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ЦИТОГЕОГРАФИЯ МАРЕЙ ЕВРОПЕЙСКОЙ РОССИИ В СВЯЗИ  
С ИНВАЗИВНЫМ АСПЕКТОМ

Изучены встречаемость разных хромосомных чисел видов Chenopodium в трех популяциях: на севере, в средней части  
и на юго-востоке европейской России, процентное соотношение диплоидов и тетраплоидов и их биоклиматическая и экогео- 
графическая приуроченность. Выявленная в нашем исследовании закономерность распределения плоидности подтверждает 
большую экологическую пластичность и инвазионность тетраплоидов по сравнению с диплоидами. Гипотеза о преимущест-
венном распространении полиплоидов в северных широтах для Chenopodium не подтвердилась.
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CYTOGEOGRAPHY OF CHENOPODIUM OF THE EUROPEAN RUSSIA  
IN THE CONTEXT OF THE INVASIVE ASPECT

The article deals with the study of the occurrence of the different chromosome numbers of the species Chenopodium in three 
populations: in the north, the middle part and the southeast of the European Russia, the percentage of the diploids and tetraploids  
and their bioclimatical and eco-geographical confinedness. The revealed regularity of the diploidy distribution in our study substantiates 
the large ecological plasticity and the invasiveness of the tetraploids in comparison with the diploids. The hypothesis of the preferred 
distribution of the polyploids in the north latitudes for Chenopodium is not substantiated.
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Гибридизация  и  полиплоидия  в  настоящее  время  признаны  основными  диверсифицирующими 
процессами эволюции растений и одними из главных механизмов симпатрического видообразования 
растений на земле [17].

Презиготические изолирующие механизмы, такие как адаптация к разным опылителям, диверген-
ция сроков цветения, экологическая дифференциация местообитаний, а также часто преобладание са-
моопыления или апомиксиса, которые препятствуют опылению или оплодотворению, часто приводят 
к образованию гибридных зигот. С другой стороны, постзиготические механизмы изоляции касают-
ся жизнеспособности и репродуктивного успеха гибридного потомства [4]. В дальнейшем для восста-
новления стабильного мейоза часто происходит полиплоидизация. Несмотря на неоспоримое эволю-
ционное значение полиплоидии, комплексных исследований не существует. И хотя сорные растения 
представляют собой подходящие модельные таксоны для изучения эволюционного потенциала поли-
плоидов, существует небольшое число цитогеографических исследований, посвященных широко рас-
пространенным сорным растениям (например, Mercurialis annua L., Tripleurospermum inodorum (L.) 
Sch. Bip., Senecio inaequidens DC [1, 3, 8, 9, 18].

Виды  рода Chenopodium  также  являются  хорошей  группой  для  изучения  различных  аспектов 
стабильных  цитотипов  и  их  гибридизации  и  полиплоидизации,  лежащих  в  основе  процессов  видо- 
образования в этом роде. Распространение и механизмы поддержания разных цитотипов Chenopodium 
в настоящее время до конца не изучены, но есть свидетельства, что диплоидные, тетраплоидные и гек-
саплоидные растения предпочитают разные среды обитания.

В то время как тетраплоиды связаны с рудеральными и придорожными сообществами, диплоиды 
растут на древних, часто открытых, аллювиальных местообитаниях или в агрофитоценозах. Для дру-
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гих видов показано высотное разделение цитотипов, так диплоиды наиболее обильны в высотных мес- 
тообитаниях [27].

В более широком географическом масштабе наиболее известна общая закономерность у арктиче-
ских растений – иметь более высокую долю полиплоидов по сравнению с более южными районами. 
Ярким примером является флора Шпицбергена (80° северной широты), где 78% таксонов полиплоид-
ные и полиплоидизация постоянно создает гетерозиготные линии. Эта повышенная гетерозиготность 
может помочь видам пережить больше будущих эволюционных вызовов или способствовать диффе-
ренциации экологических ниш. Существуют несколько альтернативных гипотез поддерживающих су-
ществование повышенного уровня плоидности у растений в Арктике (часто основаны на случайных 
эффектах), но их относительное значение еще не оценено. Например, повторные независимые перехо-
ды к полиплоидии на севере у видов одного рода не могут рассматриваться как случайности.

