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Аннотация. В 1949 г. С. C. Хохлов обосновал оригинальную концепцию о прогрессивной эволюционной роли апомиксиса, согласно 
которой основным направлением эволюции системы репродукции покрытосеменных является постепенный отказ от полового раз-
множения и переход на апомиксис. Гипотеза подверглась резкой критике и была объявлена «научной фантазией». Во второй половине 
ХХ в. открытие механизма рекомбинационной репарации привело к переоценке роли мейоза в эволюции. Его стали рассматривать 
как гарант стабильности генома, а не только как источник рекомбинативной изменчивости. Были открыты различные молекулярно-
генетические механизмы преобразования генома, не связанные непосредственно с половым процессом (дупликация генов, горизон-
тальный перенос генов, мобильные генетические системы). Все это дает основания сегодня предположить, что не только амфимиксис, 
но и апомиксис способен решать дилемму: 1) сохранять генотипическую структуру вида; 2) обеспечивать генетическое разнообразие 
потомства. Партеногенез позволяет копировать генотипы и сохранять генотипическую индивидуальность вида. Выпадение мейоза из 
цикла развития апомиктов, с одной стороны, увеличивает их мутабельность из-за неспособности осуществлять рекомбинационную 
репарацию, а, с другой стороны, способствует полиплоидизации и, как следствие, эволюции на основе дупликаций. Накопленные к 
настоящему времени сведения о распространении и эмбриологических особенностях апомиктичных форм свидетельствуют об их зна-
чительном эволюционном потенциале. В свете современных данных гипотеза С. С. Хохлова о наступлении «эры апомиксиса» уже не 
представляется столь фантастичной, как ранее.
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Abstract. In 1949 S. S. Khokhlov (one of the founders of the Russian scientifi c school on the problem of apomixes) proved the original conception 
of the progressive evolutionary role of apomixis. He contended that the basic direction of the reproductive system evolution in angiosperms is 
a gradual failure of sex reproduction and transition to apomixis. This hypothesis was heavily criticized and called a “scientist’s fantasy”. In the
second half of the 20th century the discovery of recombination repair led to a reassessment of the role of meiosis in the evolution. Now meiosis 
is considered as the guarantor of genomic stability, and not only as a source of combinative variability. Various molecular-genetic mechanisms of 
genome transformation unrelated to the sexual process were described. There are gene duplications, horizontal gene transfers and mobile gene 
systems. All this creates grounds to assume that not only amphymixis but apomixis can solve the dilemma: (1) saving the genotypic structure of 
the species, (2) providing the genetic diversity of the progeny. Parthenogesis allows the copying of genotypes and the saving of the genotypic 
structure of the species. The dropping out of meiosis from the development cycle of apomicts, on the one hand, increases its mutability because 
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there is no recombination repair, and, in the other hand, promotes polyploidyzation and consequently contributes to the evolution by gene 
duplication. The accumulated data about distribution and embryology features of apomicts indicate its signifi cant evolutionary potential. In the 
light of the modern data S. S. Khokhlov’s hypothesis of the beginning of “apomixis era” appears to be not so fantastic as before.
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Введение
Апомиксис – способ семенной репродукции 

покрытосеменных растений, при котором заро-
дыш развивается из неоплодотворенной яйцеклет-
ки. По своей сути он представляет собой ничто 
иное как природный механизм клонирования. 
Манипуляции с ним и использование в селекции 
открывают возможности для сохранения в ряду 
поколений ценных генотипов, создания нерас-
щепляющихся гибридных форм, закрепления 
гетерозиса, а, следовательно, обещают большие 
экономические выгоды [1–7]. В то же время изуче-
ние апомиксиса может способствовать решению 
ряда теоретических проблем, в том числе эволю-
ции растений и их систем репродукции. 

Становление российской научной школы 
по проблемам апомиксиса во многом обязано 
Сергею Спиридоновичу Хохлову (1910–1974). 
Поводом вспомнить его труды послужил ряд 
опубликованных в последние годы в зарубеж-
ной печати статей о возможной положительной 
роли апомиксиса в эволюции покрытосеменных. 
Именно такую оценку эволюционного значения 
апомиксиса еще в середине ХХ в. обосновывал 
С. С. Хохлов в своих работах [8–11], которые в 
то время подверглись самой жесткой критике. 
В середине прошлого века, определяя направле-
ния исследований своего научного коллектива, 
С. С. Хохлов стремился охватить как можно боль-
ший диапазон практических и теоретических 
вопросов, связанных с апомиксисом. Особое 
значение он уделял проблемам эволюции систем 
репродукции, для решения которых предлагал 
неординарные подходы, демонстрируя при 
этом огромную эрудицию, удивительную науч-
ную прозорливость и смелость, позволяющую 
идти вразрез с общепринятыми на тот период 
взглядами. К сожалению, его работы, напеча-
танные в основном на русском языке, остались 
практически неизвестными за рубежом. Между 
тем и сегодня они не утратили своей актуаль-
ности, а накопленный с момента их написания 
огромный багаж общебиологических знаний 
во многом подтвердил выводы и положения 
автора. 

