


» Winkler H. 1916. Uber die experimentelle Erzeugung von Pflanzen
mit abweichenden chromosomenzahlen. Z Bot 8: 417–531.

» Winge O. 1917. The chromosomes: their number and general 
importance. C R Trav Lab Carlsberg 13: 131–275.

1916-1920 ботаник Ганс Карл Альберт Винклер
ввел термины: геном (от gene + chromosome), 
полиплоидия, апомиксис. 

Øjvind Winge (1886–1964) 



» Alexander V. Markov and Ilya S. Kaznacheev. Evolutionary consequences of polyploidy in 
prokaryotes and the origin of mitosis and meiosis // Biology Direct. 2016. V. 11. P. 28

Эукариоты скорей произошли от полиплоидных архей. Полиплоидность
прокариот дает кратковременное преимущество при высоком 
мутагенезе, но далее повышает риск вымирания из-за накопления 
рецессивных вредных мутаций. Преодоление проблемы  накопления 
вредных мутаций приводит к появлению митоза, мейоза и полового 
размножения. 

Половой процесс у галофильных полиплоидных архей из Мертвого моря 
Haloferax: обнаружена система передачи генетического материала, 
похожая на что-то промежуточное между обычным горизонтальным 
переносом прокариот и эукариотическим мейозом.

Gross J, Bhattacharya D: Uniting sex and eykaryote origins in an emerging oxygenic world. Biol Direct. 2010, 5: 53-
10.1186/1745-6150-5-53.



» Растения (30-80% покрытосеменных – недавние полиплоиды)
» Животные
» Грибы
» Альвеоляты (инфузории,
споровики, динофлагелляты)
» Страменопилы (бурые водоросли,
оомикоты, опалины)



» 50 лет назад: Сусуму Оно предлагает гипотезу 
двух раундов полного удвоения генома у 
ранних позвоночных (2R), основываясь на 
размерах генома и полиморфизме 
изоферментов  

» Все современные позвоночные -
палеополиплоиды.

S. Ohno (1928-2000)

1970



» Избыточность генома.  

Nonfunctionalization
вырождение, 
псевдогенизация, потеря 
функции

Neofunctionalization
приобретение новой функции,
возрастание сложности



Функциональная дивергенция: разделение функций между паралогами



» Нет жестких ограничений: свобода для 
эволюции!

» В большинстве случаев изменения 
происходят в регуляторных цис-элементах. 
Значительную роль играют мобильные 
элементы генома. 



Потеря большей части дуплицированных генов. 

Очень мало дуплицированных генов «выживает» после десятков 
миллионов лет :

~55%  генов сохранилось у лососевых после полногеномной
дупликации (ПГД) 80 млн лет  назад (Lien et al 2016)

~ 56 % у гладкой шпорцевой лягушки (Xenopus laevis) после 20 
млн лет (Session et al 2016). 

~ 20-30 % у позвоночных после 2R  (500 млн лет)  (Putnam et al. 
2008; Huminiecki and Heldin 2010; Makino and McLysaght 2010).



Древние события ПГД: 
Отпечатки древних дупликаций у
Современных тетрапод  
(Hox Hox-A, Hox-B, Hox-C, Hox-D)

Относительно недавние события ПГД:
гладкая шпорцевая лягушка,
семга



оболочники

бесчелюстные

хрящевые

лопастеперые

челюстноротые

костные

лучеперые

костистые



» Неясен вклад ПГД в эволюционные новшества, которые привели к адаптивной 
радиации позвоночных. Насколько дополнительные копии генов помогли 
модифицировать и усложнить развитие и морфологию животных  

Гладкая шпорцевая лягушка Xenopus laevis возникла в результате 
аллотетраплоидизации 20 млн лет назад. Вид демонстрирует повышенную 
устойчивость к множеству различных экологических факторов: засухе,  солености, 
холоду, инфекциям относительно своих диплоидных родственников. 

» Comai L: The advantages and disadvantages of being
polyploid. Nat Rev Genet 2005, 6:836-846.
31.

Blomme T, Vandepoele K, De Bodt S, Simillion C, Maere S, Van de
Peer Y: The gain and loss of genes during 600 million years of
vertebrate evolution. Genome Biol 2006, 7:R43,
doi: 10.1186/gb-2006-7-5-r43.





После ПГД и СД обычно сохраняются разные гены:  :

ПГД, возникают онологи: Сохраняется дозовый баланс! Сохраняются гены, кодирующие 
компоненты сложных биологических каскадов, вовлеченных в развитие, регуляцию 
транскрипции, сигнальную трансдукцию, что увеличивает морфологическую и 
функциональную сложность организма – гигантский скачек!   