Несмотря на то, что многие работы касаются изучения цитологии различных таксонов высших 
растений, доказательств аллополиплоидии пока тоже мало. У видов Сhenopodium различные уровни 
плоидности  считаются  основанными на  аутополиплоидии. Однако,  основываясь на промежуточной 
морфологии и географическом распространении можно предположить, что некоторые американские  
и европейские виды (C. album s,s,, C. quinoa and C. berlandieri) фактически являются аллополиплоида-
ми [6, 7]. Распределение уровней плоидности у Chenopodium как в популяциях, так и на большом гео-
графический масштабе не анализировались, что особенно интересно как в свете общих гипотез эволю-
ции плоидности у растений, так и для изучения частной эволюции рода Chenopodium.

Мы исследовали  распределение  видов Chenopodium  и  их  цитотипов  в  трех  регионах:  на юго- 
востоке (Волгоград), в центре (Москва) и на севере (Архангельск) европейской России.

Наши цитологическое, филогенетическое и морфологическое исследования были основаны на бо-
лее чем 100 особях, также учитывались экологические предпочтения растений.

Эти данные могут помочь дать ответы на следующие вопросы:
(1)  соответствует  ли  макромасштабная  картина  распределения  основных  цитотипов 

мари (2х, 4х, 6х) повышению плоидности с севера на юг?
(2) являются ли популяции мари цитологически однородными или гетерогенными?
(3) подтверждается ли гипотеза о сегрегации местообитаний между диплоидами и полиплоидами, 

как установлено для других видов [27] в масштабе всего диапазона распространения?
(4)  существуют ли вторичные цитотипы  (3х, 5х, 6х) в популяции и как часто они встречаются  

и дают ли сочетание с основными цитотипами и указание на их происхождение (гибридогенное или че-
рез нередуцированные гаметы)? Представленные результаты составляют основу будущих молекуляр-
ных исследований, изучающих эволюцию сложных полиплоидных комплексов видов Chenopodium.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Цитотипы, встречаемость, распределение.
Уровни  плоидности  ДНК  оценивали  у  140  растений,  относящихся  к  нескольким  видам  рода 

Chenopodium  и  распределение  их  цитотипов  в  трех  регионах:  на  юго-востоке  (Волгоград),  в  цен- 
тре (Москва) и на севере (Архангельск) европейской России.

Проточные цитометрические анализы давали гистограммы с высоким разрешением, произволь-
ный порог 5,0% был достигнут в 92,6 и 98,0% пробных и стандартных циклов, соответственно. В со-
вокупности эти меры качества указывают на то, что зарегистрированные значения флуоресценции ста-
бильны и позволяют получить надежную оценку уровней плоидности ДНК.

1.  В  первой  популяции  из  Волгограда  было  выделено  две  группы  интенсивности  флуорес-
ценции.  Большинство  образцов  соответствовали  заявленным  значениям  флуоресценции  [29]  
для кариологически подсчитанных диплоидов (2n = 2x = 18), тетраплоидов (2n = 4x = 36) и образова-
ли две группы: 27 растений относились к ДНК- диплоидам (50%), и 27 растений относились к ДНК- 
тетраплоидам  (50%). Геном тетраплоида кратно больше генома диплоида в два раза,  что позволяет 

© Федорова Т.А., Разумова О.В., 2023



Электронный научно-образовательный журнал ВГСПУ «Грани познания».
№ 5(88). 2 ноября 2023 ■ www.grani.vspu.ru

104

предположить, что это, возможно, хромосомная раса диплоида. На изученной транссекте вторичные 
цитотипы обнаружены не были.

2.  В агломерации города Москвы мари были собраны из двух удаленных местообитаний – север-
ного и юго-западного и образовали две группы по интенсивности флуоресценции. 18 растений отно-
сились к ДНК-диплоидам (56,25%), определенным как C. suecicum, и 14 растений относились к ДНК-
тетраплоидам (43,75%), определенным как C. striatiforme. Геном тетраплоида кратно больше генома 
диплоида в два раза, что позволяет предположить, что это хромосомная раса C. suecicum. В изученных 
местообитаниях вторичные цитотипы обнаружены не были.