Гипотеза С. С. Хохлова о прогрессивной 
эволюционной роли апомиксиса
Наличие совершенной системы размноже-

ния является одним из необходимых условий 
эволюции вида по пути биологического прогрес-
са. Такая система должна эффективно решать 
следующие задачи: 

1) обеспечивать преемственность развития, 
т. е. точную передачу наследственной информа-
ции из поколения в поколение для сохранения 
индивидуальности вида;

2) способствовать увеличению генетическо-
го разнообразия потомства, расширяя тем самым 
поле деятельности для естественного отбора и 
повышая адаптивный потенциал вида; 

3) поддерживать эффективную численность 
популяции и способствовать увеличению коли-
чества особей и их расселению; 

4) проявлять минимальную зависимость от 
условий окружающей среды, что особенно важно 
в отношении процесса оплодотворения. 

У покрытосеменных растений всем этим 
требованиям в полной мере удовлетворяет се-
менное размножение на основе полового про-
цесса. Казалось бы, природа нашла оптимальный 
способ репродукции, но, тем не менее, позднее в 
эволюции появляется апомиксис, при котором из 
цикла развития выпадают мейоз и оплодотворе-
ние. Что это – аномалия и эволюционный тупик 
или, напротив, более совершенный по сравнению 
с амфимиксисом тип репродукции? 

В первой половине ХХ в. процессу генети-
ческой рекомбинации приписывали определяю-
щую роль в создании генетического разнообра-
зия потомства, необходимого для осуществления 
эволюции на основе естественного отбора. Выпа-
дение при апомиксисе из цикла развития расте-
ний мейоза и оплодотворения неизбежно влечет 
за собой и утрату генетической рекомбинации. 
Доминирование в науке того времени концепции 
о ведущем значении рекомбинации в эволюции 
определило взгляд на апомиксис как на беспер-
спективную в эволюционном плане аномалию 
[12–17]. Считалось, что из-за отсутствия процесса 
оплодотворения апомиктичные формы представ-
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ляют собой «закрытые системы», не обладающие 
необходимым для прогрессивной эволюции 
потенциалом наследственной изменчивости. 
Лишенные эволюционной пластичности апо-
микты при смене условий должны неизбежно 
уступить место половым видам. Кроме того, в 
«закрытых системах» непрерывно происходит 
накопление вредных мутаций [18]. Этот процесс, 
получивший название «храповик Мёллера», как 
полагали, постепенно, но неуклонно приведет к 
деградации генофонда апомиктичных видов и 
в конечном итоге к их регрессу и вымиранию. 

Проанализировав накопленные к началу 
1940-х гг. сведения об апомиктах, С. С. Хохлов 
не только не нашел у них признаков вымира-
ния, а напротив, обнаружил явные признаки 
биологического прогресса. В своих работах он 
убедительно показал, что апомиктичные виды 
обладают большой численностью и проявляют 
тенденцию к ее увеличению, занимают обшир-
ные ареалы и стремятся к их расширению, чрез-
вычайно полиморфны и принадлежат к крупным, 
наиболее молодым и прогрессивным семействам 
и родам [9–11]. Апомиксис не известен у выми-
рающих реликтов, а экспериментальные данные 
указывают на высокую жизнеспособность и кон-
курентоспособность апомиктичных видов. Более 
того, по некоторым признакам биологического 
прогресса апомикты значительно превосходят 
соответствующие половые формы [9–11]. 

В 1949 г. в работе «Перспективы эволюции 
высших растений» С. С. Хохлов впервые изло-
жил основные положения своей оригинальной 
концепции о прогрессивной роли апомиксиса 
в эволюции цветковых [9]. Он рассматривал 
апомиксис как более совершенную по сравне-
нию с половой репродукцией форму семенного 
размножения, считая, что переход покрытосе-
менных на апомиксис является закономерной 
ступенью эволюции и обусловлен историческим 
процессом редукции цветка. Признание данной 
гипотезы требовало пересмотра взглядов на 
роль генетической рекомбинации в эволюции. 
Большинство ученых в то время не были готовы 
к такому шагу, поэтому прогноз С. С. Хохлова 
о возможном наступлении на Земле в будущем 
эры бесполосеменных растений расценили как 
научную фантазию [17]. 

