атомов, наделенная дос­
таточной устойчивостью для длительного хранения своей упорядоченности, предста­
вляется единственно мыслимой материальной структурой, в которой разнообразие 
возможных («изомерных») комбинаций достаточно велико, чтобы заключать в себе 
сложную систему детерминации в пределах минимального пространства.» [Шредин­
гер, 1972] (выделено А А ) . 

Были предпринять! энергичные попытки материализовать идеи Э. Шредингера. 
Признание роли ДНК в передаче наследственных признаков произошло в 

1944 г. практически одновременно с появлением книги Шредингера и широко 
известных работ О. Эвери, К. Мак—Леода и М. Мак-Карти по трансфоршщш 
пневмококков, но о строении молекул ДНК в то время достоверно известно бы­
ло еще очень мало. 

А.Н. Белозерский и Э. Чаргафф (справа) на биохимическом конгрессе в Вене (1958 г.) 