3.  Для  образцов,  собраных  в  Архангельске,  установлено  три  группы:  19  растений  относились  
к ДНК-диплоидам (65,52%), определенным как C. acerifolium, 7 растений имели промежуточный раз-
мер генома и, возможно, являются тетраплоидами или имеют вторичный цитотип и являются ДНК-
триплоидами  (24,14%),  что  позволит  определить  кариологический  анализ.  3  растения  относились  
к ДНК-тетраплоидам (10,34%), геном которых был примерно в два раза больше генома диплоидов.

Экологические отношения. Биоклиматические и географические закономерности.
Проверить среду обитания и экологические предпочтения индивидуальных уровней плоидности 

мы использовали базовое моделирование. Наш анализ биоклиматических данных в отношении к уров-
ням плоидности отдельных популяций и их точно зафиксированному положению показывает, что из-
менчивость индивидуальных уровней плоидности взаимозависима. Это также подтверждается поле-
выми наблюдениями, т. к. в большинстве случаев диплоидные особи растут в смешанных популяциях  
с  тетраплоидными  особями,  демонстрирующими  более  высокую  степень  пластичности  (например, 
экологическую или морфологическую),  что  отделяет  их  от  диплоидных особей. В  ходе  поэтапного 
анализа выборок были выявлены следующие особенности:

Распространение двух основных цитотипов представляет собой сложный комплекс, демонстри-
рующий некоторую степень крупномасштабной пространственной сегрегации с большими зонами пе-
рекрывания и, следовательно, вероятным образованием смеси цитотипов. Наиболее широкое распро-
странение имеют ди- и тетраплоидные особи, гексаплоиды в изученных популяциях нами выявлены  
не были, хотя они приводятся для европейской и азиатской части ареалов распространения видов рода. 
Гексаплоиды отсутствуют и на севере европейской России (Архангельск), где на древних аллювиаль-
ных местообитаниях встречаются в основном диплоиды.

Попарные сравнения двух основных цитотипов.
1.  Диплоиды  и  тетраплоиды  различаются  по  распространению,  типам  сообществ  и  почвам.  

На юге в черте города тетраплоиды произрастают в тех же нарушенных местообитаниях, что и диплои- 
ды, по обочинам дорог и на газонах, поэтому и встречаемость того и другого цитотипов 1:1. Засолен-
ные территории нами специально не изучались.

2.  В Москве диплоиды и тетраплоиды продемонстрировали в основном четкие фенологические 
и  в меньшей  степени  экологические  различия:  большинство  диплоидов  занимали  территории  агро-
фитоценозов и  вегетировали на  открытых местообитаниях  в  июне,  тогда  как  тетраплоиды встреча-
лись по обочинам дорог, на нарушенных территориях и вегетировали значительно позже в августе– 
сентябре, ассоциируясь с высоким растительным покровом.

3.  На севере европейской России диплоиды приурочены к аллювиальным засоленным местооби- 
таниям и литоралям крупных рек и Белого моря, галечным и песчаным пляжам. Вместе с ними в сме-
си редко встречаются тетраплоиды, которые произрастают выше по берегу реки и встречаются на на-
рушенных местообитаниях, не связанных с аллювием.

Кроме того, тетраплоиды чаще встречались на открытых склонах, в то время как диплоиды были 
более индифферентны к открытым сообществам.

ОБСУЖДЕНИЕ
Диплоиды,  тетраплоиды  и  гексаплоиды  –  основные  цитотипы,  которые  встречаются  в  роде 

Chenopodium. Они частично обособлены в макромасштабе, т. е. для южных, средних и северных тер-
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риторий характерны свои диплоидные и тетраплоидные виды, но, вероятно, ареалы этих видов силь-
но пересекаются. Макромасштаб распределения цитотипов тут будет совпадать с распределением кон-
кретных диплоидных и тетраплоидных видов.

Как на севере, так и в средней и южной частях европейской России, диплоидные и тетраплоидные 
виды растут в смеси, хотя и предпочитают определенные местообитания, поэтому изучение распреде-
ления цитотипов в популяциях (микромасштаб) могло бы позволить исследовать закономерности и ме-
ханизмы пространственной и экологической сегрегации видов в пределах общего евроазиатского ареа- 
ла Chenopodium.