Распределение апомиктичных видов 
в системе покрытосеменных растений 
и их распространение во флоре 
«Роль и значение каждого явления в природе 

и в практике, – писал С. С. Хохлов, – в значи-
тельной степени определяется тем, насколько 

широко оно распространено, как часто встре-
чается, каким закономерностям подчинено его 
распространение» [10, с. 59]. Правильно оценить 
истинное распределение апомиктичных видов в 
системе покрытосеменных и их распространение 
во флоре в середине прошлого века не представ-
лялось возможным, поскольку у подавляющего 
большинства цветковых растений тип семен-
ной репродукции не был определен. В конце 
1960-х гг. С. С. Хохлов разработал программу 
по выявлению апомиктичных форм. Начиная с 
1970 г. под его руководством развернулись ши-
рокомасштабные исследования по выявлению 
апомиктичных видов во флоре СССР [11], были 
организованы многочисленные экспедиции в 
различные регионы Советского Союза, в ходе 
которых собран обширный гербарный и эмбри-
ологический материал. Результаты обработки 
части собранной коллекции были суммированы 
в монографии «Выявление апомиктичных форм 
во флоре цветковых растений СССР» [19]. Даже 
далеко неполные данные о способе репродук-
ции растений в исследованных районах страны 
убедительно демонстрировали то, что апомик-
тичные виды составляют значительную долю 
как в составе флор, так и среди доминантов рас-
тительных сообществ. 

Позднее учениками С. С. Хохлова было по-
казано широкое распространение в разных рай-
онах России апомиктичных видов двух наиболее 
прогрессивных семейств покрытосеменных 
растений – злаковых и сложноцветных [20–24]. 
Так, в случайных выборках злаков из несколь-
ких регионов, значительно отличающихся друг 
от друга климатическими и географическими 
условиями, доля апомиктичных видов варьиро-
вала от 22,2 (Якутия) до 40,0% (Нижнее Повол-
жье) [24]. При этом подавляющее большинство 
апомиктов принадлежали к родам Poa и Festuca, 
представители которых (как амфимиктичные, 
так и апомиктичные) играют важную роль в 
сложении травяного компонента раститель-
ных сообществ. Они не только доминируют в 
фитоценозах на равнинных и нагорных лугах, 
в степях и травяном ярусе лесов Евразии, но и 
нередко выступают в качестве эдификаторов рас-
тительных сообществ [25]. К числу доминантных 
видов относятся и представители других родов, в 
которых широко распространен апомиксис: виды 
рода Bothriochloa доминируют в степях южных 
районов Евразии, Bouteloua, Chloris, Buchloё – в 
прериях Северной Америки, Cortaderia – в пам-
пасах Южной Америки [25]. 

Все больше данных свидетельствует о том, 
что апомиктичные виды занимают огромные аре-
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алы, включающие разные географические зоны; 
Antennaria [26], Crepis, Dichantium, Eupatorium, 
Parthenium, Ranunculus, Rubus, Taraxacum [4], 
Stevia [27], Paspalum [28] Chondrilla [29]. Кроме 
того, установлено преобладание апомиктичных 
популяций среди колонизаторов, успешно осва-
ивающих «новые» территории с нетипичными 
для них условиями обитания [30–37].

Список таксонов покрытосеменных расте-
ний, в которых встречаются спорофитный или 
гаметофитный апомиксис, неуклонно растет. 
S. E. Asker и L. Jerling [4] указывали на нали-
чие апомиктичных видов в 108 родах. Позднее 
список таких родов был расширен сначала 
J. Carman [38] до 222, а затем D. Hojsgaard et al. 
[39] – до 293. Согласно последним обобщенным 
сведениям апомиксис зарегистрирован у пред-
ставителей 32 порядков (52%), 78 семейств (19%) 
и 293 родов (≈2,2%) [39]. При этом подавляющее 
большинство апомиктичных видов (75%) при-
надлежат к наиболее прогрессивным семействам 
покрытосеменных растений: Poaceae, Asteraceae 
и Rosaceae [4, 39]. 

