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Аннотация 

Половое размножение возникло на заре эволюции живых существ и является 
определяющим моментом для дарвиновской эволюции и приспособленности. Его 
основное значение заключается в смешивании генов в популяции и создании 
новых геномных комплексов в каждом новом поколении. С этой точки зрения, 
разделение особей в популяции по полу и контроль этого разделения являются 
важными атрибутами полового размножения. Несмотря на обширные 
исследования определения и контроля половой экспрессии у растений, эта 
область исследований остается актуальной и менее изученной, чем у животных. В 
данном обзоре обсуждаются современные исследования и взгляды на 
генетическое и негенетическое определение пола у растений; наличие и роль 
половых хромосом у двудомных видов; гены, определяющие пол, и нижестоящие 
регуляторы; гормональные и эпигенетические факторы, регулирующие половую 
экспрессию; влияние внешних и экологических факторов; пластичность половой 
экспрессии растений и переход от бисексуальных особей к женским и мужским и 
наоборот. Также рассматривается влияние генов, определяющих пол, на 
консервативные гены идентичности цветочной меристемы A, B, C, D и E, которые 
в конечном итоге определяют пол. 

1. Введение 
Половое размножение у растений возникло задолго до перехода к наземным 
местообитаниям, который произошел в ордовикский период около 470 миллионов 
лет назад [1]. К тому времени предки наземных растений уже дифференцировали 
женские и мужские гаметы и репродуктивные структуры для их производства — 
архегонии и антеридии соответственно. В ходе эволюции у наземных растений 
развилось чередование гаплоидных и диплоидных поколений (гаметофитов и 
спорофитов), при этом развитие репродуктивных органов, производящих 
яйцеклетки и сперматозоиды, происходило в гаметофитной фазе [2–4]. Однако 
контроль полового развития варьируется у представителей разных 
таксономических групп и может осуществляться спорофитом, гаметофитом или 
обеими фазами [5, 6]. Определение пола у растений включает динамическое 
взаимодействие генетической, эпигенетической и гормональной регуляции, а 
также факторов окружающей среды. Разделение мужских и женских особей у 
растений, называемое двудомностью, развивалось независимо и многократно в 
разных группах растений, включая множество молекулярных и генетических 
стратегий [7]. Наличие двудомности, обусловленное существованием мужских и 
женских хромосом, даже у такого реликтового голосеменного растения, как гинкго 
двулопастное, свидетельствует о его очень древнем происхождении [8]. У 
покрытосеменных разнообразие соцветий — причудливые формы, цвета, 
ароматы и способы привлечения опылителей — постоянно удивляло людей с 
древних времен. Большинство видов покрытосеменных, встречающихся на 
Земле, имеют обоеполые, то есть гермафродитные цветки, содержащие как 
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женские (карпелы), так и мужские (тычинки) структуры в одном цветке. 
Гермафродитизм гораздо более распространен среди растений, чем среди 
животных. Согласно исследованиям, примерно 65% видов голосеменных 
являются двудомными [9], тогда как двудомность у покрытосеменных — гораздо 
более редкое явление, наблюдаемое лишь у 5–6% всех видов. Однако ее наличие 
зафиксировано у довольно большого числа филогенетических таксонов, включая 
около 15 600 видов, принадлежащих к 175 семействам [10, 11]. Около 10% 
покрытосеменных имеют однополые цветки, расположенные либо на одном и том 
же экземпляре у однодомных растений, либо на разных экземплярах у двудомных 
растений [12, 13]. Двудомные растения могут проявлять гинодиэцию, или женскую 
двудомность, когда присутствуют экземпляры, несущие как женские (пестичные), 
так и обоеполые цветки, и андродиэцию, или мужскую двудомность, когда 
наблюдаются растения с мужскими (тычиночными) и обоеполыми цветками [14, 
15]. Гинодиогенез часто поддерживается ядерно-цитоплазматическими 
генетическими взаимодействиями и наблюдается у таких растений, как дикий 
тимьян.Тимьян обыкновенный; клиновидный пузырек, Silene vulgaris; Silene acaulis 
(с цитоплазматической мужской стерильностью (ЦМС), наблюдаемой у S. vulgaris); 
подорожник, Plantago lanceolata; североамериканская герань, Geranium 
maculatum; Beta vulgaris ssp. maritima (морская свекла); лобелия обыкновенная, 
Lobelia siphilitica; Daphne kamtschatica и другие [16 – 21]. С адаптивной точки 
зрения, двудомность представляет собой экологически рискованную стратегию 
для сидячих организмов, таких как растения, и возможна только в средах с 
определенными благоприятными условиями опыления для двудомных видов [22]. 
Тем не менее, у таких растений значительное количество особей остается 
неопыленным, что может объяснить многократное возвращение двудомных 
растений к гермафродитизму в ходе репродуктивной эволюции [23 – 25]. 
Андродиоэция — относительно редкая система полового размножения, 
встречающаяся у однолетних растений Mercurialis annua [26], Fraxinus lanuginosa 
(японский ясень) [27], Ulmus minor [28] и некоторых других видов растений. Многие 
популяции «андродиоэциозных» растений на самом деле функционально 
однодомны или частично двудомны, поэтому истинные случаи являются 
предметом дискуссий. Андродиоэция, как и гинодиэция, считается не очень 
распространенной и представляет собой своего рода переходную репродуктивную 
систему. Эволюционные модели предполагают, что андродиоэция стабильна 
только при строгих условиях — например, при высокой скорости самоопыления и 
сильных репродуктивных преимуществах от обилия пыльцы [29]. 
Исторически выделяли две категории однополых цветков: цветки типа I имеют 
рудиментарные структуры противоположного пола (например, мужские цветки 
сохраняют рудиментарный гинецей, а женские — рудиментарный андроцей), 
тогда как цветки типа II полностью лишены рудиментарных структур 
противоположного пола, что означает, что цветки строго однополые и не 
проявляют признаков двуполого происхождения [13, 30]. Эволюционное значение 
этого разделения может заключаться в том, что тип I предполагает, что 
двудомность возникла из гермафродитного предка сравнительно недавно, с 
сохранением рудиментарных органов противоположного пола. Тип II, однако, 
указывает на более специализированную двудомность, где эволюция устранила 
все следы противоположного пола. Динамика развития и эволюции однополости 
следовала гораздо более сложным сценариям и различным путям у 
представителей разных групп растений, что также подтверждается разнообразием 
способов генетической, гормональной и внешней регуляции определения пола у 
разных видов и родов растений [15, 31]. 
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У большинства покрытосеменных и голосеменных гаметофитная фаза 
значительно редуцирована по сравнению со спорообразующими растениями, и 
гаметофиты состоят всего из нескольких клеток — обычно семь в женском 
гаметофите покрытосеменных (зародышевый мешок) и три в мужском гаметофите 
(пыльца), погруженных в ткани спорофита [2]. Пол определяется диплоидным 
спорофитом. Спорофиты могут быть гермафродитами, образуя как пыльники, так 
и семязачатки, или исключительно мужскими, образуя только пыльцу, или 
исключительно женскими, образуя только семязачатки, содержащие женские 
гаметофиты, у однодомных видов растений. То есть у семенных растений, 
особенно у покрытосеменных, спорофит определяет пол, контролируя 
расположение и количество женских и мужских репродуктивных структур внутри 
себя. Определение пола может происходить посредством генетических факторов 
(ГД = генетическое определение пола) или посредством негенетических 
компонентов, опосредованных окружающей средой (ЭОД = определение пола в 
условиях окружающей среды), таких как положение соцветия на стебле, 
температура, плотность посадки растений и другие факторы [32]. 
Несмотря на обширные исследования и анализ причин определения пола у 
растений, эта тема остается актуальной и изучена у растений гораздо меньше, 
чем у животных. В данном обзоре рассматриваются генетические и 
негенетические факторы определения пола у растений; внутренние и внешние 
факторы, влияющие на половую идентичность у двудомных, однодомных и 
гермафродитных растений; а также их периодическое взаимопревращение. 

