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Allopolyploid organisms can be formed by hybridiza­
tion between closely related plant species with similar 
genomes. It is believed that many plant species have 
passed through allopolyploidization, which played 
a significant role in the formation of a huge diversity 
of plants, as well as their high adaptive capacity. 
Thanks to the whole genome sequencing of a wide 
range of angiosperm species and comparative ana­
lysis of genome structure, the sequence of events 
that formed the genomes of modern plant taxa was 
restor ed. These studies have shown that many diploid 
spe cies have passed through more than one cycle of 
polyploidization­diploidization. The purpose of this 
review is to summarize the estimates of what pro por­
tion of genes is undergoing changes due to allopoly ­ 
ploidization and to illustrate the variety of mechanisms 
underlying the functional divergence of homoeolo­
gous copies (orthologous genes in allopolyploid sub­
genomes). Changes of individual copies can be associ­
ated with epigenetic features of the gene organization 
(the methylation status of the promoter region or 
the presence of copy­specific small interfering RNA) 
or can affect structure of the coding or regulatory 
regions of the gene. Studies on artificial allopolyploid 
plants showed widespread transcriptional dominance 
and change of the transcription level as compared 
with the genes of diploid parental forms. The study 
of the transcription of certain homoeologous gene 
copies allowed estimating the extent of the complete 
suppression of certain homoeologous genes in newly  
synthesized (0.4–5.0 %) and natural (30 %) allopoly­
ploids. One the whole, full or partial suppression 
affects up to 49% of the wheat genes. 

Key words: wheat; allopolyploid; homoeologous 
genes; transcriptional dominance; promoter 
methylation; small interfering RNA.

При гибридизации близких видов растений, имеющих сходные 
геномы, могут образовываться аллополиплоидные формы. 
Известно, что в ходе эволюции через аллополиплоидизацию 
прошли многие виды растений, что сыграло значительную роль 
в формировании огромного разнообразия растений, а также их 
высокого адаптивного потенциала. Сейчас, благодаря полноге­
номному секвенированию широкого спектра видов покрытосе­
менных растений и сравнительному анализу структуры геномов,  
восстановлена цепь событий, в результате которых появились 
геномы современных растительных таксонов. Эти исследования 
показали, что многие диплоидные виды, прежде чем стать тако­
выми, прошли не один цикл полиплоидизации и дальнейшей 
диплоидизации. Цель обзора – на основе известных данных опре­ 
делить долю генов растительного генома, подверженных изме­
нениям в случае аллополиплоидизации, и проиллюстрировать 
разнообразие механизмов, лежащих в основе функциональной 
дивергенции гомеологичных копий генов, т. е. генов­ортологов 
в субгеномах аллополипоидного вида. Изменения отдельных 
копий могут быть связаны с эпигенетическими особенностями 
организации гена (статус метилирования промоторной области 
или наличие копий­специфичных малых интерферирующих РНК) 
или затрагивать первичную структуру гена в его кодирующей 
части или регуляторных районах. Исследования, проведенные на 
искусственно созданных аллополиплоидных формах растений, 
показали широкое распространение у них так называемого транс­
крипционного доминирования и изменение уровня транс крип ции 
по сравнению с генами диплоидных родительских форм. Изучение 
транскрипции отдельных гомеологичных копий генов позволило 
оценить, насколько распространено полное подавление транс­
крипции отдельных гомеологов у вновь созданных синтетиче ских  
(0.4–5.0 % генов) и естественных (около 30 % генов) аллополиплои­
дов. У пшеницы полное подавление вместе с частичными измене­
ниями экспрессии затрагивает в сумме до 49 % генов. 
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транскрипционное доминирование; метилирование промотора; 
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Полиплоидия возникает в результате умножения 
полного набора хромосом. В случае умножения 
одного и того же набора хромосом формируются 

автополиплоиды, а при отдаленной гибридизации могут 
образовываться аллополиплоидные формы. Данные ци-
тогенетических исследований позволили утверждать, что 
через аллополиплоидизацию и последующую диплоиди-
зацию прошли многие виды растений (Masterson, 1994; 
Wolfe, 2001). В последние годы, благодаря появлению и 
сравнению результатов секвенирования геномов разных 
видов одно- и двудольных растений (рис. 1), стала из-
вестной эволюционная история происхождения геномов 
современных видов, многие из которых – результат не-
скольких циклов полиплоидизации – диплоидизации1 
(Salse et al., 2009). 

