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Рассмотрены молекулярно-генетические механизмы реорганизации генома растений в процессе 
аллополиплоидизации. Подчеркнута особая роль ранних генетических изменений, изучение которых 
проводилось с использованием уникальной модели синтетических аллополиплоидов. Обобщены 
данные о различных геномных изменениях на ранних стадиях аллополиплоидизации, включающих 
активацию мобильных элементов, хромосомные перестройки, эпигенетические и транскриптомные 
изменения и др. Отмечено важное значение этих изменений в формировании устойчивой органи-
зации аллополиплоидного генома, обеспечивающей эволюционный успех и распространенность 
аллополиплоидов среди высших растений. 
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УДК 575.2:582.542.1 

Cинтетические аллополиплоиды растений 
являются уникальной моделью для изучения 
ранних стадий аллополиплоидизации, по-
скольку сравнение с материалом родителей 
дает возможность дискриминировать геном-
ные изменения под действием аллополиплои-
дии от полиморфизмов внутри родительских 
видов. С использованием данной модели были 
получены доказательства ранних генетических 
изменений у таких объектов, как пшеница, 
рапс, хлопок, видов Arabidopsis, и при этом 
характер и масштаб изменений, а также вре-
мя их появления отличались в зависимости 
от объекта. Генетические изменения в ходе 
аллополиплоидизации укладываются в кон-
цепцию «геномного шока», впервые предло-
женную Б. Мак-Клинток (McClintock, 1984). 
Она же высказала идею об участии мобильных 
генетических элементов (МЭ) в ответе на 
стрессовые факторы, в частности, отдаленную 
гибридизацию. 

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ, 
СВЯЗАННЫЕ С МОБИЛЬНЫМИ 

ЭЛЕМЕНТАМИ

Межвидовая гибридизация является стрессо-
вым фактором, который может провоцировать 
транскрипцию и транспозицию МЭ (Comai 
et al., 2000; Kashkush et al., 2003; Parisod et 
al., 2010). Накоплению инсерций МЭ в ходе 
аллополиплоидизации могут способствовать 
следующие процессы: 1) наличие «запасных» 
копий генов вызывает снижение давления от-
бора против инсерций, вызывающих негатив-
ный эффект (Matzke М.А., Matzke А.J., 1998); 
2) эффект «бутылочного горлышка», связанный 
с редукцией размера популяции вновь обра-
зованного аллополиплоида, благоприятствует 
случайной фиксации нейтральных или умерен-
но негативных инсерций (Parisod et al., 2010); 
3) гибридизация между отдаленными геномами 
провоцирует «геномный шок», активирующий 
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МЭ и тем самым способствующий инсерцион-
ному мутагенезу (McClintock, 1984). 

В ряде случаев были получены доказатель-
ства увеличения транспозиционной активно-
сти (пролиферации) уже в первых поколениях 
полиплоидных растений (Madlung et al., 2005; 
Parisod et al., 2009; Petit et al., 2010; Sarilar et al., 
2013). Этот процесс затрагивал главным обра-
зом молодые и активные семейства МЭ с не-
большой копийностью (Petit et al., 2010; Sarilar 
et al., 2013). В целом же пролиферация МЭ у 
аллополиплоидов носит строго избирательный 
характер и не приводит к общему взрыву транс-
позиционной активности (Kashkush et al., 2003; 
Beaulieu et al., 2009; Parisod et al., 2009). 

Более часто у аллополиплоидов наблюдалась 
элиминация специфических транспозон-ас-
социированных ПЦР-фрагментов (ТА-фраг-
менты) того или другого родителя, что может 
быть связано с делецией соответствующих 
участков генома или с перестройками, затраги-
вающими сайты инсерции МЭ (Beaulieu et al., 
2009; Parisod et al., 2009; Petit et al., 2010). Как 
правило, эти делеции затрагивают либо отцов-
ский, либо материнский геном, интенсивность 
их может сильно варьировать в зависимости 
от МЭ и его хромосомной локализации. Так, 
например, у синтетического Nicotiana tabacum 
(2n = 48) наблюдалась элиминация ТА-фраг-
ментов отцовского генома (Petit et al., 2010), 
тогда как у аллотетраплоида Spartina anglica 
(2n = 124) элиминировали фрагменты материн-
ского происхождения (Parisod et al., 2009). У 
синтетического аллотетраплоида Brassica napus 
(2n = 38) неаддитивный профиль ТА-фрагментов 
характерен для транспозона MITE, локализован-
ного в интерстициальных районах хромосом, 
тогда как перицентромерный ретротранспозон 
Athila характеризуется преимущественно адди-
тивным ТА-профилем (Sarilar et al., 2013). 