2. Идентичность цветочных органов определяется 
экспрессией генов в цветочной меристеме. 
Переход от верхушечной меристемы побега к цветочной меристеме требует 
активации генов, ответственных за идентичность цветочной меристемы, которые 
способствуют прекращению образования стволовых клеток и определяют 
формирование цветочных органов. Было показано, что взаимодействие генов 
AGAMOUS (AG), LEAFY (LFY) и WUSCHEL (WUS) важно для поддержания 
идентичности и специфичности цветка. AGAMOUS (AG) — это гомеотический ген, 
необходимый для поддержания функции цветочной меристемы и для правильного 
развития тычинок и пестиков [33]. AG предотвращает реверсию цветочной 
меристемы в меристему побега, но не участвует непосредственно в переходе от 
меристемы побега к цветочной меристеме [34]. AG активируется двумя другими 
генами цветочной меристемы, LFY и WUS, и ограничен центром цветочной 
меристемы или двумя внутренними мутовками [35]. WUS активирует AG, 
связываясь с консенсусной последовательностью во втором интроне AG, а LFY 
связывается с соседними сайтами распознавания. Активированный AG подавляет 
экспрессию WUS, что приводит к прекращению развития меристемы [36]. 
Генетика развития гермафродитных цветков хорошо изучена с использованием 
модели ABC, которая объясняет идентичность цветочных органов, формируемых 
в четырех мутовках цветочной меристемы, посредством перекрывающейся 
экспрессии трех классов регуляторных гомеотических генов, кодирующих факторы 
транскрипции [37]. Позже гены, определяющие идентичность цветочных органов, 
были клонированы у Arabidopsis и нескольких других видов; они были 
гомологичны у разных видов и могут быть условно разделены на три группы генов 
в зависимости от мутовки цветочной меристемы, в которой они экспрессируются. 
У Arabidopsis эти гены следующие: A ( APETALA1 и APETALA2), B ( APETALA3 и 
PISTILLATA) и C ( AGAMOUS) [38, 39]. Развитие полоспецифических органов 
зависит от комбинаторной и дифференциальной экспрессии гомеотических генов 
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во времени и пространстве. Эти гены отвечают за координацию формирования 
всех органов цветка, которые образуются в четырех кругах цветочной меристемы: 
чашелистиков, лепестков, пестиков и тычинок. Таким образом, было показано, что 
формирование чашелистиков кодируется геном А, лепестков — совместной 
экспрессией генов А и В, тычинок — совместной экспрессией генов В и С, а 
пестиков — геном С (рис. 1; табл. 1). Мутации в этих генах вызывают 
гомеотические трансформации и эктопическое формирование органов цветка, 
например, превращение тычинок в лепестки. Потеря гена А приводит к 
расширению активности гена С в цветочных мутовках 1 и 2, так что тычинки и 
пестики заменяют чашелистики и лепестки. Потеря гена С приводит к расширению 
активности гена А в цветочных мутовках 3 и 4, так что чашелистики и лепестки 
заменяют тычинки и пестики. Эти мутации были особенно хорошо изучены на 
крестоцветном растении Arabidopsis thaliana и отдаленно родственном львином 
зеве Antirrhinum majus. Мутации в каждом из этих генов приводят к характерному 
фенотипу с нарушенным паттерном формирования цветочных органов. Например, 
у мутанта apetala2 чашелистики превращаются в плодолистики, а лепестки — в 
тычинки, тогда как у мутанта apetala3 лепестки превращаются в чашелистики, а 
тычинки — в плодолистики [40]. На основании этих наблюдений был сделан 
вывод, что ряды видоизмененных листьев, соответствующие определенным 
органам формирования цветков, возникают из соответствующих четырех мутовок. 
Мутовки эквивалентны сегментам в структуре тела животных. Их развитие 
контролируется гомеотическими генами, так же как и последовательности 
сегментов в структуре тела животных контролируются [40]. 

 
Рисунок 1. Модель регуляции цветочных органов гомеотическими генами ABC: ( a) Схематическое 
представление цветочных органов, образующихся в четырех мутовках цветочной меристемы, и 
генов, ответственных за их идентичность. ( b) Блок-схема, демонстрирующая перекрытие 
экспрессии гомеотических генов во второй и третьей мутовках цветочной меристемы — AB и BC, 
где образуются, соответственно, лепестки и тычинки, и активность отдельных генов A в первой 
мутовке и C в четвертой мутовке, где образуются, соответственно, чашелистики и плодолистики. 
Se — чашелистики; P — лепестки; St — тычинки; C — плодолистики. 