Генетический материал разных видов и родов при алло-
полиплоидизации претерпевает значительные изменения, 
приводящие к стабилизации или дестабилизации поли-
плоидного генома. В случае стабилизации и успешной 
коадаптации разных геномов вновь созданная аллополи-
плоидная форма способна нормально развиваться и давать 
потомство. Было показано, что в основе коадаптации 
разных геномов в одном ядре лежат значительные струк-
турные изменения. У аллополиплоидов часто наблюдается 
элиминация, а в более редких случаях, наоборот, появле-
ние новых фрагментов генома (Song et al., 1995; Pestsova 
et al., 1998; Comai, 2000; Ozkan et al., 2001; Kashkush et 
al., 2002; Salina et al., 2004; Ma, Gustafson, 2008; Щербань, 
2013). Крупные структурные перестройки (элиминации 
блоков повторяющихся последовательностей, транслока-
ции и т. п.) приводят к тому, что сходные хромосомы из 
разных субгеномов (гомеологичные хромосомы) не могут 
образовывать нормальные биваленты в ходе деления 
клеток аллополиплоидного организма. При этом имеет 
место частичная деконденсация хромосом, которая при 
наличии таких перестроек и обуславливает запрет на 
спаривание гомеологичных (но не гомологичных) хро-
мосом. За деконденсацию у аллополиплоидной пшеницы 
отвечает локус Ph1 (pairing homoeologous 1), который со-
держит ряд генов, кодирующих циклинзависимые киназы 
(Cdk). У стабильных аллополиплоидных форм пшеницы 
активность генов Cdk в локусе Ph1 снижена, что спо-
собствует деконденсации и невозможности спаривания 
гомеологичных хромосом. Благодаря этому механизму в 
ходе клеточного деления у аллополиплоидной пшеницы 
имеет место спаривание только гомологичных хромосом 
и образование нормальных бивалентов. Аналогичные ме-
ханизмы выявлены и у других аллополиплоидных видов 
(Griffiths et al., 2006; Al-Kaff et al., 2008).

Помимо структурных изменений, у аллополиплоидов 
наблюдается изменение экспрессии генов вплоть до пол-
ной супрессии отдельных гомеологов (Comai et al., 2000; 
Kashkush et al., 2002; Bottley et al., 2006; Pont et al., 2011). 
Изменение экспрессии генов у аллополиплоидных форм 
имеет важное значение для стабилизации работы генома. 
Цель обзора – на основе известных данных оценить долю 

1 В данном случае диплоидизация (син. дисплоидизация) – процесс ди­
вергенции субгеномов и возникновения крупных перестроек, нередко 
имеющих редукционный характер, в результате которых геном перестает 
быть аллополиплоидным.

генов растительного генома, подверженных изменениям 
в случае аллополиплоидизации, и проиллюстрировать 
разнообразие механизмов, лежащих в основе функцио-
нальной дивергенции гомеологичных копий. 

Полиплоидизация – ключевое событие  
в эволюции геномов растений
Полиплоидизация является одним из ключевых событий 
в эволюции геномов растений. Наличие «дублирующих» 
геномов в одном ядре способствует сохранению функ-
ционального состояния генома даже при крупных пере-
стройках, в частности при потере целых хромосом. При-
мером стабильных форм с недостающими хромосомами 
могут служить анеуплоидные линии аллогексаплоидной 
пшеницы (Sears, 1954).

