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Munzing (1936)  

Darlington (1937)                                         50% 

 
Stebbins (1950)                                          30-35%  

 
Grant (1963)                                                 47%     
(виды, у которых > 28 хромосом) 

 
Goldblat (1980)                                            70%   
(виды, у которых > 18 хромосом) 

По разным оценкам от     30%   до    70%  

 

        видов растений - полиплоиды 

 (Родионов, Вавиловский журнал генетики и селекции, 2013) 



 

А́втополиплоиди́я — наследственное изменение, кратное увеличение числа наборов 

хромосом в клетках организма одного и того же биологического вида.  
 
 
 

 

 

 

 

А́ллополиплоиди́я — кратное увеличение количества хромосом у гибридных 

организмов. Возникает при межвидовой и межродовой гибридизации. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Палеоплоидия — авто- и алло- полиплоидия, которая произошла по крайней мере 

несколько миллионов лет назад.  

Пшеница  
(Triticum aestivum L.) 

Картофель 
(Solanum tuberosum L.) 

Хлопок 
(Gossipium hirsutum,  
              G. barbedense) 

Сахарный тростник 
(Saccharum officinarum L.) 



Важно 
 

Большинство    палеополиплоидов     в процессе 

эволюции теряют свой полиплоидный статус 

(посредством реорганизации генома) и в настоящее 

время считаются     диплоидами 

Палеоплоидия — авто- и алло- полиплоидия, которая произошла по крайней мере 

несколько миллионов лет назад.  

Яркий пример – растения семейства злаков (мятликовые) 

Цингерия и Колподиум – палеополиплоиды с кариотипом 2n=4 

 

Colpodium versicolor 

Zingeria biebersteiniana 
Zingeria biebersteiniana 



Soltis, Soltis, Annu. Rev. Plant Biol., 2009 

Акты дупликации генома в эволюции покрытосеменных 



Роль полиплоидии в видообразовании у растений 

Fawcett, PNAS, 2009 



А как образуются и чем 

характеризуются различные 

полиплоиды? 



Эволюция  и полиплоидия 
Роль полиплоидии в видообразовании у растений 

Палеополиплоиды, автополиплоиды, аллополиплоиды 

 

Родионов, Съезд ВОГИС, 2013  



 

Гомоплоидный гибридогенный вид  

Senecio squalidis (2n=20) – Оксфордский крестовник  
 
Возник в результате гибридизации  S. aethnensis (2n=20) и 

S. chrysanthemifolius (2n=20) 
                              

Festuca pratensis (2n=14) 
Овсяница луговая (красный) 

Lolium multiflorum (2n=14) 
Итальянская/однолетняя 

ржаная трава (зеленый) 

 
                    Х  

Нормальный мейоз при 

получении гомоплоидов 

 

Lukaszewski et al., обучающий материал Университета Калифорнии, Риверсайд 



Сахарная свёкла (Beta vulgaris L.)  2n  4n 

У автополиплоидов изменяется уровень 

экспрессии очень небольшой части генов, 

прежде всего генов, работа которых 

связана с увеличением размеров клеток.  

(Santos et al, 2003, Genetics). 

В метафазе I мейоза у тетраплоидных 

растений  Arabidopsis thaliana 

наблюдается образование 

квадривалентов (IV)  

бивалентов (II) 



(Hegarty and Hiscock, 2008, Current Biology) 

Различные варианты образования аллополиплоидов 



(Chen, 2007, Annu. Rev. Plant Biol.) 

Получение 

аллотетраплоида 

 

 Arabidopsis 

У гибридов наблюдается 

нормальный мейоз 

 

5 пар A. thaliana центромер 

 

8 пар A. arenosa центромер 



(Lim et al., 2008, PLoS ONE)  

Получение аллотетраплоидов  

козлобородника (2n=24)  

 

T. Miscellus и T. mirus 

У гибридов наблюдается 

реорганизация хромосом: 

 

межгеномные транслокации 

(стрелки),  

моносомия и трисомия 

(подчеркивание) 



1.  Полиплоидия 

 

2.  Реорганизация генома у аллополиплоидов 

 

3.  Мейоз амфигаплоидов 
 

 

 



С какими проблемами сталкиваются аллополиплоиды ? 