Позже была предложена расширенная модель, в которую были добавлены гены D 
и E к первоначальной модели ABC, предложенной ранее (таблица 1). Гены класса 
D (SEEDSTICK ( STK)) у Arabidopsis определяют и контролируют развитие 
плаценты и семязачатков в плодолистиках [41–44]. Гены класса E ( SEPALLATA1–

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167-f001
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167-t001
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B40-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B40-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B44-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167-t001
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B41-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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4) образуют комплексы с белками A, B, C и D и необходимы для идентичности 
всех цветочных органов [42, 44, 45]. Потеря гена E приводит к трансформации 
цветочных органов в листовидные структуры, поскольку комплекс, определяющий 
идентичность органа, не может сформироваться. 
 
Таблица 1. Роль каждого класса генов MADS-box. 

Сорт Функция Активный Основные гены в 
Arabidopsis  

Ссылка 

А Определяет чашелистики (с B 
→ лепестки) 

завитки 1 и 2 АПЕТАЛА1 (AP1), 
АПЕТАЛА2 (AP2)  

[38, 39, 
46] 

Б Обозначает лепестки (буквой 
А) и тычинки (буквой С). 

завитки 2 и 3 АПЕТАЛА3 (AP3), 
ПЕСТИЛЛАТЫ (PI)  

[38, 39, 
46] 

С Определяет плодолистики 
(вместе с B → тычинки) 

завитки 3 и 4 АГАМУС (АГ)  [38, 39, 
46] 

Д Определяет расположение 
семяпочек внутри 
плодолистиков. 

4-й круг 
(семяпочки) 

Семена (STK)  [41 – 44] 

Е Выступает в качестве 
кофактора для всех органов. 

все завитки SEPALLATA1-4 
(SEP1-4)  

[42, 44, 
45] 

(обязательно везде) 

Несмотря на сохранение генов классов A, B, C, D и E, они практически не играют 
никакой роли в определении пола у двудомных растений, то есть, станет ли 
растение мужским или женским; хотя, будучи активированными генами, 
определяющими пол, они влияют на репродуктивные признаки. У животных, 
млекопитающих и некоторых насекомых самцы являются гетерогаметным полом, 
то есть несут две разные половые хромосомы, обозначенные X и Y, в то время как 
самки являются гомогаметным полом, несущим две X-хромосомы. У насекомых 
может быть система X0, где самки несут две X-хромосомы, а самцы только одну. 
У птиц и некоторых рептилий самка является гетерогаметным полом, поскольку 
кариотип самки содержит ZW-хромосомы, тогда как кариотип самца содержит 
идентичные ZZ-хромосомы [11]. Растения также демонстрируют гетерогаметные 
системы определения пола типов XY и ZW. Однако, в отличие от животных, 
гетероморфные половые хромосомы у растений до настоящего времени были 
обнаружены лишь у некоторых видов [10, 11, 47, 48]. В природе растения с 
гомоморфными половыми хромосомами встречаются чаще. Эти хромосомы 
сходны или почти идентичны по размеру и структуре, за исключением наличия 
сцепленного с мужским полом фактора на прото-Y-хромосоме, которая всегда 
гетерозиготна у мужских растений. Они легко рекомбинируют. Цитологически их 
трудно различить. 
 

3. Половые хромосомы и генетические системы 
растений 
Понимание эволюционных закономерностей возникновения раздельнополых и 
двудомных растений, возможно, даже более актуально для последних, чем для 
животных, поскольку, в отличие от животных, где большинство линий имеют 
общие древние системы половых хромосом, накапливающиеся данные указывают 
на то, что двудомность и половые хромосомы возникли независимо, по меньшей 
мере, 40–50 раз, у цветковых растений от гермафродитных предков, не имеющих 
генетического полиморфизма, определяющего пол, при этом области, 
определяющие пол, возникли специфическим для линии образом, а не из общего 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B42-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B44-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B45-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B38-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B39-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B46-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B38-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B39-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B46-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B38-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B39-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B46-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B41-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B44-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B42-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B44-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B45-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B11-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B10-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B11-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B47-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B48-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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предкового SDR [10, 25, 49 – 52]. У некоторых двудомных растений области, 
определяющие пол (SDR) генома, физически малы, в то время как у других 
локусы, которые не рекомбинируют во время мейоза, иногда образуют большие 
области со свойствами, очень похожими на свойства половых хромосом 
животных. Исследования показывают, что до 10% цветковых растений имеют 
генетическое определение пола [25, 47], что согласуется с долей растений, 
имеющих однополые цветки. У некоторых двудомных покрытосеменных растений 
половые хромосомы эволюционировали от аутосом к системам XY или ZW ( 
таблица 2). Механизм системы определения пола XY у растений был подробно 
изучен, особенно у таких видов, как Silene latifolia [50, 53], где Y-хромосома несет 
гены, специфичные для мужского пола и ответственные за запуск мужского 
развития. Наличие специфичного для мужского пола региона Y-хромосомы (MSY) 
и специфичного для женского пола региона на X-хромосоме играет решающую 
роль в определении пола [47]. На рисунке 2 схематически изображено 
предполагаемое происхождение Y-хромосомы от X-хромосомы посредством 
постепенного появления на гомологичной хромосоме гомоморфного, а затем 
гетероморфного нерекомбинирующего локуса, который увеличивается до размера 
отдельной Y-хромосомы. Регионы, в которых рекомбинируют пары половых 
хромосом, называются «псевдоаутосомными регионами» или PAR [25, 54]. 

 
Рисунок 2. Примеры трех различных типов Y-сцепленных областей, наблюдаемых у мужских 
гетерогаметных покрытосеменных растений, которые, по-видимому, отражают эволюцию Y-
хромосомы. На верхнем рисунке изображена X-хромосома, напоминающая исходное состояние до 
эволюции генетического определения пола; ее центромера обозначена кружком. Три рисунка ниже 
показывают различные типы «Y-хромосом», где тонкие горизонтальные линии обозначают 
рекомбинирующие псевдоаутосомные области (PAR), а толстые прямоугольники, выделенные 
красным, обозначают нерекомбинирующие области. Верхняя Y-хромосома идентична X-
хромосоме, т.е. гомоморфна, за исключением наличия мужского фактора, который всегда 
гетерозиготен у самцов. На втором рисунке мужской локус расположен в небольшой, полностью 
нерекомбинирующей области, которая может включать несколько генов, всегда гетерозиготных по 
отношению к X-хромосоме у самцов; это состояние также можно классифицировать как 
относительно гомоморфное или микрогетероморфное, поскольку отличительная область 
представляет собой небольшую часть хромосомы. На нижнем рисунке показана выраженная 
гетероморфная ситуация, в которой локус, определяющий мужской пол, находится в большом, 
полностью нерекомбинирующем регионе, охватывающем большую часть плеча хромосомы, 
включая центромеру, и имеет больший размер плеча, чем гомологичное плечо Х-хромосомы. 
Адаптировано из [25]. 