На основе данных полногеномного секвенирования 
(см. рис. 1) и сравнительного анализа (Salse et al., 2009) 
геномов риса, кукурузы, сорго и ячменя была создана 
модель предкового генома однодольных, порядок Зла-
коцветные (Poales), состоящего из пяти протохромосом 
(рис. 2). На этой модели показано, что дивергенция ге-
номов современных Злакоцветных может быть описана 
четырьмя основными эволюционными событиями: α, β, δ 
и γ. Перед дивергенцией имела место полная дупликация 
предкового генома, состоящего из пяти протохромосом 
(δ-событие). После тетраплоидизации (n = 10) произошли 
транслокации и слияния между двумя хромосомами, и 
таким образом сформировался геном с базовым набором 
хромосом n = 12 (γ-событие). Далее в ходе дивергенции 
образовались предковые геномы различных подсемейств. 
Согласно этой модели, у Ehrhartoideae (подсемейство 
Рисовые) сохранилось количество хромосом предкового 
генома (n = 12) и геном риса претерпел только линей-
ные перестройки с дупликациями хромосом r11 и r12 
(α-события). Предковый геном Panicoideae (подсемейство 
Просовые) сформировался после слияния двух хромосом 
(n = 10) (β-событие). Кукуруза и сорго, принадлежащие 
этому подклассу, эволюционировали от общего предка по-
разному. В то время как структура современного генома 
сорго схожа с предковым геномом, геном кукурузы был 
полностью дуплицирован (n = 20), а затем в результате 
транслокаций и слияния хромосом (α-событие) сформи-
ровался геном современной кукурузы с базовым набором 
хромосом n = 10 (см. рис. 2). Наконец, при формировании 
генома Pooideae (подсемейство Мятликовые) из промежу-
точного предкового генома, состоящего из 12 хромосом, 
произошло пять хромосомных слияний. В результате 
образовался предковый геном трибы Triticeae (к ней от-
носятся, в частности, пшеница, ячмень и рожь); он состоит 
из 7 хромосом (β-событие). Впоследствии геном общего 
предка трибы Triticeae дивергировал, а у отдельных ее 
представителей подвергся ряду геномных и хромосомных 
перестроек – полиплоидизации, дупликациям отдельных 
сегментов генома, транслокациям (Salse et al., 2009; 
Abrouk et al., 2010; Pont et al., 2011).

Сравнение данных полногеномного секвенирования 
представителей двудольных растений: арабидопсиса, 
винограда и тополя – предсказало две возможные модели 
формирования их геномов в ходе эволюции (см. рис. 2). 
В обеих моделях в качестве общего предка выступает 
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форма с базовым набором, состоящим из семи протохро-
мосом. Согласно первой модели, геном общего диплоид-
ного предка сначала подвергся гексаплоидизации (n = 21; 
γ-со бытие), затем у предка современного арабидопсиса 
был еще дважды дуплицирован (α- и β-события), у пред-
ка тополя – однократно дуплицирован (β-событие), а у 
предка винограда дупликациям более не подвергался. 
При этом современные арабидопсис, тополь и виноград 
полиплоидами уже не являются, так как в ходе дальней-
шей эволюции в геномах их предков происходили много-
численные слияния и транслокации хромосом. Согласно 
второй модели, геномы перечисленных двудольных рас-
тений произошли от тетраплоидного предкового генома 
(n = 14; γ-событие), который в ходе дальнейшей эволюции 

подвергался дупликациям (α- и β-события), образуя пред-
ковые формы арабидопсиса, тополя и винограда, и, как 
и в первом сценарии, в геномах их предков происходили 
дальнейшие многочисленные слияния и транслокации 
хромосом, что в итоге привело к образованию современ-
ных диплоидных геномов арабидопсиса, тополя и вино-
града (Salse et al., 2009). 

Таким образом, на основе сравнительных исследований 
данных полногеномного секвенирования стало возмож-
ным восстановить порядок событий, в результате которых 
образовались геномы современных одно- и двудольных 
(Salse et al., 2009; Abrouk et al., 2010). Дупликация генома 
дает ряд преимуществ, таких как увеличение дозы гена 
(что в отдельных случаях может иметь адаптивное значе-