При взаимодействии различных геномов у аллополиплоидов 

 происходит: 

 

На уровне ДНК (Генетическая диплоидизация) 

 

• Элиминация низкокопийных последовательностей ДНК 

• Элиминация или увеличение высококопийных последовательностей 

• Элиминация рРНК и 5S РНК-генов 

• Активация транспозонов и генная конверсия 

• Метилирование и деметилирование ДНК, сайленсинг или активация генов 

• Взаимодействие регуляторных сетей 

 

(Jones & Hegarty, 2009, Cytogenet. Genome. Res. 

                            Feldman & Levy, 2012, Genetics) 



При взаимодействии различных геномов у аллополиплоидов 

 происходит: 

 

На клеточном уровне (Цитологическая диплоидизация) 

 

 

• Различия в размере хромосом 

• Неспособность спариваться или образование множественных кластеров и 

ошибки в формировании хиазм 

• Асинхронность конденсации хромосом, обусловленная различиями в 

продолжительности клеточного цикла и размерами хромосом 

• Ошибки образования веретена деления (многополярные веретена) 

• Хромосомные перестройки (транслокации, инверсии) 

• Потеря гомеологов 

(Jones & Hegarty, 2009, Cytogenet. Genome. Res.) 



Рассмотрим решение проблемы 

спаривания на примере  

мягкой пшеницы и ее гибридов 



Получение аллополиплоидов пшеницы  (2n = 3х = 42)  

(Matsuoka, Nasuda, 2004,  Theor Appl Genet) 



Мягкая пшеница – «диплоидный мейоз»  

у аллополиплоидных растений 

Согласно Sears (1954) 

Гены Ph  супрессируют спаривание 

гомеологов и негомологов у пшеницы и ее 

гибридов.  
 

В 1958 году, локус был обнаружен на 

длинном плече хромосомы 5B мягкой 

пшеницы. 



Тетраплоидная 

пшеница 
 

(Martinez-Perez et al., 2003, The Plant Journal). 

Гексаплоидная 

пшеница  

Гексаплоидная 

пшеница  

теломеры, 

центромеры 

В профазе мейоза у полиплоидов наблюдается образование кластеров 

центромер, позднее они разделяются посредством действия таких генов, 

как Ph1, сохраняя спаривание только центромер гомологичных хромосом. 



Аллополиплоиды сталкиваются  

• с необходимостью правильно разделять гомеологичные хромосомы  

 

Образование негомологичных 

кластеров центромер  

Разделение негомологичных 

центромерных ассоциаций  

(локус Ph1) 

   Поиск гомологов Образование кластеров центромер 



Rye (RR,, 2n=14) x Wheat (AABBDD, 2n=42)  

 

 

 

Amphihaploids (ABDR, 4x=28).  

Получение пшенично-ржаных гибридов 



Ген Ph1 контролирует специфичность (но не индукцию) образования 

центромерных кластеров (зеленые) в профазе соматических клеток 

пшенично-ржаных гибридов. 

a) Ph1+  20 центромерных сигналов. 

 

b) Ph1 -  14 центромерных сигналов. 

Martinez-Perez et al., 2001, Nature  

красным помечены теломеры 



Ген Ph1 контролирует 

специфичность (но не индукцию) 

образования центромерных 

кластеров (зеленые) в профазе 

мейоцитов пшенично-ржаных 

гибридов. 

Martinez-Perez et al., 2001, Nature  
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Мейоз у F1    T. turgidum (AABB)  х  Ae. tauschii (DD) 

Matsuoka Y, Nasuda S (2004) Theor Appl Genet 109:1710-1717 

У растений, в отличие от 

животных,  

отсутствует пахитенный чекпоинт 



Как преодолеть стерильность и получить 

частично фертильные растения? 



Одним из первых данное явление наблюдал 

Карпеченко с товарищами при получении 

гибрида капусты и редьки  

 
(Г.Д. Карпеченко, Избранные труды / АН 

Лутков, ДВ Лебедев.- М.: Наука, 1971. -304 с.) 