Со временем процессы дифференциальной 
пролиферации и элиминации МЭ могут при-
водить к значительной реорганизации генома. 
Например, у аллополиплоидов хлопчатника 
(Gossypium) разные семейства МЭ распро-
странились из одного генома в другой после 
аллополиплоидизации (Zhao et al., 1998), а у 
аллополиплоидов Nicotiana, образовавшихся 
около 1 млн лет назад, произошел существен-
ный обмен МЭ между субгеномами (Lim et al., 

2007). Однако существуют и другие примеры. 
У природного аллотетраплоида B. napus (геном 
ААСС) не выявлено распространение CACTA-
транспозона Bot1, специфичного для С-генома, 
на хромосомы А-генома (Alix et al., 2008). Ана-
лиз различных семейств МЭ (транспозонов и 
ретроэлементов) у мягкой пшеницы T. aestivum 
(2n = 42) также не выявил их обмена между 
субгеномами (Sergeeva et al., 2010; Salina et al., 
2011, Щербань и др., 2012). В то же время в 
субгеномах T. aestivum происходили обширные 
делеции в результате неравного или незаконно-
го кроссинговера между последовательностями 
МЭ, что указывает на важную роль последних 
в хромосомных реорганизациях под влиянием 
аллополиплоидии (Chantret et al., 2005; Bento 
et al., 2008). Модель незаконной рекомбинации 
с участием последовательностей МЭ рассмат-
ривается для объяснения факта делеции локуса 
Hardness в различных субгеномах полиплоид-
ных пшениц (Chantret et al., 2005). 

Возникает вопрос: каким образом аллополи-
плоидный геном контролирует пролиферацию 
МЭ? Основную роль в активации/супрессии МЭ 
играют эпигенетические процессы, связанные 
с метилированием ДНК и модификацией гис-
тоновых белков (Ng, Gurdon, 2008). Показано, 
что деметилирование ДНК обеспечивает транс-
крипцию белков, участвующих в процессах 
вырезания (копирования) и встраивания МЭ 
(Tsukahara et al., 2009). Контролирующее влия-
ние генома, приводящее к замолканию (сайлен-
сингу) МЭ, осуществляется благодаря участию 
малой интерферирующей РНК (миРНК) (Ha et 
al., 2009). Предложена модель дозозависимого 
влияния миРНК на пролиферацию МЭ в ходе 
аллополиплоидизации. В результате гибридиза-
ции количество материнской миРНК в F1 зиготе 
недостаточно для полного контроля инсерций 
МЭ как материнского, так и отцовского проис-
хождения. Редукция миРНК в F1 приводит к ак-
тивации мобильных элементов и, как следствие, 
индукции генетической нестабильности, кото-
рая может обуславливать низкую фертильность 
аллополиплоида. Cо временем стабильность ге-
нома восстанавливается благодаря увеличению 
экспрессии миРНК, участвующей в сайленсинге 
МЭ (Ha et al., 2009). 

Следует отметить, что не всегда транспо-
зиционная активность коррелирует с уровнем 
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транскрипции МЭ. Так, у синтетических алло-
полиплоидов пшеницы (Kashkush et al., 2002) и 
у межвидового гибрида арабидопсиса (Madlung 
et al., 2005) было обнаружено усиление транс-
крипции МЭ, которое, однако, не приводило к 
увеличению числа транспозиций. Эпигенети-
ческие изменения, связанные с усилением (ос-
лаблением) транскрипции МЭ, могут оказывать 
влияние на экспрессию соседних генов, приводя 
к функциональной реорганизации генных сетей 
и фенотипической изменчивости (Kashkush et 
al., 2003; Slotkin, Martienssen, 2007). 