В последние годы интернациональной 
группой ученых была предпринята попытка 
собрать и систематизировать все литературные 
источники, в которых представлены сведения 
об апомиктичных формах [39]. Итогом этих 
работ стало создание электронной базы данных 
(http://www.apomixis.uni-goettingengen.de). Ана-
лиз собранной информации позволил выявить 
интересные закономерности распределения 
апомиктичных видов в системе покрытосемен-
ных растений и их распространения во флоре 
[39, 40]. Так, была установлена положительная 
корреляция количества апомиктичных видов в 
семействах и порядках с некоторыми показа-
телями биоразнообразия. Если бы апомиксис 
приводил к повышению скорости вымирания, 
как считалось ранее, таксоны с апомиктами 
были бы менее разнообразными по сравнению 
с таксонами без них. Однако обнаруженные 
закономерности демонстрируют обратное. Ко-
личество апомиктичных видов в семействах по-
ложительно коррелирует с общим количеством 
видов в них. Роды, содержащие апомиктичные 
виды, высоко космополитичны: 62% из них 
занимают несколько географических зон. Ко-
личество родов, содержащих апомиктичные 
виды, уменьшается в направлении от тропиков 
к Арктике, т. е. параллельно уменьшению био-
разнообразия. Исходя из полученных данных, 
авторы [39] делают вывод о том, что апомиксис 
играет позитивную роль в эволюции растений 
и способствует видообразованию.

Анализ современных данных о распределе-
нии апомиктичных видов в системе покрытосе-
менных растений свидетельствует о том, что они 
возникали в разных таксономических группах 
неоднократно и независимо друг от друга [41]. Из 
этого следует, что периодически при определен-
ных условиях естественный отбор способствовал 
переходу растений с амфимиксиса на апомиксис, 
несмотря на предполагаемые негативные по-
следствия такого перехода (ограниченное гене-
тическое разнообразие и накопление мутаций). 
Особенности распространения апомиктов во 
флоре и их роль в сложении фитоценозов со-
вершенно не вписываются ни в представление 
об апомиксисе как случайной аномалии, ни в 
представление о том, что апомиксис может обе-
спечивать лишь частную приспособленность 
видов к определенным условиям среды. 

Современные представления 
об изменчивости апомиктичных форм 
и их эволюционном потенциале 
С использованием молекулярно-генети-

ческих методов исследования были получены 
данные, которые ставят под сомнение существо-
вание негативных последствий утраты мейоза 
и оплодотворения при апомиксисе [42]. Уровни 
генетического разнообразия в апомиктичных 
популяциях оказались выше, чем ожидалось, и 
сопоставимыми с данным показателем в половых 
популяциях [29, 43–47]. R. G. M. van der Hulst et 
al. [48] обнаружили, что генетическая изменчи-
вость в апомиктичных популяциях Taraxacum 
sp. является такой же высокой, как и в половых. 
Сравнительный изозимный анализ диплоидных 
половых и тетраплоидных апомиктичных по-
пуляций Panicum maximum продемонстрировал, 
что апомиксис не сокращает разнообразие, а 
наоборот, редкие аллели, подверженные силь-
ному отбору на диплоидном (половом) уровне, 
поддерживаются при апомиксисе [45]. К такому 
же выводу пришли G. H. Schmelzer и J.-F. Renno 
[46] при изучении изозимного полиморфизма у 
растений диплоидных половых и полиплоидных 
апомиктичных популяций Pennisetum polysta-
chion и P. subangustum. Достоверных отличий 
по генотипической вариабельности между по-
ловыми и апомиктичными популяциями не 
обнаружено.

Транскриптомный анализ растений агамно-
го комплекса Ranunculus auricomus, включающе-
го половые диплоидные виды и апомиктичные 
гексаплоидные гибриды, выявил у апомиктов 
большую степень дивергенции бывших алле-
лей («эффект Меселсона»), но в то же время 
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продемонстрировал отсутствие у них тенден-
ции к аккумуляции вредных мутаций [49–51]. 

В начале 2000-х гг. [52, 53] были получены 
убедительные доказательства существования 
видов животных, которые на протяжении многих 
миллионов лет размножаются только партено-
генетически. К их числу относятся коловратки 
класса Bdelloidea и ракушечные рачки семейства 
Darwinulida [53]. Молекулярно-генетические ис-
следования Darwinula stevensoni показали, что 
его предок утратил половое размножение 25 млн 
лет назад. При этом он не проявляет каких-либо 
признаков деградации, демонстрирует широ-
кую норму реакции, огромную толерантность 
к температуре и солености воды, позволяющую 
ему обитать практически на всех континентах, 
кроме Антарктиды [54]. Переход на партеногенез 
у коловраток Bdelloidea также произошел не-
сколько десятков миллионов лет назад. Между 
тем результатом последующей эволюции этого 
класса стало появление 360 видов, занимающих 
различные экологические ниши. 