  

• Мутации веретена деления у диплоидных видов (ранние работы на 

картофеле, н.р. Ramanna, 1974, Euphytica; работы на Arabidopsis - De Storme, 

Geelen, 2011, Plant Physiology) 

 

• Предмейотическое увеличение числа хромосом 2n 4n   
     (работы на томате, н.р. De Storme, Geelen, 2013, Journal of Experimental Botany) 

 

Мейотическая реституция – восстановление соматического числа 

хромосом при блокировании одного из делений в мейозе 



Силкова и др, не опубликовано 

Жизнеспособные гаметы формируются при 

однократном делении мейоза 

Meiotic-like 

Mitotic-like 



 

Rye (RR,, 2n=14) x Wheat (ABDR, 4x=42)  

 

 

 

Amphihaploids (ABDR, 4x=28). 

  

A(6)+B(7)+D(7)+R(8) 

Rye (RR) x Wheat (AABBDD)  

F1 x Wheat (AABBDD) 

Wheat 1Rv(1A) and 6R(6A) 
 

 (ABDR, 4x=42). A(13)+B(14)+D(14)+R(1)  

(х 3-4)  

Каков механизм реализации реституции амфигаплоидов? 

 

 
Получение пшенично-ржаных 

амфигаплоидов с различной 

степенью фертильности 

6R(6A)xR 



mitotic-like 

meiotic-like 
2R(2D)1 x R  2R(2D)2 x R 

1R(1A) x R  2R(2D)3 x R  5R(5A) X R  

1Rv(1A) x R  5R(5D) x R 6R(6A) x R 

Типы деления хромосом у пшенично-ржаных амфигаплоидов  

ABDR (4x=28) 
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(Silkova et al., 2011, Euphytica) 



Mitotic vs Meiotic? 



Митоз и Мейоз в норме 

1 — leptotene; 2 — zygotene; 3 — pachitene; 

4 — diplotene; 5 — diakinesis; 6 — metaphase I; 

7 — anaphase I; 8 — telophase I; 9 — interkinesis; 

10 — metaphase II; 11 — anaphase II; 12 — telophase II.  

Первое деление – редукционное 

 

Второе деление - эквационное 

http://i-iodine.info/
http://i-iodine.info/
http://i-iodine.info/
http://i-iodine.info/
http://i-iodine.info/
http://i-iodine.info/


В результате всего одной или сочетания нескольких мутаций у 

растений могут появляться нередуцированные гаметы 

(d’Erfurth et al., 2009, PLoS Biology) 



(A), (G) - wild-type 

(E), (H) - am1-489 meiocytes.  

Red: chromatin; 

green: tubulin. (Scale bar, 10 m.) (Pawlowski et al., 2009, PNAS)  

P 

P M I M I 

В мейоцитах с мутацией гена am1  (контролирующего переход от митоза к 

мейозу) наблюдается формирование препрофазного кольца и митоз-

подобного веретена деления, а также разделение хромосом на хроматиды 



Каков механизм реализации реституции 

амфигаплоидов? 



What about 
centromeres  

in normal cells? 



Роль центромеры в организации кинетохор 

 митотического и первого мейотического деления 

биполярная 

ориентация 

монополярная 

ориентация 

(Watanabe et. Al., 2001, Nature 

Lukaszewcki, 2010, Cytogenet.Genome.Res.)  



Мейоз ржи: центромеры с плотными 

точечными (single dense) (MI) и растянутыми 

диффузными (stretch diffuse) (MII) сайтами 

гибридизации 

single dense 

stretch diffuse  

sisters 
centromeres 

pAet 6-09    dapi  

pAet 6-09    dapi 

пшеница рожь 

Митоз норма 



M I 

pAet 6-09   dapi  

  рожь ДНК-проба 

Mitotik-like 

(деление подобное  

митозу) 

 

M I 

pAet 6-09   dapi 

рожь ДНК-проба 

M I 

Meiotic-like  (деление подобное мейозу) 

Структура центромерного района различается у монополярно и 

биполярно ориентированных хромосом в мейоцитах пшенично-

ржаных гибридов  



а – блокирование  

      второго деления 

  
б – блокирование 

      первого деления  

Мейоз у частично-фертильных амфигаплоидов (Mitotic-like) 

pAet 6-09   

dapi 

рожь 

pAet 6-09 

dapi  

  рожь 



(Zhang et al., 2014, Cytogenet Genome Res) 

Модификации хроматина у растений 

Фосфорилирование 

гистона Н3 по серину 

в 10 положении 



В митозе фосфорилирование гистона Н3 по серину в 10 положении 

наблюдается только в прицентромерной области 

Метафазные пластинки 

ячменя 

 

Immunogold labeling 

 

 

Сканирующий электронный 

микроскоп 

Schroeder-Reiter, 2003, Chromosome Research 



(Kaszas, Cande, 2000, J. Cell Sci.) 