И наконец, принимая во внимание высокую 
мутагенность МЭ, можно рассматривать их 
роль в качестве модификаторов, направляющих 
структурную дивергенцию генов-гомеологов 
в сторону суб- или неофункционализации 
(cм. далее) (Walsh, 2003). Косвенным свиде-
тельством этой роли служат следы инсерций 
МЭ в регуляторных и кодирующих районах у 
большинства известных генов растений. Были 
предложены различные механизмы участия МЭ 
в структурно-функциональной дивергенции ге-
нов (Bennetzen, 2005), однако остается неясной 
степень реализации этих механизмов у тех или 
иных аллополиплоидов. 

Таким образом, быстрые изменения МЭ 
на ранних стадиях аллополиплоидизации 
согласуются с концепцией геномного шока и 
предполагают их роль в качестве индукторов 
генетической изменчивости на разных уровнях 
организации генома (McClintock, 1984; Comai 
et al., 2003). Индукция генетической нестабиль-
ности может иметь негативные последствия 
для организма, поэтому в процессе эволюции 
происходит постепенное восстановление конт-
ролирующего влияния генома на пролиферацию 
МЭ, что выражается в их количественных, 
структурных и эпигенетических изменениях. 

ХРОМОСОМНЫЕ ПЕРЕСТРОЙКИ

С использованием методов хромосомного 
окрашивания (GISH, FISH), генетического 
картирования и молекулярного анализа полу-
чены доказательства геномных перестроек как 
внутри, так и между отдельными субгеномами у 
аллополиплоидов (Leitch, Bennett, 1997; Wendel, 
2000; Chen et al., 2004; Bento et al., 2008). 
Предполагается, что хромосомные изменения 

способствуют становлению вновь образован-
ных аллополиплоидов в качестве отдельных 
видов (Hegarty, Hiscock, 2005). Наряду с этим 
указанные изменения способствуют адаптации 
к резко меняющимся условиям внешней сре-
ды, поскольку только такие изменения могут 
обеспечивать «экстремальное» фенотипическое 
разнообразие (Hegarty, Hiscock, 2005). 

