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Активность растений понимается автором как обусловленные их потребностями характер и интенсивность 

взаимодействия с окружающей средой (абиотической и биотической), то есть в принципе – это их борьба за су-
ществование. Активность растений задается их управляющими подсистемами: генетической, гормональной, 
электрофизиологической, среди которых ведущей является генетическая подсистема. В соответствии с этим на 
основе современных данных, в том числе палеогеномных исследований, освещается ряд генетических основ ак-
тивности и дивергентной эволюции растений: редуктивная эволюция морфоструктур и генов, межвидовая гибри-
дизация и полиплоидия, горизонтальный перенос генов, геномная ковариация и геномная коэволюция, формиро-
вание Sym-генов в процессе коэволюции растений, про- и эукариот. 

 
Активность растения – это обусловленные его 

потребностями характер и интенсивность взаимо-
действия с окружающей средой (абиотической и 
биотической) [Савинов, 2015, 2024; Савинов, Ни-
китин, 2017]. В этом аспекте активность растения 
в принципе выражает его борьбу за существова-
ние [Савинов, 2024]. В онтогенезе растение про-
являет множество видоспецифичных форм актив-
ности (взаимодействий), усиливая действия в от-
ношении одних экологических факторов, и ослаб-
ляя – в отношении других. Активность растений 
задается их управляющими подсистемами: гене-
тической, гормональной, электрофизиологиче-
ской, среди которых ведущей является генетиче-
ская подсистема [Полевой, 2001], хранящая 
наследственную информацию и управляющая 
синтезом биополимеров клетки, в частности фер-
ментов.  

Выяснение эволюции геномов и генетических 
основ активности растений стало возможно бла-
годаря развитию палеогеномики и эволюционной 
геномики. Палеогеномика как наука возникла в 
начале 2000-х годов, и ее предметом стали рекон-
струкции и анализ геномов организмов, не суще-
ствующих в настоящее время [Willerslev et al., 
2007; Heintzman et al., 2015]. Палеогеномный ана-
лиз может дать представление о том, когда и как 
эволюционировали те или иные признаки орга-
низмов, а также о том, как вымершие организмы 
связаны с современными видами и популяциями.  

Появление и дальнейший прогресс палеогено-
мики стали возможны благодаря достижениям в 
технологиях   восстановления   последовательнос-

тей ДНК (секвенированию) в сохранившихся 
остатках организмов, благодаря изучению этих 
последовательностей с помощью современных 
методов секвенирования и сбора полных геномов 
из сложных наборов часто сильно поврежденных 
коротких фрагментов ДНК, либо на основе ана-
лиза геномов ныне живущих форм [Schwörer et al., 
2022; Dalén et al., 2023].  

В связи с этим в палеогеномике используются 
как методы извлечения древней ДНК из музейных 
экспонатов, кернов льда, археологических или па-
леонтологических объектов, так и способы извле-
чения генетической информации о геномах древ-
них организмов на основе сравнительного ана-
лиза геномов родственных им рецентных форм 
[Pont et al., 2019]. 

Палеогеномика тесно связана с эволюционной 
геномикой. Эволюционная геномика – это об-
ласть науки, которая изучает геномы разных орга-
низмов, сравнивая их состав и организацию для 
выявления эволюционных закономерностей и 
родства между видами [Mitchell-Olds, Clauss, 
2002; Gao et al., 2018; Zhang et al., 2020]. Она ис-
пользует сравнительную геномику и анализирует 
полные последовательности геномов, чтобы по-
нять, как гены и геномные перестройки влияют на 
эволюцию. Ключевые задачи в этой научной об-
ласти включают выявление геномных перестроек, 
поиск гомологичных генов и молекулярных мар-
керов отбора.  

Таким образом, палеогеномика помогает ре-
конструировать эволюционную историю видов, а 
эволюционная  геномика – анализировать измене-
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ния в геномах, которые сопровождают эволюцию 
существующих видов организмов, но, очевидно, 
были характерны и для вымерших форм. 

На макроэволюционном уровне среди важней-
ших генетически обусловленных событий было 
возникновение у растений одного из ароморфо-
зов – устьиц, а последовавшая затем эволюция 
устьичного аппарата и произошедшая в ряде 
групп растений его редукция (частичная или пол-
ная) сопровождали дивергенции эмбриофиотов 
[Clark, 2023]. Исследования в области эволюцион-
ной геномики и палеогеномные исследования по-
казали, что ряд генов основных замыкающих кле-
ток устьиц, включая гены SPCH/MUTE, SMF и 
FAMA, появляются у общего предка эмбриофи-
тов, но затем устьица мохообразных претерпели 
редуктивную эволюцию параллельно с редуктив-
ной эволюцией генов: еще у предка печеночников 
был утрачен ряд генов, ответственных за развитие 
и функции устьиц (FAMA, SMF, POLAR, EPF1, 
TMM, SLAC1) [Harris et al., 2020; Clark, 2023], по-
скольку Hepaticophyta преобразовали механизм 
газообмена и утратили устьичный аппарат. 