Более же подробное распространение  видов и цитотипов на основании детальной морфологии  
для территории европейской России позволит понять нахождение рефугиумов, дальность и направле-
ния распространения видов рода после последней холодной стадии плейстоцена из разрозненных ре-
фугиумов, что, по-видимому, определило картину текущего распространения видов и их цитотипов. 
Также предстоит выявить районы ледниковых убежищ на основе молекулярных данных и модели рас-
пространения видов с юга на север во время последних оледенений на основании концентрации основ-
ных диплоидных цитотипов.

Кроме того, северные области европейской России, где преобладают диплоиды, вероятно, заселе-
ны по берегам рек, которые являются реликтовыми местообитаниями даже в послеледниковый период. 
Нахождение же наибольшего разнообразия как видов, так и их цитотипов следует ожидать в южных 
азиатских рефугиумах, которые не подвергались оледенению, хотя и утратили многие экологические 
ниши в результате поднятия территорий после последнего оледенения.

Ареалы распространения диплоидных C. suecicum  и южного неописанного диплоида,  условно 
определенного как C. viride, по-видимому, пересекаются и дают широкую зону гибридизации в сред-
ней части европейской России, что облегчается их близким родством и незначительным генетическим 
расхождением [5]. Тем интереснее определить какой вид от какого произошел, и где было его леднико-
вое убежище, которое уже утрачено. Эти данные противоречат широко распространенным предполо-
жениям о колонизации и конкурентном успехе полиплоидов по сравнению с диплоидами [20]. Неясно, 
какие черты тетраплоидов ограничивают их успех в расселении и образовании устойчивых популяций 
на севере, где они есть, но редки. Возможно, что это – поздняя всхожесть и плодоношение, которые 
могут быть ответственными за их более слабую колонизирующую способность в результате невызре-
вания семян.

В отличие от тетраплоидов, гексаплоиды имеют азиатское распространение и встречаются почти 
исключительно в восточной части евроазиатского ареала рода. Для того чтобы на примере распростра-
нения видов рода Chenopodium подтвердить гипотезу о том, что полиплоиды являются превосходны-
ми колонизаторами новых местообитаний и более конкурентноспособные по сравнению с диплоида-
ми, на основании большей пластичности и адаптационного потенциала  за счет избыточности генов  
и массивной реструктуризации геномных процессов, запускаемых полногеномной дупликацией [20]  
и возможной предварительной гибридизацией, требуется изучение распространения цитотипов мно-
жества популяций разных видов северной Евразии.

КАРИОЛОГИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ У CHENOPODIUM
(1) Мы показали, что три основных цитотипа Сhenopodium (2x, 4x, 6x) имеют сложное биогеогра-

фическое распространение с большой протяженностью контактных площадей. Причинами такого рас-
пределения являются исторические процессы, связанные с климатическими колебаниями в плейстоце-
не и голоцене и экологическое расхождение на мезо- и микрорельефе. Как сегрегация среды обитания 
не  предотвращает  появление  разных  цитотипов  в  непосредственной  пространственной  близости,  
так и пре- или постзиготические изолирующие механизмы, что объясняет существующую репродук-
тивную изоляцию. Эти вопросы могут являться предметом будущих исследований, которые объеди-
нят молекулярные и цитогенетические данные, чтобы позволить реконструировать пространственно- 
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временную эволюционную диверсификацию видов Chenopodium с помощью экспериментальных под-
ходов для изучения механизмов поддержания смесей цитотипов в популяциях.

(2) Гетероплоидная гибридизация довольно часто встречается у марей и является причиной гене-
тической эрозии и, следовательно, представляет угрозу для диплоидных популяций, которые приуро-
чены к древним местообитаниям.