 

Эмпирические исследования подтверждают наличие мужской гетерогаметности 
(XY) во многих растительных системах (силена, каннабис, тополь, спаржа и 
другие) [55–63]; женской гетерогаметности (ZW) у ив (Salix viminalis, S. purpurea) 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B10-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B25-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B49-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B52-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B25-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B47-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167-t002
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B50-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B53-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B47-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167-f002
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B25-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B54-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B25-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B63-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B55-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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[64, 65], некоторых видов Fragaria [66, 67] и фисташек [68, 69]; а также сложных 
систем, таких как XY1Y2 у Rumex acetosa (таблица 2). Система ZW изучена 
значительно меньше по сравнению с системами XY, но остается критически 
важной для некоторых семейств растений. Сравнительные геномные и 
картирующие исследования подтверждают закономерности происхождения 
хромосомных систем у некоторых видов растений [70–72 ]. У гвоздики (например, 
Silena latifolia), щавеля (Rumex) и финиковой пальмы дифференциация половых 
хромосом происходит по схеме рекомбинационного подавления, дегенерации Y-
хромосомы, потери генов и накопления повторов ДНК [31]. Rumex acetosa имеет 
множественную половую систему с 2n = 12 + XX у самок и 2n = 12 + XY 1 Y 2 у 
самцов. В зависимости от соотношения X-хромосом к аутосомам образуются 
женские, мужские, двуполые или интерсексуальные цветки. Таким образом, пол у 
Rumex определяется не только наличием X и Y хромосом, но и соотношением X-
хромосом к аутосомам [73, 74]. 
В ходе эволюции многих двудомных видов рекомбинантные области на одной Y 
(или W) хромосоме были значительно или полностью удалены, а в 
гетероморфной области накапливались гены, которые были гемизиготными, то 
есть не имели своей аллельной пары на гомологичной X (или Z) хромосоме. 
Таким образом, гетерогаметия постепенно эволюционировала у двудомных видов 
из гермафродитных предков. Примеры некоторых гетерогаметных двудомных 
видов растений приведены в таблице 2. В различных таксонах двудомных 
растений, у которых были обнаружены половые хромосомы, мужская 
гетерогаметия встречается в пять раз чаще, чем женская [75]. 
 
Таблица 2. Примеры видов растений с половыми хромосомами. 

Разновидност
ь 

Семья Система 
половых 
хромосо
м 

Определение 
пола 

Примечания Ссылк
а 

Silene latifolia 
(Белая 
гвоздика) 

Caryophyllacea
e 

XY Мужской 
гетерогаметны
й 

Модель ранней 
эволюции 
половых 
хромосом; Y-
хромосома 
больше по 
размеру и 
гетерохроматична
. 

[50, 53, 
70] 

Rumex acetosa 
(Щавель 
обыкновенный) 

Polygonaceae XY 1 Y 2  Мужской 
гетерогаметны
й (две Y-
хромосомы) 

Сложная система 
с двумя Y-
хромосомами; у 
женщин — XX. 

[73, 74] 

Populus 
trichocarpa 
(Черный 
тополь) 

Salicaceae XY Мужской 
гетерогаметны
й 

У разных видов 
тополей 
наблюдаются как 
XY-, так и ZW-
системы. 

[44, 76, 
77] 

Salix viminalis 
(Ива 
обыкновенная, 
ива 
корзиночная) 

Salicaceae ZW Женский 
гетерогаметны
й 

Для ив обычно 
используется 
система нулевой 
посадочной 
мощности (в 

[64, 65] 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B64-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B65-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B66-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B67-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B68-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B69-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167-t002
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B72-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B70-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B31-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B73-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B74-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167-t002
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B75-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B50-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B53-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B70-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B73-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B74-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B44-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B76-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B77-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B64-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B65-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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Разновидност
ь 

Семья Система 
половых 
хромосо
м 

Определение 
пола 

Примечания Ссылк
а 

отличие от 
тополей). 

Carica papaya 
(Папайя) 

Caricaceae XY Мужской 
гетерогаметны
й 

Гермафродитизм 
возникает в 
результате 
мутаций в Y-
хромосоме. 

[78] 

Coccinia 
grandis 
(плющелистная 
тыква) 

Тыквенные XY Мужской 
гетерогаметны
й 

Чёткое 
разграничение 
между X и Y; 
хорошая модель 
двудомного 
растения. 

[79] 

Diospyros kaki 
(хурма, 
финиковая 
слива) 

Эбеновые XY Мужской 
гетерогаметны
й 

Ген OGI на Y-
хромосоме 
подавляет 
женское 
развитие. 

[11, 76, 
77, 80] 

Mercurialis 
annua  

Euphorbiaceae XY Мужской 
гетерогаметны
й 

Молодые 
половые 
хромосомы; 
изучались в 
контексте 
эволюции 
раздельнополост
и. 

[81] 

Fragaria 
chiloensis, F. 
virginiana 
(дикая 
земляника) 

Розовые ZW Женский 
гетерогаметны
й 

Съедобные 
ягоды; 
октаплоидное, 
гомоморфное, 
женское 
гетерогаметное 
(ZW) 
наследование, 
короткий SDR у 
самок, но не у 
самцов. 

[66, 67] 

Asparagus 
officinalis 
(Садовая 
спаржа) 

Аспарагаевые XY Мужской 
гетерогаметны
й 

Пол 
определяется 
небольшим 
участком, 
сцепленным с Y-
хромосомой 
(локус М). 

 

Humulus 
lupulus (Хмель) 

Каннабейские XY Мужской 
гетерогаметны
й 

Используется в 
пивоварении; Y-
хромосома несет 
гены, 

[63, 82, 
83] 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B78-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B79-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B11-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B76-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B77-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B80-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B81-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B66-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B67-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B63-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B82-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B83-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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Разновидност
ь 

Семья Система 
половых 
хромосо
м 

Определение 
пола 

Примечания Ссылк
а 

определяющие 
пол. 

Cannabis sativa 
(Конопля) 

Каннабейские XY Мужской 
гетерогаметны
й 

Хорошо 
изученная XY-
система; у 
мужчин XY, у 
женщин XX. 