На моделях синтетических полиплоидов 
было показано, что хромосомные реорганизации 
возникают сразу после объединения геномов 
или в течение нескольких поколений после гиб-
ридизации (Song et al., 1995; Feldman et al., 1997; 
Lukens et al., 2006). Менее охарактеризованы 
более поздние реорганизации, приводящие к 
изменению числа хромосом и редукции размера 
генома (Leitch, Bennett, 2004; Lysak et al., 2006). 
Большая часть хромосомных изменений проис-
ходит в ходе мейоза и опосредована механизмом 
гомологичной рекомбинации (Gaeta, Pires, 2010). 
Делеции, дупликации и транслокации возникают 
при восстановлении двуцепочечных разрывов 
(ДЦР) на одной нити ДНК (внутрихромосомная 
рекомбинация), по всему геному (эктопическая 
рекомбинация) либо между гомеологичными 
хромосомами (гомеологичная рекомбинация). У 
аллополиплоидов, в отличие от диплоидных рас-
тений, происходит изменение сценария мейоза, 
связанное с добавлением гомеологичных хро-
мосом другого генома. Ограничение спаривания 
только гомологичными хромосомами достига-
ется благодаря генетическому контролю со сто-
роны локусов, контролирующих конъюгацию 
хромосом (Griffi ths et al., 2006). Тем не менее 
у большинства аллополиплоидов наблюдается 
смешанный тип мейоза, а именно: некоторые 
хромосомы образуют биваленты, тогда как 
другие склонны образовывать мультиваленты – 
«сегментная аллополиплоидия» (Stebbins, 1971). 
Мультиваленты, состоящие из гомео- и гомо-
логичных хромосом, могут давать различные 
конфигурации в ходе метафазы: перекрещенные 
структуры, кольца и сцепленные хромосомы. 
Гомеологичные ассоциации наряду с паралогич-
ными приводят к различным перестройкам хро-
мосом, анеуплоидии и усложненным вариантам 
наследования признаков (Gaeta, Pires, 2010). Так, 
например, в геноме аллотетраплоида B. napus 
многие генетические локусы имеют 6 копий, 
тогда как предковые диплоидные виды содер-
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жат по три паралогичных локуса, возникших в 
результате древних дупликаций. Большинство 
бивалентов, наблюдаемых у аллогаплоидов это-
го вида в ходе мейоза, образуются между хромо-
сомами-гомеологами, тогда как 30 % возникают 
внутри одного из субгеномов, по-видимому, в 
результате объединения хромосом, содержащих 
дуплицированные районы (Nicolas et al., 2009). 
Однако данные по генетическим изменениям, 
возникающим в результате паралогичных ассо-
циаций хромосом, пока весьма ограниченны. В 
то же время имеется много данных, касающихся 
генетических изменений в результате гомеоло-
гичных рекомбинаций (Gaeta, Pires, 2010). Так, 
у синтетических полиплоидов B. napus анализ 
рестрикционного полиморфизма фрагментов 
ДНК выявил как делеции, так и дупликации 
гомеологичных локусов (Parkin et al., 1995; Pires 
et al., 2004; Gaeta et al., 2007). У недавно сформи-
рованных аллополиплоидов Tragopogon измене-
ния генетических маркеров были в ряде случаев 
обусловлены гомеологичной рекомбинацией 
(Tate et al., 2009). У аллополиплоидов Nicotiana 
и Arabidopsis различные изменения (делеции, 
амплификации, транслокации) в локусах генов, 
кодирующих рибосомальную РНК (гены рРНК, 
или рДНК), могли возникнуть в результате го-
меологичной рекомбинации, конверсии и нерав-
ного кроссинговера (Pontes et al., 2004; Kovarik 
et al., 2008). Предполагается, что важную роль 
в реорганизации рДНК у аллотетраплоида 
A. suecica играли транспозон-опосредованные 
разрывы и рекомбинации хромосом (Pontes et 
al., 2004). Следует отметить, что ряд синтети-
ческих полиплоидов, например, хлопчатника 
(Rong et al., 2004), арабидопсиса (Comai et al., 
2000) проявляли мейотическую стабильность 
и, как следствие, имели низкую частоту анеу-
плоидии и хромосомных реорганизаций. Тем 
не менее у них был обнаружен высокий уровень 
фенотипической вариабельности, по-видимому, 
связанный с другими механизмами генетической 
изменчивости (Comai et al., 2000). 

СТРУКТУРНАЯ ДИВЕРГЕНЦИЯ 
ГОМЕОЛОГИЧНЫХ ХРОМОСОМ

При рассмотрении влияния поведения хро-
мосом в ходе мейоза на фертильность алло-
полиплоида предполагается, что фертильные 

аллополиплоиды либо уже обладают опреде-
ленным уровнем контроля над спариванием 
хромосом, либо приобретают этот контроль в 
ходе эволюции. В этой связи большое значение 
имеет структурная дивергенция хромосом-го-
меологов, которая обеспечивает преимущест-
венное спаривание гомологичных хромосом в 
ходе мейоза (Levy, Feldman, 2002). Свой вклад 
в структурную дивергенцию гомеологов могут 
вносить односторонняя элиминация и реорга-
низация повторяющихся последовательностей 
ДНК (Ozkan, Feldman, 2009). 

