
25 апреля 2012 г., Новосибирск 

«ЛЕГКО ЛИ БЫТЬ АЛЛОПОЛИПЛОИДОМ?» 

публичная лекция 

          Хлесткиной Е.К. 

                   ИЦиГ СО РАН 

    Институт цитологии и генетики Сибирского отделения РАН, Новосибирск 



билет 10 

 

2. Геномные изменения: полиплоидия, анеуплоидия. Роль полиплоидии в эволюции 

и селекции. Автополиплоиды, особенности мейоза и характер наследования.  

 

 

билет 11 

 

2. Геномные изменения: полиплоидия, анеуплоидия.  Аллополиплоиды. 

Амфидиплоидия как механизм возникновения плодовитых аллополиплоидов. 

 

билет 12 

 

2. Геномные изменения: полиплоидия, анеуплоидия.  Анеуплоидия: нуллисомики, 

моносомики, полисомики, их использование в генетическом анализе. Особенности 

мейоза и образования гамет у анеуплоидов, их жизнеспособность и плодовитость. 

  

билет 34 

 

2. Роль частной генетики отдельных видов организмов в селекции. Использование 

индуцированных мутаций и комбинативной изменчивос­ти в селекции растений, 

животных и микроорганизмов. Роль полиплоидии в повышении продуктивности 

растений.  

 



С растениями нельзя дружить, 

 
                  
                
            
           растения не умеют ходить, 

 
 
 
                  у растений большой и сложный геном, 

 
 
 
                          и вообще котлеты из мяса вкуснее… 



х 4 

Геном дрозофилы Геном пшеницы 



A S D 

A B 

T. turgidum 

A B D 

T. aestivum 
пшеница мягкая Triticum 
aestivum L., 2n = 6x = 42 

Как в одном ядре «уживаются» несколько геномов от 
разных видов/родов? 

2х 

4х 

6х 

0,5 – 3 млн.лет 

7 – 9,5 тыс.лет 



A S D 

A B 

T. turgidum 

A B D 

T. aestivum 
пшеница мягкая Triticum 
aestivum L., 2n = 6x = 42 

Как в одном ядре «уживаются» несколько геномов от 
разных видов/родов? 

2х 

4х 

6х 

0,5 – 3 млн.лет 

7 – 9,5 тыс.лет 



гомеологичные  
хромосомы 

хромосома  2 

2А     2В       2D 

Общий диплоидный предок 
 родов Triticum и Aegilops 

Диплоидные доноры 
 геномов  A, B и D  
мягкой пшеницы 
 

Мягкая пшеница 

гомологичные  
хромосомы 

гомеологическая группа хромосом 



7 гомеологических групп мягкой пшеницы. Ген Ph1.  

picture from www.jic.ac.uk 

Благодаря гену Ph1 
(pairing homoeologous 1) в 
процессе деления клетки 
происходит спаривание 
гомологичных, но не 

гомеологичных хромосом 
 

homologous pairing homoeologous pairing 



Ген Ph1 



Локус Ph1 



Ген Ph1 

у млекопитающих 
Cdk2 – циклинзависимая киназа (реорганизация хроматина во время 
репликации, участие в образовании синапсиса, в рекомбинации) 

Ph1+ Ph1-(ph1)  
Спаривание только 

гомологичных хромосом 
 

Спаривание и гомологичных, 
и гомеологичных хромосом 

у пшеницы 

Cdk дефектны, их активность 
снижена 

Cdk активны 



http://www.jic.ac.uk/staff/graham-moore/wheat_meiosis.htm 

Роль Ph1 в деконденсации гетерохроматина 

Кроме Ph1 важны определенные структурные отличия между гомеологичными хромосомами! 



A Sl 

A B 

Synthetic allotetraploid wheat 

2х 

4х 

Элиминация последовательностей 

 = 

SlSl 



Элиминация последовательностей 

A S D 

A B 

T. durum 

A B D 

T. aestivum 

2х 

4х 

6х 

дот-гибридизация геномной ДНК с 
повторяющейся последовательностью 

ДНК ‘Spelt1’ 



Изменение экспрессии генов после 
аллополиплоидизации  

Необходимость 
нормализации 

уровня экспрессии 

Дисбаланс 
энхансеров 

Видоспецифичность 
транскрипционных 

факторов 

причины 



Возрастание дозы гена при полиплоидизации 



Возрастание дозы гена при полиплоидизации 



Подавление транскрипции отдельных гомеологов 

ген 

гомеологичные  
копии гена 

хромосома  2 

2А     2В       2D 

Общий диплоидный предок 
 родов Triticum и Aegilops 

Диплоидные доноры 
 геномов  A, B и D  
мягкой пшеницы 
 

Мягкая пшеница 

ген * 
транскрипция 

* 

* * * 

* * 

* 
Ген не 
транскрибируется 

* 



У вновь созданных 
синтетических аллополиплоидов  

У естественных 
аллополиплоидов  

0.4 % 1-5 % около 30 % 

Аллотетраплоид 

Arabidopsis 

 

 

Comai et al. 2000 

Аллотетраплоид 

Triticum 

Aegilops 

 

Kashkush et al. 2002 

Гексаплоидная 

пшеница Triticum 

aestivum 

 

Bottley et al. 2006 

 = 

Подавление транскрипции отдельных гомеологов 



Потеря или снижение уровня функциональности 
одного из гомеологов 

 

изменение уровня  транскрипции изменения в структуре гена 
 

механизмы 

 
после аллополиплоидизации 

изменяются паттерны 
метилирования 

 
в аллополиплоидном геноме гены подвергаются меньшему 
давлению отбора за счет присутствия гомеологичных копий 

 
Это ещё не 

конец! 