[58, 59] 

Подводя итог вышесказанному, ранние этапы эволюционного перехода от 
бисексуальности к двудомности и половых хромосом происходили по следующей 
схеме: гермафродитизм → мутации, вызывающие мужскую/женскую стерильность 
→ двудомность → сцепление факторов, определяющих пол → подавление 
локальной рекомбинации → образование SDR и последующая дегенерация [25, 
51]. Эволюционная история половых хромосом Silene latifolia, выявленная 
генетическим картированием четырех генов, показывает, что половые хромосомы 
S. latifolia имеют возраст приблизительно 10–20 миллионов лет, и наблюдается 
дивергенция гомологов X/Y; это подтверждает эволюционные слои, в которых 
подавление рекомбинации расширялось поэтапно. Быстрая дегенерация Y-
хромосомы и компенсация дозы у Silene latifolia указывают на то, что многие Y-
связанные гены стали дисфункциональными или не экспрессируются; Silene 
latifolia демонстрирует потерю экспрессии генов и псевдогенизацию в Y-
хромосоме [48, 70]. Два гена, определяющие пол и расположенные на одной 
хромосоме, становятся связанными. Рекомбинация вокруг этих генов 
подавляется, что указывает на начало формирования половых хромосом. Со 
временем Y- или W-хромосома дегенерирует, накапливая мутации и 
повторяющуюся ДНК [84–86 ]. Один из примеров доказательств того, что половые 
хромосомы у растений эволюционировали многократно и независимо, получен в 
результате эволюционных исследований половых хромосом у ивы (Salix viminalis) 
и тополя (Populus). Хотя эти растения принадлежат к родственным родам в 
пределах одного семейства, их половые хромосомы происходят из разных 
аутосом, число которых варьируется у этих видов, что предполагает независимое 
происхождение половых хромосом [62, 87]. 
Однако у многих видов двудомных покрытосеменных растений отсутствуют 
гетероморфные половые хромосомы с выраженной дифференциацией, а их 
сцепленные с полом участки относительно невелики. Возможно, они находятся на 
разных стадиях эволюционного развития на пути к формированию половых 
хромосом, в ходе которого гомоморфные, нерекомбинирующие участки будут 
трансформироваться через гетероморфные участки в полностью функциональные 
половые хромосомы. Однако эта гипотеза требует подтверждения. 

  