Анализ различных межвидовых и межродо-
вых гибридов Aegilops × Triticum показал, что 
элиминация ДНК происходит уже на ранних 
стадиях формирования аллополиплоида в F1 
и/или в первом поколении после хромосом-
ного удвоения, при этом данный процесс яв-
ляется стабильно воспроизводимым и может 
захватывать до 15 % геномной ДНК (Ozkan 
et al., 2001; Shaked et al., 2001). Элиминация 
затрагивала главным образом только один из 
субгеномов у тетраплоидов и два субгенома 
у гексаплоидов и, как следствие, приводила к 
увеличению структурной дивергенции меж-
ду хромосомами-гомеологами. Способность 
элиминировать часть ДНК положительно 
коррелировала с фертильностью гибридов и 
отрицательно коррелировала с частотой обра-
зования мультивалентов (Levy, Feldman, 2004). 
Наряду с изменением общего содержания ДНК 
у аллополиплоидов наблюдались количествен-
ные изменения в отдельных фракциях повторя-
ющихся последовательностей. Так, значитель-
ная редукция повторяющейся субтеломерной 
последовательности Spelt1 была обнаружена в 
первом поколении искусственных амфиплоидов 
Triticum–Aegilops, при этом выявленные изме-
нения не зависели ни от уровня плоидности, 
ни от направления скрещивания (Salina et al., 
2004). С использованием тех же амфиплоидов 
другие авторы показали, что примерно 70–90 % 
геном-специфичного тандемного повтора 
pGc1R-1a подверглись элиминации уже в S2–S3 
поколениях (Han et al., 2005). 

Другим физическим изменением, которое 
может влиять на структуру хроматина и, как 
следствие, на спаривание хромосом, является 
изменение степени метилирования ДНК. У 
синтетических аллополиплоидов пшеницы ука-
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занные изменения затронули 13 % генетических 
локусов (Shaked et al., 2001). Интересно, что 
у синтетического аллотетраплоида A. suecica 
были случаи, когда метилирование затрагива-
ло только один из двух родительских геномов 
(Madlung et al., 2002), что указывает на эпиге-
нетическую супрессию одного из геномов (см. 
в следующем разделе). 

В настоящий момент не ясны механизмы, 
лежащие в основе всех вышеуказанных из-
менений геномной ДНК у аллополиплоидов, 
тем не менее показано, что они приводят к 
стабилизации генотипа и повышению уровня 
фертильности, что является необходимым ус-
ловием для становления аллополиплоидов в 
качестве новых видов. 

ЭПИГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
И ТРАНСКРИПТОМНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ

К эпигенетическим изменениям, как извест-
но, относят такие генетические изменения, 
которые могут стабильно поддерживаться на 
протяжении многих делений соматических 
клеток, но при этом не связаны с изменением 
первичной структуры ДНК (Ng, Gurdon, 2008). 
В рамках данного обзора будут рассмотрены 
транскрипционные механизмы, связанные с 
метилированием ДНК и модификациями гис-
тоновых белков.

Одним из наиболее известных эпигенетиче-
ских феноменов, наблюдаемых у аллополипло-
идов, является «ядрышковое доминирование», 
или эпигенетическое подавление экспрессии 
генов рРНК в одном из субгеномов (Preuss, 
Pikaard, 2007). Ядрышковое доминирование 
возникает независимо от направления скре-
щивания, что указывает на отсутствие роли 
гаметного импринтинга. Направление доми-
нирования не является случайным для каждой 
конкретной комбинации геномов, в то же 
время эффект доминирования является ткане-
зависимым и определяется стадией развития и 
дифференцировки клеток (Chen, Pikaard, 1997). 
Участие эпигенетических механизмов в данном 
феномене подтверждается фактом дерепрессии 
рРНК генов у гибридов с помощью обработки 
ингибиторами ферментов, модифицирующих 
ДНК и гистоновые белки (Chen, Pikaard, 1997; 
Chen et al., 1998; Lawrence et al., 2004). Подхо-

ды обратной генетики позволили идентифи-
цировать факторы модификации хроматина и 
раскрыть механизм ядрышковой супрессии, 
важную роль в котором играет миРНК (Chen, 
Pikaard, 1997; Preuss et al., 2008). Последняя, 
как было показано выше, участвует также в 
сайленсинге транспозонов и повторяющихся 
последовательностей ДНК гетерохроматина 
(Lippman, Martienssen, 2004). Следует отме-
тить, что в некоторых случаях, как, например, 
у синтетических аллополиплоидов пшеницы, 
была выявлена связь между подавлением транс-
крипции рДНК локусов и их делецией в первых 
поколениях после скрещивания (Shcherban et 
al., 2008; Щербань и др., 2008). 