 
«Гексаплоид» 

 
«Диплоид» 



Потеря или снижение уровня функциональности 
одного из гомеологов 

 

Wheat Leafy Hull Sterile1 
(WLHS1) – один из генов, 
контролирующих развитие 

цветка у пшеницы 

WLHS1-B WLHS1-A 

Промотор WLNS1-B гиперметилирован: Мутация в функциональном 
домене 

Экспрессия генов WLNS1-А  и 
WLNS1-D пшеницы  

в Arabidopsis Shitsukawa et al. 2007 

изменение уровня  транскрипции изменения в структуре гена 
 



Различная экспрессия гомеологичных генов, не 
связанная с переходом на полиплоидный уровень 

 

Nomura et al. 2005 

Бензоксазины – защитные 
молекулы растений при 

взаимодействии  
с патогенами и  

насекомыми 



Феномен ядрышкового доминирования  

Изменение экспрессии генов после аллополиплоиди-
зации вследствие транскрипционного доминирования  

Наблюдается у аллополиплоидов, но не связано с дозой гена 

 
1) дисбаланса энхансеров (конкуренция между генами рРНК, имеющими неравное число энхансеров) 

2) видоспецифичности транскрипционных факторов (неспособность ключевого фактора 
транскрипции узнавать промоторы генов другого вида) 

у межвидовых гибридов транскрипция генов рРНК одного вида 
доминирует над другим видом из-за 

Инактивация ядрышкового организатора одного из видов 

Cytologia. 1934. V. 5. P. 169-203. 

Crepis - скерда 

шин 



Транскрипционное доминирование 
 

Транскрипция генов одного родительского вида доминирует над генами другого 
вида при объединении различных геномов в одном ядре 



Транскрипционное доминирование при аддитивной и 
неаддитивной экспрессии гомеологичных генов 

 синтетическая аллогексаплоидная пшеница 

3% 

97% 

 транскрипционное доминирование (3% генов) 

 неаддитивная экспрессия (16% генов) 

16% 

84% 



5-6% генов у аллотетраплоидного Arabidopsis экспрессируются 
неаддитивно. Такие гены равномерно распределены по геному. 

Неаддитивная экспрессия гомеологичных генов 
 



Транскрипционное доминирование 
 

Замещение хромосомы 
2В пшеницы хромосомой 

2R ржи 
 

Гены пшеницы 
 

Гомеологичный  
ген ржи 

 



Гены биосинтеза флавоноидов 
 

Регуляторные 
 

Структурные 
 Кодируют ферменты, непосредственно 

участвующие в биосинтезе 
 

Кодируют транскрипционные факторы, 
участвующие в активации структурных 

генов 
 
 
 
 

в частности, тканеспецифичные 
активаторы транскрипции 

 



Взаимодействие между регуляторными и структурными 
генами злаков различного происхождения в геноме 

аллополиплоидной пшеницы  
 

Ubc 

F3h 

Rc 



регуляторные гены одинаково активируют гомеологичные 
копии структурных генов биосинтеза флавоноидов, 
независимо от того, располагаются регуляторный и 

структурный ген в одном и том же  
или разных диплоидных геномах 



регуляторные гены в среднем 
эволюционируют вдвое быстрее 

структурных 

Геном кукурузы – аллополиплоидизация 11.4 млн лет назад  



У диплоидных видов растений фенотипическое разнообразие 
по окраске может быть обусловлено мутациями как 
регуляторных, так и структурных генов биосинтеза 

флавоноидных пигментов 
 
 
 

У аллогексаплоидной пшеницы фенотипическое 
разнообразие по окраске обусловлено мутациями в 
регуляторных, но не структурных генах биосинтеза 

флавоноидных пигментов 
 



AUS 

5GT 

3RT 

Мутация в гене 5Gt у периллы 

Мутация в гене 3Rt у петунии 

Мутация в гене Aus у львиного зева 

Yamazaki et al. 1999 

Brugliera et al. 1994 

Nakayana et al. 2000 

У диплоидных растений фенотипическое разнообразие по окраске 
может быть обусловлено мутациями и в регуляторных, и в 
структурных генах биосинтеза флавоноидных пигментов 



У гексаплоидной пшеницы неизвестны 

формы с нарушенной работой  

сразу трех гомеологичных копий какого 

либо структурного гена биосинтеза 

флавоноидных пигментов 

Гексаплоидная пшеница - структурные гены 
биосинтеза флавоноидных пигментов 



Гексаплоидная пшеница – регуляторные гены 

Гомеологичные 

гены 

Rg-A1a Rg-A1b Rg-A1c Rg-B1a Rg-B1b Rg-D1a Rg-D1b Rg-D1c 



Структурные гены подвергаются 
большему давлению отбора, 

чем тканеспецифичные 
регуляторные гены 



Число классов флавоноидных 
соединений, в образовании которых 

задействованы ферменты 

Наблюдается обратная корреляция между скоростью эволюции 
структурных генов биосинтеза флавоноидов и числом классов 

соединений, в биосинтезе которых задействованы кодируемые этими 
генами ферменты 

CHI 

F3H 

ANS 

3RT 



Полиплоидизация 

Необходимость адаптации 
разных геномов в одном ядре 

Новые возможности! 