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B58-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B59-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B25-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B51-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B48-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B70-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B86-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B84-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B62-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B87-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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4. Гены, определяющие пол, и нижестоящие 
регуляторы 
Половые детерминирующие регионы (SDR) хромосом были изучены у многих 
двудомных растений, от водорослей и древних голосеменных, таких как гинкго, до 
плодовых и декоративных цветковых растений [8, 11, 51, 88 – 90]. 
В настоящее время в растениях выделяют две концептуальные генетические 
модели определения пола. Первая — это двухфакторная (двухгенная) модель, в 
которой определение пола контролируется двумя тесно связанными генами, 
расположенными в нерекомбинирующей области определения пола (SDR), как 
описано у таких видов, как спаржа и киви. В этой модели эволюция половых 
хромосом включает две последовательные мутации в области подавления 
рекомбинации: один ген, действующий как супрессор женского пола (SuF), часто 
кодирующий регулятор цитокинина или фактор транскрипции, и второй ген, 
функционирующий как фактор, способствующий мужскому полу (M), обычно 
экспрессирующийся в тапетуме пыльника и необходимый для мужской 
фертильности; оба гена обычно локализованы на Y-хромосоме. Вторая модель 
включает определение пола одним геном, в которой главный регулятор действует 
как ключевой детерминант пола, примером чего являются хурма и тополь (ген 
ARR17) [11, 76]. 
Одна из хорошо изученных двухфакторных моделей — это киви (Actinidia 
deliciosa), у которого пол определяется двумя Y-связанными генами, SHY GIRL 
(SyGI) и Friendly Boy (FrBy), которые подавляют развитие гинецея и способствуют 
формированию андроцея [31, 91, 92]. Ген SyGI расшифровывается как Suppressor 
of Gynoecium Development in Kiwifruit (Супрессор развития гинецея у киви), это 
ген, специфичный для мужского пола, который влияет на профили цитокининов и 
их регуляцию: этот ген играет ключевую роль в механизме двудомности, подавляя 
развитие гинецея (женских репродуктивных органов) в мужских цветках, в то 
время как FrBy отвечает за развитие мужских органов (андроцея) и их 
функциональность. FrBy связан с семейством белков Microspore and Tapetum 
Regulator1 (MTR1), которое влияет на развитие тапетума и мужскую фертильность 
[91, 92]. У женских растений половые хромосомы (XX) не содержат ни гена SyGI, 
ни гена FrBy; соответственно, у них развивается гинецей (пестик), в результате 
чего формируется женский цветок. 
Спаржа ( Asparagus officinalis) также имеет половые хромосомы XX/XY и 
двухгенную систему регуляции пола, представленную геном SOFF ( Suppressor of 
Female Function) и геном aspTDF1 ( Defective in Tapetum Development and Function 
1), оба локализованы на Y-хромосоме в SDR размером ~1 Мб [82]. 
Двухгенные системы определения пола были обнаружены у винограда ( Vitis 
vinifera), финиковой пальмы ( Phoenix dactylifera) и других двудомных растений. 
Интересно, что двудомность была искусственно создана у дыни (Cucumis melo) и 
кукурузы (Zea mays) из однодомных видов путем манипулирования генами, 
ответственными за развитие женских цветочных органов и их супрессоров [93, 94]. 
Создание двудомных растений дыни и кукурузы можно рассматривать как 
иллюстрацию потенциального пути эволюции двудомности через фиксацию одной 
мутации и одной сегрегирующей мутации, контролирующей определение пола 
[11]. Более того, оба гена в «двухгенной модели» регуляции пола объединены в 
пределах области определения пола (SDR). 
У хурмы (Diospyros lotus) описана однофакторная или одногенная система 
определения пола, при которой мужские растения несут связанный с Y-
хромосомой ген OGI, расположенный в SDR (~1 Мб). Он образует шпилечную 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B8-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B11-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B51-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B88-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B90-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B11-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B76-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B31-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B91-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B92-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B91-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B92-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B82-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B93-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B94-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B11-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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РНК, которая способствует образованию малой РНК (sRNA) длиной 21 нуклеотид 
и, посредством РНК-интерференции (RNAi), нацеливается на аутосомный 
феминизирующий ген MALE GROWTH INHIBITOR ( MeGI), который является 
гомеодоменным транскрипционным фактором, стимулирующим развитие женских 
растений, что позволяет развиваться мужскому полу [95]. Было показано, что 
уровни экспрессии генов, связанных с цитокинином, во время дифференциации 
гинецея коррелируют с уровнями экспрессии MeGI [96]. Ген OGI представляет 
собой инвертированную дупликацию аутосомного гена MeGI. Таким образом, 
система определения пола у хурмы представляет собой классический 
эпигенетический цис-регуляторный переключатель [31]. Вполне возможно, что 
подобная регуляторная система могла развиться у гермафродитных предков, у 
которых в результате дупликации одного гена развились мутации, вызывающие 
мужское и женское бесплодие, распределенные по разным хромосомам. 
Аналогичная однофакторная система определения пола была обнаружена у 
тополя ( Populus deltoides), у которого есть женская X-хромосома и мужская Y-
хромосома. Более того, мужские растения несут Y-связанный ген FERR-R, 
который подавляет развитие женских структур посредством сайленсинга гена 
FERR (гомолога ARR17 — ARABIDOPSIS RESPONSE REGULATOR17), который 
является регулятором реакции на цитокинин типа А [77], действуя как супрессор 
женской судьбы [76]. FERR-R является частичным дубликатом гена ARR17 в 
специфическом для мужского пола регионе Y-хромосомы [77]. Длинно прочтенное 
секвенирование показало, что частичные дубликаты гена ARR17 на Y-хромосоме 
представляют собой инвертированные повторы гена, что приводит к образованию 
малых РНК и, по-видимому, вызывает метилирование ДНК и сайленсинг ARR17, 
подобно системе OGI/MeGI у хурмы [77, 80]. Эксперименты по нокауту гена ARR17 
превратили женские тополя в мужские, подтвердив его роль как одногенного 
переключателя пола [76]. Таким образом, в «одногенной модели» регуляции пола, 
как и в «двухгенной модели», задействованы два гена, но только один 
единственный ген, расположенный в SDR, имеет решающее значение для 
определения пола посредством эпистатических взаимодействий между генами, а 
не физической ассоциации с нижележащими генами [97]. 
Системы определения пола с помощью одного гена были обнаружены у ивы (Salix 
purpurea L. и Salix viminalis L.), фикуса (Ficus hispida L.), шпината (Spinacia 
oleracea) и даже у голосеменного саговника (Cycas panzhihuaensis) [97]. 
У многих разнообразных двудомных видов растений определение пола 
осуществляется посредством генов-регуляторов развития цветочных органов 
класса B (MADS, например, AP3 и PI), которые являются конечными 
эффекторами, определяющими развитие тычинок или пестиков. Эти гены играют 
ключевую роль в развитии однополых цветков у двудомных растений. Хотя 
вышестоящие регуляторы различаются у разных видов, многие из них 
модулируют экспрессию этих генов, определяющих идентичность цветочных 
органов, аналогичным образом [97]. Например, было обнаружено, что гены класса 
B AP3 и PI у двудомного шпината экспрессируются в зачатках тычинок, но их 
экспрессия отсутствует в зачатках пестиков [98]. У нескольких двудомных 
растений было продемонстрировано, что подавление экспрессии генов класса B 
превращало мужские цветки в женские, что указывает на связь генов класса B с 
возникновением двудомности, по крайней мере, у некоторых двудомных растений, 
таких как Thalictrum dioicum, Silene latifolia, тополь, хурма и другие растения, где 
гены класса B экспрессируются только в мужских цветках [97], тогда как у других 
двудомных растений феминизирующие гены, например, MeGI у хурмы, 
отрицательно регулировались геном PI класса B [77]. 
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В заключение, гены, определяющие пол у разных двудомных видов растений, при 
использовании как «двухгенной», так и «одногенной» моделей в разных таксонах, 
функционально конвергентны, несмотря на отсутствие очевидной гомологии, и эти 
пути в значительной степени определяют пол [97]. Хотя наблюдается дивергенция 
механизмов, действующих на начальной стадии развития — одиночные главные 
гены (ARR17 и OGI), двойные факторы (SyGI + FrBy) и гормонально-
опосредованные регуляторы — поразительна конвергенция вниз к генам MADS -
box класса B в цветках. Эта закономерность неоднократно наблюдается у разных 
двудомных таксонов, что предполагает, что функциональные ограничения 
приводят к схожим регуляторным стратегиям. Как правило, в двухгенной системе 
один ген определяет мужскую фертильность и участвует в развитии пыльцы, в то 
время как другой подавляет развитие гинецея, обычно влияя на регуляцию 
цитокининов. Оба гена расположены в SDR, ассоциированном с Y- или Z-
хромосомой у видов с половыми хромосомами. В одногенной системе псевдоген, 
расположенный в SDR, связан с мужской половой хромосомой и активирует 
регулятор смены пола, не локализованный в SDR. Этот эффект происходит 
посредством эпигенетической регуляции, такой как РНК-интерференция или РНК-
направленное метилирование ДНК (RdDM) [76, 77]. Кроме того, феминизирующий 
фактор часто действует посредством негативной регуляции генов класса B ( 
AP3/PI) либо напрямую, но чаще через гены цветочной меристемы [97, 99]. 
Например, ARR17 контролирует двудомность у Populus, подавляя экспрессию 
генов MADS -box класса B [77, 81]. Вероятно, гены MADS -box, влияющие на 
важные репродуктивные признаки, также могут регулироваться генами, 
определяющими пол. По-видимому, эволюция двудомности из однодомности 
осуществлялась с использованием «модели одного гена», тогда как эволюция 
двудомности из гермафродитизма, вероятно, осуществлялась с использованием 
«модели двух генов» [7]. 
 