Различный паттерн посттрансляционной модификации гистона H3 
(фосфорилирование Ser10) 

M I M II 

Mit 

У мутантов afd1 (absence of first division 1) 
первое деление мейоза - эквационное, 

вследствие отсутствия когезии сестринских 

хроматид 
                            (Golubovskaya et al, 2006). 
 
 
  
(phH3Ser10) в М I наблюдается только в 

прицентромерной области, и полностью 

отсутствует в М II  
 
                                 (Kaszas, Cande, 2000). 

M I M II afd1 



Норма митоз – широкополюсное веретено, фосфорилирование гистона H3 в 

области центромеры 

Норма мейоз (I деление) – конвергентное веретено, фосфорилирование гистона 

H3 распространяется на всю хромосому в метафазе, снижается к концу анафазы 

Специфика локализации анти-phH3Ser10 на 

хромосомах в митозе и мейозе 



Meiotic-like деление приводит к стерильности 

  

 

Первое 

деление 

Второе 

деление 

а/т phH3Ser10  

α-тубулин    
dapi 

а/т CENH3  

α-тубулин    
dapi 



  

 

Первое деление мейоза у амфигаплоидов 

Разделение хроматид в 1 делении Неравномерное распределение 

хромосом по дочерним клеткам 

а/т CENH3   α-тубулин    dapi а/т phH3Ser10   α-тубулин    dapi 





Первое 

деление 

Второе 

деление 

Блокирование первого деления мейоза у 

пшенично-ржаных амфигаплоидов 

M I A I 

Микроспорогенез норма 

Формирование монополярного веретена деления 

а/т phH3Ser10  

α-тубулин    
dapi 

Т II 

M I M I 

M II M II 

M I 



Блокирование второго деления мейоза (Mitotic-like)  

у пшенично-ржаных амфигаплоидов 

диада Т I A I 

M I 

а/т phH3Ser10  

α-тубулин    
dapi 

P-M I P-M I M I 



Митоз или мейоз? 

 

Поскольку в мейозе у частично фертильных амфигаплоидов 

сочетаются характеристики мейотического и митотического 

деления, можно предположить, что мейоз у гибридов протекает 

по собственному пути/путям, отличным от общепринятых, что 

требует дополнительного изучения 



Thank you 
 for your 
attention! 
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Генная конверсия (gene conversion) [греч. gen(os) — род, происхождение; лат. 

conversio — изменение, превращение] — рекомбинации между отдельными 

частями генов, замена некоторой нуклеотидной последовательности ДНК 

гомологичной ей последовательностью нуклеотидов.  



Figure 6. Mitosis-like divisions 
instead of meiosis in MiMe 
plants. (A) Male metaphase I (B) 
Male anaphase I. The vignette 
shows a 
dyad in MiMe. (C) Female 
metaphase I. (D) Female 
anaphase I. Scale 
bar = 10 mm. 
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Рожь S. cereale L. (RR, 2n=14), пшеница T. aestivum L. (AABBDD, 2n=42), пшенично-ржаные 

дисомно замещенные линии (T. aestivum L. / S. cereale L. , 2n=42), полученные и 

охарактеризованные в лаборатории ранее (Щапова, Кравцова, 1990; Силкова и др. 2006, 2007).  

(De Storme, Geelen, 2011, Plant Physiology) 

The Arabidopsis Mutant jason Produces Unreduced First 
Division Restitution Male Gametes through a Parallel/ 
Fused Spindle Mechanism in Meiosis II 



De Storme, Geelen, 2013, Journal of Experimental Botany 

Pre-meiotic endomitosis in the cytokinesis-defective tomato 
mutant pmcd1 generates tetraploid meiocytes and diploid 
gametes 