Наиболее часто сохраняются гены регуляции транскрипции, клеточного цикла, 
регуляции развития  
С большой вероятностью теряются гены, вовлеченные в базовые молекулярно-
генетические процессы:  трансляцию, репликацию, сплайсинг и рекомбинацию  

СД (сегментные дупликации), возникают паралоги:  для дозочувствительных генов 
возможны только небольшие шаги и модуляция имеющихся процессов  

После СД гены вырождаются и утрачиваются намного чаще чем после ПГД  

Freeling M, Thomas BC: Gene-balanced duplications, like
tetraploidy, provide predictable drive to increase
morphological complexity. Genome Res 2006, 16:805-814



Термины впервые введены в 1926 году :
Kihara H, Ono T. Chromosomenzahlen und systematische gruppierung der Rumex
arten. Zeitschr Zellf Mikrosk Anat. 1926;4:475–481.

Тип полиплоидии сильно влияет на последующую 
эволюцию

Мейоз:  

» Автополиплоиды: мультиваленты со случайно 
рекомбинирующими четырьмя гомологичными 
хромосомами  

» Аллополиплоиды: биваленты гомологичных 
хромосом от каждого диплоидного предка  



» геномные перестройки, вызванные 
активацией мобильных элементов  

» нарушения в регуляции генных сетей  



Ассиметричная эволюция двух субгеномов
Xenopus laevis : 

Субгеном L - консервативный, похож на 
предковый; 
Субгеном S - сильно измененный, 
вырожденный (делеции, инверсии, 
транслокации). 



Определение пола должно очень четко регулироваться
Может зависеть от внешней среды и генетических факторов. 
Проще всего для полиплоидов, если определяется внешней 
средой.
Если все-таки имеются половые хромосомы, то они не должны 
быть сильно дифференцированными из за дозового эффекта  
Серебряный карась (недавний палеополиплоид с частой 
спонтанной полиплоидизацией): обнаружена корреляция пола с 
числом микрохромосом  



Система ZW/ZZ более предрасположена к полиплоидии чем система XX/XY 
ZZ/ZW: увеличение частоты самок в популяции, меньший отбор на 
отношение полов  



» Мгновенное видообразование —
репродуктивная изоляция полиплоида;

» Увеличение геномного разнообразия : 
новый материал для эволюции.

» Полиплоидные геномы нестабильны и 
высоко динамичны (меняется экспрессия 
генов, состав генома, физиология и прочее) 



» виды, способные к самооплодотворению, с 
высокой вероятностью образуют успешную 
полиплоидную линию  

» Последующее избирательное вырождение 
разных генов может привести к дальнейшей 
репродуктивной изоляции между 
субпопуляциям полиплоидов и дать начало 
дочерним видам 



» Лучеперые рыбы: довольно частые события 
в разных линиях 

» Амфибии: довольно частые события, причем 
даже в двуполых популяциях 

» Чешуйчатые рептилии: редкие случаи 
триплоидии в асексуальных линиях   

» Птицы: очень редкие мутации, некоторые 
взрослые выживают  

» Млекопитающие: редкие мутации 
несовместимые с жизнью   







Тетраплоидия у млекопитающих

Кариотип равнинной вискачевой крысы (Gallardo et al., 2006).
Размер генома – 8.4 pg



» Гибридизация повторенной фракции ДНК (красный) и отдельных пэйнтинг проб дегу (синий и 
зеленый) на хромосомы вискашевой крысы.





» Осетровые, караси, ящерицы, амфибии  

Хромосомы триплоидного пентангского чешуепалого геккона
(Lepidodactylus lugubris) (из Trifonov et al 2015)



Braasch, Postlethwait 2012

ПДГ предка 
костистых рыб

ПДГ предка лососевых

ПДГ предка карпа и карасей

ПДГ осетрообразных



» Сравнение геномов амниот и костистых рыб: 

» Предковый кариотип хордовых содержал 17 синтенных блоков (Putnam et al. 2008)

» После двух ПГД 68 хромосом

» Предковых кариотип костных животных – 12 пар хромосом. Огромное число слияний!