5. Гормональный уровень определения пола 

Гормоны, такие как этилен, цитокинины (ЦК), ауксин и гиббереллины (ГА), также 
влияют на половое размножение цветков растений. Например, семейство 
тыквенных (Cucurbitaceae) в основном однодомное, то есть на одном растении 
развиваются цветки разного пола. У тыкв в процессе развития цветочной 
меристемы в четырех мутовках последовательно формируются цветочные органы 
— чашелистики, лепестки, тычинки и пестики. Впоследствии обоеполый 
рудиментарный цветок развивается в женский или мужской, с соответствующим 
прекращением развития тычинок или пестиков. Стимуляция развития женских 
цветков и соответствующего образования плодов является важным фактором 
повышения урожайности тыквы. Морфогенез женских и мужских цветочных почек 
из двуполой меристемы определяется, среди прочего, факторами окружающей 
среды, такими как температура, продолжительность светового дня, 
использование фитогормонов и, в некоторой степени, минеральное питание [ 81 , 
100–103]. Было показано, что в условиях короткого светового дня (КД) 
преимущественно формируются женские цветки, тогда как в условиях длинного 
светового дня (ДД) развиваются мужские цветки [104, 105]. Стимуляция женской 
половой дифференциации, зависящая от короткого фотопериода и низких 
температур, происходит за счет влияния этих факторов на уровни эндогенных 
гормонов, таких как этилен, ауксин и гиббереллины. Исследования показали, что 
определение пола у тыквы опосредуется скоординированной регуляцией 
множественных сигнальных путей. Эта регуляция включает гены-регуляторы 
цветения, такие как PRR9, CONSTANS и транскрипционные факторы NF-Y, а 
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также сигнальный путь гиббереллина, который включает основные белки 
семейства GRAS, SCL и DELLA [106, 107]. Кроме того, гены синтеза этилена ACO 
и факторы ответа на сигнал этилена, кодируемые генами ERF (фактор ответа 
на этилен), играют ключевую роль в этом процессе [107]. 
Было показано, что в условиях короткого светового дня производство этилена у 
огурца ( Cucumis) увеличивается за счет ускоренной экспрессии гена ACS2 
(кодирующего 1-аминоциклопропан-1-карбоксилатсинтазу), что способствует 
увеличению образования женских цветков у огурца. Кроме того, в этих условиях 
увеличивается экспрессия генов, связанных с производством этилена, ERF1 
(фактор ответа на этилен 1) и CaN (кальций - зависимая нуклеаза); эти гены 
зависят от фотопериода и дополнительно влияют на образование женских 
цветков [108–110]. Этилен играет важную роль в регуляции половой 
дифференциации у тыквенных. Он останавливает развитие тычинок и 
способствует образованию плодолистиков, контролируя переход от мужской к 
женской фазе развития. Исследования не выявили существенной разницы в 
экспрессии генов рецепторов этилена при изменении длины светового дня, но 
были обнаружены существенные различия в экспрессии генов синтеза этилена 
[108]. У спаржи (Asparagus officinalis) гиббереллины оказывают 
маскулинизирующее действие [83]. Экзогенное применение гиббереллинов в 
растениях кукурузы подавляет развитие зачатков тычинок, но не оказывает 
существенного влияния на развитие зачатков пестиков. У растений огурца этилен 
как стимулирует развитие зачатков пестиков, так и подавляет образование 
зачатков тычинок, что приводит к индукции женского пола. Оба растительных 
гормона, гиббереллины и этилен, вызывают остановку развития зачатков тычинок 
у кукурузы и огурца соответственно. Также у дыни (Cucumis melo) этилен приводит 
к образованию женских цветков, тогда как у арбуза (Citrullus lanatus) этилен играет 
противоположную роль [110, 111]. 

 
Рисунок 3. Соцветия двудомного растения Mercurialis annua: ( a) женское растение, ( b) мужское 
соцветие и ( c) феминизированное мужское соцветие, полученные путем опрыскивания растений 
6-бензиламинопурином три раза в день в течение 4 недель. Феминизированные мужские растения 
образовали цветки с двумя плодолистиками, пара которых обозначена стрелками. Воспроизведено 
из [ 112]. 
 
У Mercurialis annua, двудомного вида типа II, цветочная меристема имеет три 
отдельных круга примордиев и не имеет круга примордиев противоположного 
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пола [13]. Высокое соотношение гормонов цитокинина/ауксина способствует 
формированию женских цветков за счет активации генов класса D (AGL1, AGL3), в 
то время как высокие уровни ауксина индуцируют развитие мужских цветков за 
счет активации генов класса B (PI и AP3) и подавления генов класса D [112]. 
Авторы заключают, что способность гормонов вызывать смену пола предполагает 
наличие половой бипотентности у M. annua, и что оба пола обладают генами, 
необходимыми для развития обоих полов, но их активность может быть 
ограничена различными факторами, включая эпигенетическую регуляцию, 
влияющую на инициацию примордиев в меристеме, что приводит к двудомности. 
Дифференциальная экспрессия гомеотических генов (A, B, C, D, E) в цветочной 
меристеме связана с половым диморфизмом, а цитокинин участвует в регуляции 
их транскрипции. Феминизация мужских цветков, индуцированная цитокинином, 
сопровождалась значительными изменениями содержания и активности ядерных 
белков, участвующих в структуре и функции хроматина и факторов транскрипции 
(рис. 3) [112]. Можно предположить, что половая бипотентность двудомных 
растений является одной из причин множественных переходов от двудомности к 
однодомности в процессе эволюции растений [112]. 
 