Аналогичные явления сопровождали переход 
ряда групп цветковых растений в водные экоси-
стемы. Это вызвало явления редукции устьиц и 
утраты соответствующих генов (TMM, BLUS1, 
EPFL9, EPF2, MUTE, SPCH) у всех Alismatales, а 
в ходе дивергенции этой группы редуктивная эво-
люция у них определялась также деградацией ге-
нов EPF1, CHX20, FAMA (у Zostera, Posidonia, 
Cymodocea), SLAC1 (у Thalassia, Cymodocea) 
[Clark, 2023; Ma et al., 2024]. Причем конвергент-
ные редукции произошли в тех же семействах ге-
нов, что и у печеночников, утративших устьич-
ный аппарат [Clark, 2023]. 

Но такие явления касались лишь относительно 
небольшой части Plantae, тогда как у большинства 
их представителей филогенез осуществлялся, в 
частности, благодаря эволюции устьичного аппа-
рата, поскольку его структурно-функциональные 
признаки во многом обеспечивают адаптациоге-
нез и обусловливают один из важнейших показа-
телей активности растений – устьичную проводи-
мость (stomatal conductance) (УП), то есть ско-
рость газообмена растения с атмосферой (погло-
щение диоксида углерода, выделение кислорода 
при фотосинтезе) и скорость транспирации (выде-
ление воды в виде водяного пара) через устьица 
[Jiang et al., 2006; Gago et al., 2016]. Процессы УП, 
проводимости мезофилла и первичного метабо-
лизма сложно взаимосвязаны, причем скорость 
фотосинтеза сильно коррелирует с величиной УП 

[Gago et al., 2016; Yang et al., 2021]. Все эти взаи-
мосвязи регулируются сотнями генов, в совокуп-
ности образующих полигенную сеть регуляции 
[Elfarargi et al., 2023]. Отношение скорости асси-
миляции CO2 к УП отражает другой важный пара-
метр – эффективность использования воды 
(ЭИВ) растениями [Petrík et al., 2023]. Диверген-
ция крупных ветвей Plantae, в частности эволю-
ция папоротников, голосеменных и цветковых 
растений сопровождалась специфичными (для 
каждой из этих групп) механизмами оптимизации 
УП и ЭИВ [Yang et al., 2021]. Параллельно росла 
интенсивность фотосинтеза от самых низких зна-
чений у бриофитов до самых высоких – у покры-
тосеменных [Flexas, Carriquí, 2020]. Среди по-
следних у биологически прогрессирующих зла-
ков (Poaceae) и осок (Cyperaceae) произошло, в 
частности, расширение ряда семейств генов 
(POLAR, SPCH и ABI) в основном за счет генов, 
участвующих в развитии близких по строению ти-
пов гантелевидных устьиц, которые по сравне-
нию с более распространенными почковидными 
устьицами, существенно повышают ЭИВ 
[Menezes et al., 2025]. Наряду с этим и полная ду-
пликация генома (ПДГ) может существенно вли-
ять на УП, на процессы синтеза/деградации хло-
рофилла и скорость фотосинтеза. Так, например, 
сравнение диплоидной и тетраплоидной форм 
Chrysanthemum nankingense Hand.-Mazz. пока-
зало, что ПДГ усиливает фотосинтетическую спо-
собность тетраплоида в основном потому, что ко-
личество генов, связанных с синтезом хлоро-
филла, в тетраплоидной форме растения увеличи-
лось (соответственно возросло содержание хло-
рофиллов a, b и количество хлоропластов на 
клетку), а количество генов, связанных с деграда-
цией хлорофилла – снизилось [Dong et al., 2017]. 

Генетическая дивергенция наземных растений 
на уровне пластомов [Wicke et al., 2011] в основ-
ном сопровождалась некоторыми их структур-
ными перестройками, редукциями и дупликаци-
ями ряда генов, хотя для пластидных хромосом 
наземных Plantae характерен, как правило, струк-
турный консерватизм и они эволюционируют 
медленнее, чем их митохондриальные и ядерные 
аналоги. Однако предками эмбриофитов были по-
теряны хлоропластные гены tufА, rpl5, ftsH, odpB 
и приобретен ген ycf2; в ходе дальнейшей эволю-
ции эмбриофитов в их пластомах был утрачен ген 
cysA/T/W, у роголистников – еще и ген cys/T/W, а 
у голосеменных и покрытосеменных – гены rpl21 
и chlB/L/N; но пластомами двух последних групп 
растений   были   также   приобретены   гены  rps7, 
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3'-rps12, ycf 2, ndhB; эти же гены (за исключением 
гена ndhB) появились и в пластоме лептоспоран-
гиатных папоротников [Wicke et al., 2011]. 