Fig. 1. Major food crops with sequenced genomes: rice (Goff et al., 2002), grape (Jaillon et al., 2007), maize (Schnable et al., 2009), cucumber (Huang 
et al., 2009), sorghum (Paterson et al., 2009), cacao (Argout et al., 2010), soybeen (Huang et al., 2010), apple (Velasco et al., 2010), cabbage (Wang et 
al., 2011a), strawberry (Shulaev et al., 2011), turnip (Wang et al., 2011b), potato (Xu et al., 2011), melon (Garcia­Mas et al., 2012), banana (D’Hont et al., 
2012), tomato (The Tomato Genome Consortium, 2012), barley (Mayer et al., 2012); plum (Zhang et al., 2012), pear (Wu et al., 2013), watermelon (Guo 
et al., 2013), orange (Xu et al., 2013), peach (The International Peach Genome Initiative et al., 2013), beet (Juliane et al., 2013), chickpea (Varshney et 
al., 2013), cotton (Li et al., 2014), pepper (Kim et al., 2014), carrot (Iorizzo et al., 2016).
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ние), «межгеномный гетерозис» (за счет сочетания разных 
гомеоаллелей в полиплоидном ядре), а также приобрете-
ние генами новых функций (Jiao et al., 2014). Известно, 
что полиплоидные формы чаще встречаются в районах с 
неблагоприятным климатом (Першина, 2009; Ekimova et 
al., 2012). Полиплоидизация сыграла значительную роль в 
формировании огромного разнообразия растений, а также 
их высокого адаптивного потенциала. 

Транскрипция гомеологичных генов  
в аллополиплоидных геномах 
Экспрессия генов у аллополиплоидных видов может 
претерпевать изменения по сравнению с экспрессией их 
у диплоидных доноров в связи с необходимостью норма-
лизации уровня экспрессии. Высокий уровень экспрессии 
вследствие возрастания дозы гена при полиплоидизации 
может в некоторых случаях приводить к нарушениям 
в развитии растений (Chen, 2007). Однако изменения в 
экспрессии генов у аллополиплоидов по сравнению с 
диплоидными родителями необязательно связаны с умно-
жением числа копий генов и необходимостью нормализа-
ции уровня экспрессии. Например, было выявлено, что у 
межвидовых гибридов (Reeder, 1985; Chen, Pikaard, 1997) 
транскрипция генов рРНК одного родительского вида до-
минирует над другим видом (феномен ядрышкового доми-
нирования). В основе ядрышкового доминирования лежат 
конкуренция между генами рРНК, имеющими неравное 
число энхансерных элементов, неспособность ключевого 
фактора транскрипции узнавать промоторы генов другого 
вида (Reeder, 1985), а также эпигенетические механизмы 

(Preuss et al., 2008). Таким образом, в основе изменения 
экспрессии генов у аллополиплоидов могут лежать иные 
причины, чем необходимость нормализации уровня экс-
прессии. Это могут быть и дисбаланс энхансеров, и ви-
доспецифичность транскрипционных факторов, а также 
дисбаланс малой РНК (Ha et al., 2009).

Широкомасштабные исследования экспрессии генов у 
искусственно созданных аллотетраплоидов (Wang et al., 
2006; Rapp et al., 2009) и аллогексаплоидов (Pumphrey et 
al., 2009) показали, что транскрипционное доминирова-
ние (явление, при котором транскрипция генов одного 
родительского вида доминирует над генами другого 
вида при объединении различных геномов в одном ядре) 
может иметь место как при наблюдаемой неаддитивной2  
(Wang et al., 2006; Pumphrey et al., 2009), так и при адди-
тивной экспрессии генов у аллополиплоидов (Rapp et 
al., 2009). При изучении тетраплоидного арабидопсиса 
установлено, что аллополиплоидизация сопровождается 
неслучайными изменениями паттернов метилирования 
генов, приводящими к изменению уровня транскрипции 
по сравнению с генами диплоидных родительских форм 
вплоть до полного подавления экспрессии генов (Madlung 
et al., 2002). 

Исследование транскрипции отдельных гомеологичных 
копий генов позволило оценить, насколько распростране-
но полное подавление транскрипции отдельных гомеоло-
гов у вновь созданных синтетических: около 0.4 % генов 
у тетраплоидов арабидопсиса (Comai et al., 2000), 1–5 % у 
2 При неаддитивной экспрессии суммарный уровень у гибрида не равен 
среднему значению уров ней экспрессии у родителей.