При сравнительном анализе экспрессии 
генов у синтетических аллополиплоидов и со-
ответствующих родителей были обнаружены 
два основных типа изменений генетической 
экспрессии: односторонняя экспрессия (как в 
случае доминирования генов рРНК) и неадди-
тивная экспрессия (когда суммарный уровень 
у гибрида не равен среднему значению уров-
ней экспрессии у родителей) (Qi et al., 2012). 
У синтетического аллогексаплоида пшеницы 
односторонний тип экспрессии был отмечен у 
3 % генов-гомеологов, тогда как неаддитивный 
тип характерен для 16 % генов (Pumphrey et al., 
2009). У синтетического аллотетраплоида хлоп-
чатника (AD-геном) 30 % гомеологичных генов 
проявляли односторонний паттерн экспрессии 
(A- или D-геном специфичный) на разных ста-
диях развития индивидуальных клеток волокна 
(Hovav et al., 2008). Большая часть этих генов 
проявляла D-геном специфичный паттерн экс-
прессии, что также характерно для природного 
аллотетраплоида. Односторонняя экспрессия 
гомеологов также обнаружена у аллополипло-
идов арабидопсиса, сахарного тростника, у 
гибрида Cucumis × hytivus (Comai et al., 2000; 
Mudge et al., 2009; Zhuang, Chen, 2009). Во 
многих случаях было показано, что доминиро-
вание экспрессии одного из родителей имеет 
тканеспецифичный характер, т. е. зависит от 
органа, стадии развития, а также от воздействия 
биотического/ абиотического стресса (Adams 
et al., 2004; Chaudhary et al., 2009; Buggs et al., 
2010; Dong, Adams, 2011). 

Было показано, что в основе транскриптом-
ных изменений у аллополиплоидов лежат эпиге-
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нетические механизмы, связанные с метилиро-
ванием ДНК (Shaked et al., 2001; Madlung et al., 
2002). Так, обработка растений 5-азацитидином 
(ингибитор ДНК-метилтрансферазы) приводила 
к появлению большого спектра фенотипических 
отклонений у синтетического аллотетраплоида 
Arabidopsis suecica по сравнению с родитель-
скими видами (Madlung et al., 2002). Это ука-
зывает на важное значение эпигенетических 
механизмов в поддержании баланса генов и 
их продуктов в ходе развития полиплоидного 
растения. Однако не всегда эпигенетические из-
менения обусловливают изменения экспрессии 
генов. У хлопчатника не выявлены изменения 
спектров метилирования ДНК, которые бы 
объясняли особенности экспрессии гомеологич-
ных генов в составе природных и синтетических 
аллополиплоидов этого вида (Liu et al., 2001). 
Это различие между арабидопсисом и хлопчат-
ником указывает на отсутствие универсального 
механизма, контролирующего экспрессию генов 
у аллополиплоидов; по-видимому, для каждого 
вида характерно специфическое сочетание ге-
нетического и эпигенетического регуляторных 
механизмов (Chaudhary et al., 2009). 

СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ 
ДИВЕРГЕНЦИЯ 

ГОМЕОЛОГИЧНЫХ ГЕНОВ

Три основных пути определяют эволюцию 
гомеологичных генов с момента возникнове-
ния аллополиплоида (Adams, Wendel, 2005; 
Chaudhary et al., 2009). Первый путь – субфунк-
ционализация, или разделение первоначальной 
функции между дуплицированными генами, 
при этом они функционально комплементируют 
друг друга. Данный феномен характерен для 
ранних стадий формирования аллополиплоидов 
и приводит к сохранению значительного числа 
генов в дуплицированном состоянии (Chaudhary 
et al., 2009). Процесс субфункционализации 
преобладает над процессом элиминации гомео-
логичных генов, который является довольно 
редким (Grover et al., 2007). В ходе дальнейшей 
эволюции аллополиплоида один из дупли-
цированных генов может приобрести новую 
функцию в результате неофункционализации. 
Наиболее ранние проявления неофункциона-
лизации в ходе формирования аллополиплоида 