(3) Напротив, диплоиды территорий, которые не претерпели оледенения занимают естественную 
среду обитания, например, аллювий и возвышенности (например, осыпи), видовой комплекс которых 
сформировался в древних полуестественных аллювиальных лесах Центральной Европы и Азии в ран-
нем голоцене. Начиная с периода неолита, поймы равнинных рек претерпели огромные изменения, 
вызванные эрозией, отложением почвы и эвтрофикацией. Уменьшение лесов, вызванное деятельно- 
стью человека, особенно в средневековый период, и изменения видового состава привели к фрагмен-
тации и исчезновению лесных массивов в средней части европейской России с образованием сельско-
хозяйственных ландшафтов, куда и расселялись виды Chenopodium. Диплоидный вид C. acerifolium 
приурочен к древним хорошо сохранившимся аллювиальным местообитаниям как на юге, так и на се-
вере, вплоть до полярного круга, что указывает на реликтовость этого вида. Довольно узкая экологи-
ческая ниша характерна и для C. suecicum, наиболее часто он встречается на богатых почвах агро-
фитоценозов. Тетраплоиды занимают более широкий спектр местообитаний, т. к. дуплицированный 
геном делает их более засухоустойчивыми и пластичными [15, 16, 21]. Подобная экологическая ди-
плоид-полиплоидная дифференциация также описана у травянистых видов Deschampsia cespitosa (L.) 
P. Beauv.  в Британии  [25] и Dactylis glomerata L.  в Испанской Галисии. Более или менее  стабиль-
ное появление диплоидов в полуестественных местообитаниях и тетраплоидов в преимущественно ан-
тропогенных местообитаниях также отмечено для Centaurea stoebe [14, 19, 23] и Seseli libanotis (L.) 
W.D.J. Koch [17]. Диплоиды, по-видимому, были распространены в основном в лесных массивах с низ-
кой плотностью растительности, тогда как тетраплоиды были обнаружены в различных средах обита-
ния, но преобладали они на открытых местах, таких как луга, пастбища, обочины дорог и пустыри. 
Диплоиды и тетраплоиды экологически дифференцированы, но тетраплоиды имеют более широкую 
адаптацию.

(4) Северные линии видов рода Chenopodium не содержат больше полиплоидов, чем их соответ-
ствующие сестринские группы или таксоны из более южных местообитаний (то же и у полыни). Со-
поставимые исследования других северных родов еще не предпринимались, кроме рода Artemisia, ре-
зультаты которого также как и наши противоречат гипотезе северной полиплоидии. Однако, на наш 
взгляд,  эти  роды  могут  быть  просто  интересными  исключениями,  не  опровергающими  концепцию  
в целом, основанную на изучении большого числа неродственных таксонов имеющих повышенный 
уровень плоидности в Арктике.

(5) Для растений, растущих в популяциях, более вероятен ауткроссинг, который является одним 
из основных приспособительных эффектов полиплоидии и также обусловливает их большую экологи-
ческую пластичность.

(6) Нечетно-плоидные  гибриды пока нами обнаружены не были,  а  растения  с промежуточным 
размером генома – тетраплоиды, где донорами геномов являются другие диплоидные виды. Такие ра-
стения могут обратно скрещиваться с диплоидными родительскими линиями, что является дополни-
тельным источником рецидивирующего образования полиплоидов. В этих условиях гибриды могут 
опосредованно сосуществовать и стабилизировать равновесие между сосуществующими цитотипами.

(7)  Выявленная  в  нашем  исследовании  закономерность  изменчивости  плоидности  во  многом 
уникальна  для марей,  что,  скорее  всего,  обусловливает  большую  экологическую пластичность, фе-
нологию,  устойчивость  к  засолению, миграционный потенциал  и  инвазивность  тетраплоидного  ци-
тотипа [2, 12, 23, 24, 26, 30, 31], но на севере эти условия встречаются редко и поэтому более распро-
странены диплоиды, встречающиеся на сохранившихся древних местообитаниях.

© Федорова Т.А., Разумова О.В., 2023



Электронный научно-образовательный журнал ВГСПУ «Грани познания».
№ 5(88). 2 ноября 2023 ■ www.grani.vspu.ru

107

Различные уровни плоидности в одной популяции могут либо соответствовать быстро возникшим 
видам, либо представлять внутривидовую изменчивость по цитотипам. Вновь созданные полиплоид-
ные цитотипы часто подвергаются последующей диплоидизации [13, 22, 32], которая обычно сопрово-
ждается уменьшением размера генома [10, 11, 28] за счет потерь повторяющихся последовательностей. 
Тем не менее, отдельные цитотипы часто сосуществуют в симпатрии и требуют цитогенетических по-
пуляционных исследований для точного выявления видового состава рода.
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