» Vandepoele K, De Vos W, Taylor JS, Meyer A, Van de Peer Y:
Major events in the genome evolution of vertebrates:
paranome age and size differ considerably between rayfinned fishes and land vertebrates. Proc Natl 
Acad Sci U S A
2004, 101 :1638-1643.
Naruse K, Tanaka M, Mita K, Shima A, Postlethwait J, Mitani H: A
medaka gene map: the trace of ancestral vertebrate protochromosomes revealed by comparative gene mapping.
Genome Res 2004, 14:820-828.
Woods IG, Wilson C, Friedlander B, Chang P, Reyes DK, Nix R,
Kelly PD, Chu F, Postlethwait JH, Talbot WS: The zebrafish gene
map defines ancestral vertebrate chromosomes.
Genome Res 2005, 15:1307-1314





Предковая дупликация остерообразных?

based on a tree and approximate divergence times suggested by Peng et al. (2007). Arrows indicate the polyploidization events.  
The line width corresponds to polyploidy level  
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» Genomes and transcriptomes of male and female sterlet were sequenced on HiSeq platform;

» After QC and trimming using k-mer analysis genome size was estimated as 1.4-1.8 Gbp, coverage for each 
sample is ca 28x. Assembly with three programs was performed, only SOAPdeNovo was successful in 
reconstructing contigs with N50= 500.

» Some repetitive elements were found to be overrepresented in the female genome

» Transcriptome

» Illumina HiSeq PE reads were generated for two samples (Male gonad and Female spleen) of polyA-RNA 
libraries. After QC and trimming preliminary assembly was conducted. Now (20150420) protein 
annotation, read filtration and scaffolding with other species transcriptomes are under process.

» PACBIO sequencing

» RAD seq

36

:

sample Read length, bp type insert size, bp read pairs

B1 (Female 8f) 100 gDNA 420(300) 216379439

B2 (Male 9m) 100 gDNA 420(300) 222530849

RNA1 (Male gonad) 100 polyA-RNA 282(162)? 105913690

RNA3 (Female 

spleen)
100 polyA-RNA 220(100)? 94135627





 Два паралога соматотропина

были ранее обнаружены в 

геноме 240-хромосомного 

русского осетра (Yasuda et al 

1992), отличающиеся по 3 

заменам аминокислотных

остатков. Мы обнаружили два

паралога соматотропин а в 

геноме стерляди (2n=120), что

указывает а их происхождение

у общего предка осетровых

почти 200 млн лет назад





 Анализ транскриптома стерляди четыре локуса IGL.



 Гетерогенные кДНК IGL1-4 амплифицировали и секвенированили на MiSeq Illumina.



 Анализ последовательностей подтвердил высокую гетерогенность одного из ранее

описанных локусов

 и мы описали новое семейство V  - сегментов этого локуса. 

 Продукты других трех локусов (IgL2-4) описаны впервые. Один из них (IgL4) кодирует

инвариантную легкую цепь с необычным укороченным доменом на N конце без гомологии с  

другими IG доменами. 

 Эта цепь может использоваться как промежуточный посредник при рекомбинации тяжелых

цепей иммуноглобулинов. Две других цепи (IgL2-3) кодируют обычные рекомбинирующие

легкие цепи, но их разнообразие очень низко (только по 1-3 сегментам V, J и C). Такие

низкое разнообразие было описано у костистых рыб. 

 Дальнейший анализ экспрессии IgL2-4 укажет на функции этих необычных IgL.



Заключение
1) Наличие нескольких геномов в клетке было критическим этапом при 

происхождении и ранней эволюции эукариот;
2) Эволюция путем полной дупликацией генома является распространенным 

процессом у эукариот, за исключением случаев “эволюционных ловушек”, 
сильно усложняющих этот процесс;

3) Импринтинг и высокая чувствительность к дозе генов создали эффект 
«эволюционной ловушки» для ПГД у млекопитающих;

4) Полногеномные дупликации ведут к эволюционным инновациям в далекой 
перспективе, хотя сразу после события ПГД возникает множество серьезных 
проблем, известных как «геномный стресс»

5) Рыбы и амфибии, а в особенности некоторые их таксоны (осетровые) 
являются удобными моделями для исследования процессов ПГД

6) Минимальный современный геном осетровых представляет собой мозаику 
из тетраплоидных, диплоидных и частично вырожденных районов, 
подтверждая модель диплоидизации после ПГД

7) Синтенные группы генома выявляются между осетрообразными (стерлядь) и 
костными ганоидами (панцирная щука) путем секвенирования отдельных 
хромосом

8) Фертильность межвидовых гибридов и склонность к полиплоидизации могут 
быть связаны, что может объясняться ослаблением чекпойнтов в пахитене
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