Особо важную роль имел эволюционный пере-
ход от С3- к С4-фотосинтезу, в котором отразился 
очередной ароморфоз цветковых растений, позво-
ливший им процветать в условиях сильной инсо-
ляции и аридизации территорий. Формирование 
этого ароморфоза потребовало значительных из-
менений в экспрессии ряда генов (BASS, PPDK-
RP1, NDH1, CUE1, PPT, PPa6), вызвавшей усиле-
ние активности кодируемых ферментов, а мута-
ции, модифицировавшие эти ферменты и «дав-
шие» им новые каталитические функции, были за-
креплены естественным отбором в ходе эволюции 
C4-фотосинтеза [Lyu et al., 2024; Lauterbach et al., 
2025]. САМ-фотосинтез явился еще одной важ-
ной эволюционной инновацией, также позволяю-
щей цветковым растениям адаптироваться к жар-
ким и сухим условиям за счет высокой ЭИВ. Эво-
люционный переход ряда покрытосеменных рас-
тений к САМ-фотосинтезу был, в частности, свя-
зан с усилением экспрессии семейства генов 
РРСК и дупликации семейства генов РЕРС [Yang 
et al., 2019], а также с перестройкой паттерна экс-
прессии генов diel, связанных с обеспечением 
функций устьиц [Moseley et al., 2019]. 

Что касается видообразования растений, то в 
нем также большую роль играют изменения ге-
нома, прежде всего межвидовая гибридизация и 
полиплоидия [Родионов и др., 2020; Родионов, 
2022, 2023; Clark, 2023]. В геномах растений спон-
танно и как реакция на действие экологических 
факторов возникают дупликации генов, при этом 
амплификация их и мобильных элементов счита-
ется основным генетическим механизмом, обес-
печивающим быстрый адаптивный ответ расте-
ний на вызовы внешней среды [Сергеева, Салина, 
2011; Koo et al., 2018; Родионов, 2022]. Например, 
полагают, что дупликация генов и фракциониро-
вание генома явились факторами видообразова-
ния и экспансии злаков в эпоху существенного 
похолодания климата в конце мела [Zhang et al., 
2022], а предусловиями для адаптации злаков к 
таким условиям было, во-первых, возникновение 
в геноме протозлаков (вследствие предшествую-
щей ПДГ) особого семейства AP1/FUL-подобных 
генов ful1–ful4 – основных регуляторов яровиза-
ции [Wu et al., 2017; Zhang et al., 2022; Родионов, 
2022]; во-вторых, был важен сформировавшийся 
кластер генов факторов транскрипции CBF, повы-
шающих устойчивость растений к низким темпе-
ратурам, засухе и солевому стрессу [Zhang et al., 

2021; Родионов, 2022]. Белки-экспансины также 
явились модуляторами адаптации растений к 
стрессовым факторам, потому расширение семей-
ства генов, кодирующих экспансины, также спо-
собствовало прогрессивной эволюции растений 
[Wang et al., 2024; Dabravolski, Isayenkov, 2025]. 

Согласно филогеномным исследованиям, важ-
ным фактором дивергентной эволюции растений 
является и горизонтальный перенос генов (ГПГ) 
между разными ветвями Plantae [Chen et al., 2021]. 
Предполагается, что благодаря ГПГ, растения-ре-
ципиенты приобретают защиту от патогенов, 
стрессовых факторов и более эффективную регу-
ляцию световой сигнализации [Li et al., 2014; Ma 
et al., 2022]. Например, от роголистников к папо-
ротникам был перенесен ген неохрома (особого 
фоторецептора), что позволило ряду папоротни-
ков (Cyatheales, Polypodiales) успешно диверси-
фицироваться в условиях низкой освещенности в 
экосистемах мела/палеогена [Li et al., 2014]. У 
цветковых растений обмен генами в филогенезе 
(в процессе диверсификации) отмечен между ви-
дами ряда групп злаков (Oryzoideae, Pooideae, 
Andropogoneae, Chloridoideae, Paniceae) [Hibdige 
et al., 2021].  При этом донорами многих генов 
были представители Andropogoneae, а реципиен-
тами – в основном наиболее родственные им виды 
Paniceae. Выявлены переносы ретротранспозонов 
LTR (обусловливающих устойчивость растений к 
болезням) между видами Vitis и 21 другим видом 
растений из 14 различных семейств [Park et al., 
2021]. Обсуждаются различные варианты ГПГ: 
посредством вирусных и бактериальных векто-
ров, арбускулярных микоризных грибов, насеко-
мых-фитофагов, переноса пыльцы близкород-
ственных видов [Pereira et al., 2023]. 