Новые возможности 

Увеличение 
аллельного 
разнообразия 

Приобретение 
новых функций 

дуплицированными 
генами 

Уход от 
адаптивного 
конфликта 

«буферное» действие 
гомеологичных хромосом 
облегчает интрогрессию 
чужеродного материала  



Аллельное разнообразие генов,  
определяющих окраску колоса пшеницы 

Гомеологичные 

гены 

Rg-A1a Rg-A1b Rg-A1c Rg-B1a Rg-B1b Rg-D1a Rg-D1b Rg-D1c 



Examples of Phenotypic Variation among Resynthesized B. napus Polyploids 

Variation in shape of the fourth leaf from diploid parents (IMB218 far left, and 
TO1000 at far right) and some S5 polyploid lines (shown between parental samples). 

Фенотипическое разнообразие 



«Буферное» действие гомеологичных хромосом 
облегчает интрогрессию чужеродного материала  

Возможность расширения генетического разнообразия пшеницы 
за счет других видов злаков 



«Буферное» действие гомеологичных хромосом 
облегчает интрогрессию чужеродного материала  



дупликация гена 

Приобретение 
новой функции 

Уход от адаптивного 
конфликта 

Псевдогенизация 



Приобретение новой функции 

1 копия гена 

2 копии  гена с 
одинаковой функцией 

дупликация 

движущий 
отбор 

2 гена с разными 
функциями 

стабилизирующий 
отбор 



Приобретение новой функции 

дупликация 

Классическая халконсинтаза, 
синтезирует нарингенин 

ипомея 

Chs 

Chs Chs 

ChsA/B ChsD/E 

Новая функция – синтез 
биснориангонина 

движущий 
отбор 



Уход от адаптивного конфликта 

1 копия гена – 2 функции 

2 копии  гена с двумя 
одинаковыми функциями 

дупликация 

движущий 
отбор 

2 гена с разными 
функциями 

стабилизирующий 
отбор 



Уход от адаптивного конфликта 

Dfr 

дупликация 

движущий отбор 

Asp133 

DfrA DfrC 

Asn133 

DfrA 

Ile133 

DfrC 

– 2 функции, в т.ч. биосинтез флавоноидов 

Asp133 Asp133 

Более эффективный 
биосинтез 

флавоноидов 

Не способен 
синтезировать 

флавоноиды – другая 
функция 

ипомея 



Уход от адаптивного конфликта ? 

Dfr 

дупликация 

движущий отбор 

Asp133 

DfrA DfrC 

Asn133 

DfrA 

Ile133 

DfrC 

– 2 функции 

Asp133 Asp133 

Более эффективный 
биосинтез 

флавоноидов 

Не способен 
синтезировать 

флавоноиды – другая 
функция 



Уход от адаптивного конфликта 

антарктический налим 

(Lycodichthys dearborni) 
SAS 

дупликация 

движущий 
отбор 

SAS-A 

SAS-A SAS-B 

SAS-B 

АFPIII выделяется в кровь или 
межклеточную жидкость, где нарушает 

образующиеся кристаллы льда 
 

AFPIII 
Синтаза 
сиаловой 
кислоты 

Антифризный 
белок 

 

SAS-B’ 

SAS-A SAS-B 
Синтаза 
сиаловой 
кислоты c 

антифризными 
свойствами 

Стабилизи-
рующий 
отбор 

движущий 
отбор 

Синтаза сиаловой кислоты c 
антифризными свойствами 



Уход от адаптивного конфликта 



Уход от адаптивного конфликта 

антарктический налим 

(Lycodichthys dearborni) 
SAS 

дупликация 

движущий 
отбор 

SAS-A 

SAS-A SAS-B 

SAS-B 

АFPIII выделяется в кровь или 
межклеточную жидкость, где нарушает 

образующиеся кристаллы льда 
 

AFPIII 
Синтаза 
сиаловой 
кислоты 

Антифризный 
белок 

 

SAS-B’ 

SAS-A SAS-B 
Синтаза 
сиаловой 
кислоты c 

антифризными 
свойствами 

Стабилизи-
рующий 
отбор 

движущий 
отбор 

Синтаза сиаловой кислоты c 
антифризными свойствами 



Спасибо за 
внимание! 

2012_04_25 Новосибирск, лекция для аспирантов 

A S D 

A B 

A B D 

2х 

4х 

6х 