были обнаружены у синтетического хлопчатни-
ка (Chaudhary et al., 2009). В этой работе уже в 
F1 поколении было зафиксировано появление 
принципиально новых паттернов экспрессии у 
15 генов. В эволюционной перспективе процесс 
неофункционализации так же, как в случае 
первого пути, приводит к сохранению обоих 
копий генов, но при этом накопление мутаций 
приводит к их постепенной дивергенции друг 
относительно друга. Исходя из этого следует 
предполагать, что наиболее ранними являются 
события субфункционализации генов и с воз-
растом аллополиплоида возрастает вероятность 
их неофункционализации (Adams, Wendel, 
2005). Частным случаем неофункционализации 
является «уход от адаптивного конфликта», или 
разделение двух разных функций исходного 
гена между его копиями, хотя некоторые авторы 
рассматривают этот механизм как отдельный 
(Hittinger, Carroll, 2007; Des Marais, Rausher, 
2008). И наконец, третий путь эволюции гомео-
логичных генов – это псевдофункционализация 
(когда один из генов теряет какую-либо функ-
цию, превращаясь в псевдоген) (Adams, Wendel, 
2005; Chaudhary et al., 2009). 

Скорость структурно-функциональной ди-
вергенции генов-гомеологов в ходе аллополипло-
идизации значительно варьирует в зависимости 
от вида. У недавно сформированного аллопо-
липлоида Tragopogon субфункционализация 
целого ряда генов произошла в течение 80 лет 
(Buggs et al., 2010). У межвидового гибрида ара-
бидопсиса 5–6 % генов проявляли неаддитивный 
паттерн экспрессии (Wang et al., 2006). Измене-
ния паттернов экспрессии в природном алло-
тетраплоиде хлопчатника, возникшем 1–2 млн 
лет назад, произошли у 25 % гомеологичных 
генов (Adams et al., 2003). В составе аллогек-
саплоидной пшеницы T. aestivum половина 
гомеологичных генов подверглась структур-
но-функциональным изменениям в течение 
10 млн лет эволюции, а процесс псевдофункцио-
нализации завершился в течение 45–50 млн лет 
(Pont et al., 2011). Рис (Oryza sativa) как при-
мер палеополиплоида показал изменения экс-
прессии 88–96 % генов в течение 50–70 млн 
лет (Throude et al., 2009). Таким образом, ал-
лополиплоидизация уже на ранних стадиях 
индуцирует быстрые изменения экспрессии у 
большого числа генов, что приводит к ремо-
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делированию генных сетей и создает основу 
для структурно-функциональной дивергенции 
генов, обеспечивающей широкую адаптацию 
полиплоидных растений. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Использование уникальной модели синте-
тических аллополиплоидов позволило устано-
вить, что уже на ранних стадиях формирования 
аллополиплоида происходят: хромосомные 
реорганизации (Song et al., 1995; Feldman et al., 
1997; Wendel, 2000; Chen et al., 2004; Bento et 
al., 2008), изменения паттерна метилирования 
ДНК (Shaked et al., 2001; Madlung et al., 2002; 
Beaulieu et al., 2009), активация мобильных 
генетических элементов (Comai et al., 2000; 
Kashkush et al., 2003; Parisod et al., 2010) и 
изменения транскриптома (Adams et al., 2004; 
Wang et al., 2006; Pumphrey et al., 2009; Gaeta 
et al., 2010). Все эти изменения обеспечивают 
стабилизацию генотипа аллополиплоида, вос-
становление его фертильности и расширение 
адаптационного потенциала, что позволяет 
осваивать новые экологические ниши и обус-
ловливает эволюционный успех полиплоида в 
конкуренции с диплоидными видами. 

Работа выполнена при финансовой поддерж-
ке программы Президиума РАН «Молекулярная 
и клеточная биология» (проект 6.14).
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Summary

Molecular mechanisms governing plant genome reorganization in the course of allopolyploidization are 
reviewed. The special role of early genetic changes, which were studied by using a unique model of synthetic 
allopolyploids, is emphasized. The data on various genomic changes at early stages of allopolyploidization, 
including activation of mobile elements, chromosomal rearrangements, epigenetic and transcriptomic changes, 
etc., are summarized. We note that these changes provide evolutionary success of allopolyploids and their 
prevalence among higher plants due to formation of stable organization of the allopolyploid genome. 
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