Fig. 2. Hypothetical order of events (by Salse et al., 2009) resulting in the formation of modern monocot and dicot species genomes, reconstructed by 
comparing the whole genome sequences of Arabidopsis, poplar, grape, rice, maize, sorghum and barley.
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тетраплоидов пшеницы (Kashkush et al., 2002) – и у есте-
ственных: около 30 % генов у мягкой пшеницы (Bottley 
et al., 2006) аллополиплоидов. Полное или частичное по-
давление экспрессии затрагивает до 49 % генов пшеницы 
(Pont et al., 2011). 

Несмотря на то что для некоторых генов в аллополи-
плоидных геномах наблюдается супрессия отдельных 
гомеологичных копий, для большинства генов (70–99 %) 
характерна коэкспрессия всех гомеологов (Comai et al., 
2000; Kashkush et al., 2002; Bottley et al., 2006). Это сви-
детельствует о том, что при дупликации генетических 
систем в одном геноме в результате аллополиплоидизации 
возможна их согласованная работа, которая не приводит 
к инактивации одной из копий или к изменению паттер-
нов экспрессии гомеологичных генов, причем одни гены 
могут быть случайным образом инактивированы в одном 
из субгеномов, другие – в другом. 

Одинаковая экспрессия гомеологичных копий наблю-
далась для целого ряда генов гексаплоидной пшеницы. 
Так, R. Morimoto и сотрудники (2005) изучили три го-
меологичных локуса гена Wknox-1 пшеницы, который 
является гомологом гомеобоксного гена knotted1, функ-
ционирущего в апикальной меристеме побегов араби-
допсиса. Наблюдалась одинаковая экспрессия всех трех 
гомеологов Wknox-1. Также выявлено, что в проростках 
пшеницы одинаково экспрессируются три гомеологич-
ные копии гена F3h-1, кодирующего ключевой фермент 
биосинтеза флавоноидных пигментов (Khlestkina et al., 
2008). В условиях солевого стресса паттерны экспрессии 
изменялись по сравнению с контролем, при этом для 
трех копий наблюдались одинаковые изменения (Shoeva, 
Khlestkina, 2015).

N. Shitsukawa и коллеги (2007) изучили экспрессию 
генов WSEP и WLHS-1 пшеницы из класса генов E MADS 
box, контролирующих развитие цветка у растений. Для 
трех гомеологов WSEP выявлены сходные уровни экс-
прессии, тогда как экспрессия гомеологов WLHS-1 разли-
чалась. Копия WLHS-1 из генома В транскрибировалась на 
очень низком уровне по сравнению с копиями из геномов 
A и D. Причины, лежащие в основе функциональной 
дивергенции трех гомеологов, различны. В-геномная 
копия WLHS-1 проявляет слабую активность вследствие 
подавления транскрипции, связанного с метилированием 
цитозиновых остатков (эпигенетический механизм). В то 
же время А-геномная копия, хотя и транскрибируется, 
функционально активного белкового продукта не произ-
водит из-за инсерции в районе, кодирующем функцио-
нальный домен (генетический механизм). Таким образом, 
WLHS-1 в геноме D является, по сути, единственной 
функционально активной копией данного гена у пшеницы 
(Shitsukawa et al., 2007). 

У пшеницы были описаны и другие случаи, при кото-
рых наблюдался различный уровень транскрипции коэк-
спрессирующихся гомеологичных генов. При изучении 
экспрессии структурного гена биосинтеза гиббереллинов 
GA20ox-1 в развивающемся зерне пшеницы N.Е. Appleford 
с сотрудниками (2006) наблюдали пониженный уровень 
транскрипции В-геномной копии этого гена по сравнению 
с GA20ox-1 из геномов A и D. Т. Nomura и коллеги (2005) 
исследовали экспрессию структурного гена биосинтеза 

бензоксазинонов TaBx в корнях и побегах пшеницы. Три 
гомеолога TaBx экспрессировались на разном уровне в 
различных тканях. R. Kikuchi и сотрудники (2008) изучили 
экспрессию трех гомеологичных локусов WFT пшеницы, 
которые являются гомологами последовательности гена 
FT арабидопсиса, влияющего на сроки цветения, и по-
казали, что ген WFT в геноме В транскрибируется более 
интенсивно по сравнению с двумя другими гомеологами. 
Наличие дополнительных копий одного и того же гена у 
полиплоидов создает дополнительные адаптивные воз-
можности. Например, влияющие на развитие пшеницы 
гены VRN-1 (vernalization sensitivity – чувствительность к 
яровизации) демонстрируют согласованный аддитивный 
характер экспрессии различных гомеологов при доми-
нировании одного из них, при этом суммарный уровень 
транскрипции варьирует в зависимости от того, какой 
гомеолог доминирует (Loukoianov et al., 2005; Shcherban 
et al., 2013). Эти механизмы лежат в основе широкой из-
менчивости пшеницы по такому важному адаптивному 
признаку, как срок колошения.