Прогрессивную эволюцию многих групп 
Plantae инициировали также генетические дивер-
сификации и изменения активности генов, обу-
словленные коэволюцией растений, про- и эука-
риот (например, насекомых и птиц, участвующих 
в опылении растений, эндофитных бактерий, эн-
дофитных и микоризных грибов и т.п.) [Жуков и 
др., 2016; Igolkina et al., 2019; Проворов, Тихоно-
вич, 2023; Sullivan et al., 2023; Frachon, Schiestl, 
2024; Darragh et al., 2025]. Так, виды рода Costus, 
опыляемые колибри (не ориентирующимися на 
цветочные запахи), в процессе коэволюции с 
этими птицами утратили или ослабили аромат 
цветков вследствие подавления экспрессии генов 
TPS, связанных с выделением цветочного запаха, 
тогда как другие виды рода Costus, но опыляемые 
пчелами  (в  Северной  и  Южной  Америке),  либо 
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сохранили цветочный аромат, либо приобрели 
более разнообразный его профиль, поскольку 
эти одоранты привлекательны для насекомых-
опылителей [Darragh et al., 2025]. В экспери-
менте по опылению Brassica rapa L. (в 9 поколе-
ниях) шмелями Bombus terrestris L. по сравне-
нию с контролем (без опыления шмелями) отме-
чено явление относительно быстрой геномной 
эволюции опыляемого растения: в отношении 
семейств генов АВСG (участвующих в эмиссии 
летучих органических соединений) и UCN (вли-
яющих на признаки строения побегов) выявлено 
несколько новых вариантов однонуклеотидного 
полиморфизма (SNP), значительные изменения 
частот аллелей в нескольких локусах, увеличе-
ние неравновесного сцепления генов (LD) и 
уменьшение числа блоков гаплотипа [Frachon, 
Schiestl, 2024]. Все это сопровождалось феноти-
пическими изменениями у B. rapa, выразивши-
мися в увеличении эмиссии запаха и высоты рас-
тений. 

Активная геномная ковариация и геномная ко-
эволюция проявляются между вертикально пере-
дающимися эндофитными грибами и их растени-
ями-хозяевами [Sullivan et al., 2023], а также в бо-
бово-ризобиальных и арбускулярно-микоризных 
симбиозах [Жуков и др., 2016; Igolkina et al., 2019; 
Проворов, Тихонович, 2023]. В частности, у раз-
личных бобовых выявлено более 40 регуляторных 
Sym-генов (симбиотических генов), посредством 
которых осуществляется, например, контроль ре-
цепции сигнальных молекул микросимбионтов 
(бактерий-ризобий), активации сигнального кас-
када, общего для бобово-ризобиального и арбус-
кулярно-микоризного симбиозов, и последующих 
транскрипционных изменений в коре корней [Жу-
ков и др., 2016]. Для обозначения образующихся 

при симбиозе надвидовых генетических систем 
(НГС) в последнее время часто используется по-
нятие «хологеном», трактуемое как совокупность 
всех генов, макроорганизма-хозяина и ассоцииро-
ванного с ним сообщества микробов [Rosenberg, 
Zilber-Rosenberg, 2018]; другой термин – «симге-
ном», по мысли автора [Савинов, 2012, 2024], дол-
жен означать объединение в НГС не только генов 
микробного сообщества и хозяина, но и генов 
симбионтов-эукариот (например, генов фитоне-
матод – см. [Abd-Elgawad, 2022; Conceição et al., 
2023]), при этом симгеному соответствует симфе-
ном – система интегрированных фенотипов хозя-
ина и его симбионтов. По мнению Н.А. Прово-
рова и И.А. Тихоновича [2023], до стадии «холо-
генома» промежуточной является система «сим-
биогенома», состоящая из функционально сопря-
женных генов, контролирующих отношения парт-
неров по симбиозу. Указанные авторы полагают, 
что, например, в бобово-ризобиальном симбиозе 
симбиогеном включает гены, определяющие: а) 
узнавание партнеров и развитие клубеньков по-
средством, во-первых, бактериальных nod-генов 
синтеза сигнальных липо-хито-олигосахаридных 
Nod-факторов и, во-вторых, с участием расти-
тельных NFR-генов для их рецепции; б) метабо-
лическую интеграцию партнеров посредством 
бактериальных nif/fix-генов синтеза нитрогеназы 
и растительных генов GS/GOGAT/AAT для асси-
миляции продуктов N2-фиксации; при этом коэво-
люция партнеров по этим генам на популяцион-
ном и филогенетическом уровнях обычно сопро-
вождается сужением специфичности симбиоза и 
повышением его эффективности, а в эволюцион-
ной перспективе эти процессы могут привести к 
преобразованию временных симбиогеномов в об-
лигатные хологеномы. 
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