Закономерности распространения апомик-
тичных видов в системе покрытосеменных 
растений и во флоре, большой полиморфизм 
популяций апомиктичных растений и видовое 
разнообразие родов животных, размножающих-
ся партеногенетически, указывают на наличие 
разнообразных путей преобразования геномов, 
несвязанных с основными элементами полового 
процесса – мейозом и оплодотворением.

Еще в 1970 г. С. С. Хохлов [11] писал, что 
эволюционная роль рекомбинации генов за счет 
полового процесса излишне переоценивается, 
поскольку «этот способ рекомбинации простран-
ственно ограничен и может иметь значение лишь 
для отдельных популяций, а не для вида в целом» 
[11, с. 15]. Он отмечал, что «из закона гомологи-
ческих рядов наследственной изменчивости со 
всей очевидностью следует, что гомологические 
мутации генов возникают с высокой степенью 
вероятности даже в группах организмов, давно 
разошедшихся в процессе эволюции и давно 
утративших возможность обмена генетической 
информацией за счет скрещиваний» [11, с. 16]. 
Во второй половине ХХ в. были открыты такие 
механизмы преобразования генома, как дупли-
кация генов, горизонтальный перенос генов, мо-
бильные генетические системы, альтернативный 
сплайсинг, псевдогенизация и др. [55]. В отличие 
от рекомбинации они могут иметь место не 
только при амфимиксисе, но и при апомиксисе. 
Поскольку формирование мужского и женского 
гаметофита с нередуцированным числом хромо-
сом является одним из элементов апомиксиса, 

то именно этот способ репродукции будет в 
большей степени по сравнению с амфимикси-
сом способствовать эволюции вида на основе 
дупликаций. Кроме мутаций и эпигенетической 
изменчивости источниками генетической из-
менчивости в апомиктичных популяциях также 
могут быть факультативность апомиксиса и 
возвратные скрещивания с половыми формами 
[40, 56–63]. Система репродукции апомиктов 
достаточно лабильна и допускает сочетание от-
дельных элементов апомиксиса и амфимиксиса 
[24]. По мнению E. Hörandl и D. Hojsgaard [40], 
амфимиксис и апомиксис – это не фиксированная 
система по принципу «черный-белый», а гибкая 
система семенной репродукции с принципиаль-
ной возможностью перехода от одного способа 
к другому. Даже низкая частота амфимиксиса 
у апомиктов может резко изменить прогнози-
руемую генетическую структуру популяции, 
возникающую в результате интрогрессии генов 
апомиксиса при скрещивании [64, 65].

Растения с факультативным апомиксисом 
могут фиксировать адаптивные комбинации 
генов и с помощью остаточной «сексуальности» 
создавать новые рекомбинантные генотипы, 
противостоять накоплению вредных мутаций, 
увеличивая, таким образом, продолжительность 
жизни апомиктичных популяций и возможности 
видообразования [50]. E. Hörandl и D. Hojsgaard 
[40] предполагают, что видообразование с уча-
стием апомиктов может включать следующий 
ряд эволюционных шагов:

1) переход на апомиктичный способ репро-
дукции, вызванный полиплоидизацией и/или 
гибридизацией; 

2) диверсификацию апомиктических линий 
вследствие мутаций, перестройки хромосом, ане-
уплоидии, а также гибридизации и возвратных 
скрещиваний, вероятность которых обеспечива-
ется факультативностью апомиксиса;

3) расширение диапазона агамных ком-
плексов; 

4) редкую стабилизацию мейоза в некото-
рых линиях; 

5) полный возврат к амфимиксису;
6) аллопатрическое видообразование ново-

образованных и географически изолированных 
половых популяций; 

7) дальнейшую диверсификацию биологиче-
ских видов и возможную эволюцию новых родов.

В свете накопленных к настоящему времени 
сведений об апомиктичных формах и молеку-
лярных механизмах преобразования генома 
гипотеза С. С. Хохлова о наступлении «эры апо-
миксиса» уже не выглядит столь фантастической 
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как ранее. Парадигма «апомиксис – замкнутая 
система» постепенно сменяется парадигмой, в 
которой апомиксис признается «трамплином» 
для образования новых видов и родов посред-
ством гибридизации, полиплоидии, генных и 
геномных перестроек и реверсии к половому 
способу репродукции [38, 39, 50]. 
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