Три гомеологичные копии гена Chi, кодирующего 
один из ключевых ферментов биосинтеза флавоноидных 
соединений, по-разному экспрессировались в корнях 
пшеницы в ответ на солевой стресс: экспрессия Chi-D1 
усиливалась, также наблюдалось небольшое увеличение 
мРНК Chi-А1, тогда как транскрипта Chi-В1 выявлено не 
было (Shoeva et al., 2014). D. Zhang с коллегами (2015) 
изучили экспрессию трех копий гена GASR7, связанного 
с определением длины зерна пшеницы. Основной вклад в 
общий уровень экспрессии вносила В-геномная копия это-
го гена. Сниженный уровень транскрипции А-геномной 
копии объясняется наличием малых интерферирующих 
РНК, специфичных для pTaGASR7A, D-геномной копии – 
повышенным уровнем метилирования ее промотора 
(Zhang et al., 2015).

Таким образом, исследования экспрессии генов у 
аллополиплоидной пшеницы показали, что в некоторых 
случаях уровни транскрипции коэкспрессирующихся го-
меологичных генов могут быть сходными (Morimoto et al., 
2005; Shitsukawa et al., 2007; Khlestkina et al., 2008; Shoeva, 
Khlestkina, 2015), а в других случаях могут отличаться 
(Nomura et al., 2005; Appleford et al., 2006; Shitsukawa et 
al., 2007; Shoeva et al., 2014; Zhang et al., 2015). Причем 
различия в функциональности гомеологичных генов могут 
быть не только следствием полиплоидизации (Shitsukawa 
et al., 2007). Функциональная дивергенция может воз-
никнуть еще на уровне диплоидных предков (Nomura 
et al., 2005). Так, N. Shitsukawa с коллегами (2007) при 
сравнении генов WLHS-A1 у ди-, тетра- и гексаплоидной 
пшеницы сделали вывод о том, что ген потерял свою 
функциональность в результате аллополиплоидизации. 
Между тем уровни экспрессии гомеологичных генов 
TaBx у тетраплоидной пшеницы и диплоидных сородичей 
отличались друг от друга в том же соотношении, что и 
у гексаплоидной пшеницы. Это свидетельствует о том, 
что неравная экспрессия гомеологов TaBx закрепилась 
еще на уровне диплоидных предков и в таком виде со-
хранилась и после аллополиплоидизации (Nomura et al., 
2005). При изучении дивергенции гена Lr34 у пшеницы и 
ее диплоидных предков было показано, что этот важный 
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ген сформировался на полиплоидном уровне в D-геноме 
гексаплоидной пшеницы в результате всего двух мутаций 
в кодирующей части гена (Krattinger et al., 2011; Shcherban 
et al., 2016). При этом А-геномный гомеолог был инакти-
вирован инсерцией транспозона еще у диплоидного пред-
ка этого генома, а B-геномная копия сохранила функцию, 
отличную от функции гена в геноме D.

Таким образом, в результате аллополиплоидизации 
геном растений претерпевает значительные генетические 
и эпигенетические изменения, которые способствуют 
коадаптации разных геномов в одном ядре. Однако раз-
личия, наблюдаемые между гомеологичными генами, 
локализованными в разных субгеномах, могут быть 
следствием как аллополиплоидизации, так и дивергенции, 
предшествующей объединению геномов диплоидных 
предков. При этом изменения отдельных копий могут 
не только затрагивать структуру кодирующей части гена 
или регуляторных областей, но и касаться эпигенетиче-
ской регуляции экспрессии гена (статус метилирования 
промоторной области или наличие копий-специфичных 
малых интерферирующих РНК). 
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