6. Эпигенетическая регуляция влияет на определение 
пола. 
Растения демонстрируют замечательную пластичность в определении пола, 
включающую не только генетические, но и эпигенетические компоненты, в том 
числе метилирование ДНК, подавление с помощью малых РНК и 
ремоделирование хроматина, модифицированного гистонами, которые играют 
важную роль в определении и стабилизации половых фенотипов [113]. 
Экспрессия пола посредством эпигенетической регуляции наблюдалась у многих 
видов [114]. Кроме того, включение или выключение активности локусов, 
определяющих пол (SDR), может происходить обратимо, иногда специфичным 
для ткани или стадии развития образом. 
Как упоминалось выше, малые РНК могут влиять на определение пола, опосредуя 
РНК-направленное метилирование промоторов генов, регулирующих 
феминизацию, что приводит к подавлению феминизирующих генов, 
определяющих мужской фенотип у тополя, и подавлению феминизирующего гена 
MeGI у хурмы Y-связанным псевдогеном OGI, который продуцирует малые РНК 
[96, 115]. МикроРНК также могут регулировать определение пола и морфогенез 
цветков. Например, у кукурузы микроРНК172, кодируемая геном tasselseed4 (ts4), 
определяет нормальное формирование метелки и регулирует абортирование 
плодолистиков, контролируя активность гена IDS1 (INDETERMINATE-
SPIKLELET1), цветочного гомеотического транскрипционного фактора, подобного 
APETALA2, дифференциальная экспрессия которого определяет различия в 
инициации примордиальных клеток и, таким образом, регулирует половую 
дифференциацию [116, 117]. 
Сравнительный анализ однополых цветков дыни (Cucumis melo) выявил 
полоспецифические эпигенетические состояния транскрипционных факторов, 
участвующих в реакции на этилен и развитии цветка. Модификации гистонов 
(H3K9ac — активный хроматин и H3K27me3 — репрессивный хроматин) 
модулируют органоспецифическую экспрессию генов этилена и MADS -бокса, что 
коррелирует с транскрипцией генов, определяющих пол. Было показано, что 
женский феминизирующий ген CmACS11 подавляет экспрессию 
мускулинизирующего гена CmWIP1 посредством образования закрытого 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B13-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B112-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167-f003
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B112-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B112-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B113-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B114-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B96-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B115-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B116-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B117-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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хроматина (H3K27me3), что предполагает скоординированный хроматиновый 
контроль развития и абортирования органов во время формирования однополых 
цветков [118]. Вставки транспозонов в промотор WIP у дыни вызывают его 
метилирование, что приводит к образованию женских цветков [119]. 
Папайя демонстрирует различия в метилировании ДНК в областях определения 
пола (SDR) и промоторах, таких как ген CpHUA1, которые коррелируют с 
различными типами пола (мужской, женский и гермафродитный) [120]. Этот ген 
кодирует РНК-связывающий белок, который играет роль в регуляции 
идентичности цветочных органов у Arabidopsis thaliana, влияя на обработку пре-
мРНК гена AGAMOUS (AG) [121]. 
У двудомного вида Silene latifolia, у которого Y-хромосома присутствует только у 
мужских растений, метилирование ДНК необходимо для поддержания 
однополости у мужских растений, а деметилирование генома вызывает частичное 
возвращение от мужских цветков к гермафродитным [122]. 

7. Факторы транскрипции 

Факторы транскрипции, по-видимому, являются гормональными интеграторами, 
играющими решающую роль в определении пола у растений. Члены семейств 
факторов транскрипции WRKY, ERF/AP2 и MYB реагируют на гормональную 
обработку, влияя на нижележащие гены, определяющие половую идентичность. 
Например, у конского каштана (Castanea henryi) экзогенный цитокинин 
индуцировал переход от мужских цветков к женским, сопровождающийся 
дифференциальной экспрессией WRKY47, ERF021, MYB4 и генов половой 
идентичности DEF, SEP1 и AGL11/15 [123]. У Arabidopsis ген WRKY34 влияет на 
развитие пыльцы в условиях стресса, связывая сигналы окружающей среды с 
мужским гаметогенезом, а фенотипический анализ показал, что факторы 
транскрипции WRKY2 и WRKY34 имеют решающее значение для мужского 
гаметогенеза растений [124]. 

8. Определение пола у несеменных растений зависит 
от условий окружающей среды. 

Определение пола под воздействием окружающей среды (ЭОС), подобно 
определению пола под воздействием температуры у некоторых рептилий, 
характерно для некоторых растений. Например, у гомоспоровых папоротников пол 
определяется не хромосомами, а факторами окружающей среды, такими как 
скученность и доступность питательных веществ. Кроме того, женские 
гаметофиты выделяют антеридиогены, которые являются производными 
гиббереллина и стимулируют развитие соседних гаметофитов в мужские особи, 
способствуя перекрестному опылению. Недостаток питательных веществ или 
скученность также способствуют развитию мужских особей, и при благоприятных 
условиях образуются женские или двуполые особи. Хотя половые хромосомы не 
были описаны у папоротников и плаунов, они были обнаружены у некоторых мхов, 
таких как сфагнум и некоторые печеночники. [125 – 127]. У гетероспоровых 
папоротников гаметофиты дифференцированы, а пол гаметофита контролируется 
спорофитом, воздействующим на спорангии, которые производят либо мелкие 
«микроспоры», развивающиеся в мужские (микро-) гаметофиты, либо более 
крупные «мегаспоры», развивающиеся в женские (мега-) гаметофиты [128]. 
 

9. Пластичность в определении пола 
Пластичность в определении пола отражается в количественной генетической 
архитектуре, а не в дискретном менделевском состоянии, при этом экспрессия 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B118-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B119-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B120-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B121-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B122-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B123-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B124-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B125-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B127-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B128-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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пола в популяциях регулируется кумулятивными, дозозависимыми эффектами 
множества взаимодействующих локусов, которые способствуют мужской или 
женской функции [129, 130]. В таких системах пол ведет себя как полигенный, 
порогово-зависимый признак, и особи могут обратимо изменять свой половой 
фенотип в ответ на физиологическое состояние и условия окружающей среды, 
явление, известное как половая дифаза. Эта пластичность указывает на то, что 
пол не обязательно определяется фиксированным генетическим диморфизмом, а 
возникает в результате дифференциальной регуляции генов, общих для всех 
особей, баланс экспрессии которых модулируется факторами окружающей среды 
[ 5, 131, 132]. В этой концепции половой фенотип возникает из комбинированных, 
дозозависимых эффектов множества взаимодействующих локусов, каждый из 
которых вносит постепенный вклад в пути, способствующие мужской или женской 
функции. «Количественное распределение» этих генов относится как к (i) 
аллельной изменчивости внутри отдельных особей, так и к (ii) частотному 
распределению аллелей в популяциях, которые в совокупности формируют 
соотношение полов на уровне популяции и индивидуальное половое выражение. 
Яркий пример такого количественного и обратимого определения пола можно 
найти у Arisaema (Araceae), где молодые, ограниченные ресурсами особи обычно 
проявляют мужскую функцию, в то время как более крупные или старые растения 
переходят в женское или гермафродитное состояние. В этой системе проявление 
пола тесно коррелирует с размером растения, доступностью ресурсов и 
гормональным статусом, что согласуется с моделью порогового развития, а не с 
дискретным генетическим определением пола [133–135]. Сравнимые полигенные 
и экологически чувствительные архитектуры были описаны у Mercurialis annua, где 
проявление пола непрерывно изменяется и реагирует на доступность 
питательных веществ, плотность популяции и гормональные манипуляции, 
несмотря на лежащую в основе генетическую предрасположенность к 
двудомности [26, 81, 112]. Аналогично, у видов Cucurbitaceae, таких как огурец и 
дыня, половое выражение регулируется количественными вариациями во 
взаимодействующих генах, контролирующих биосинтез и передачу сигналов 
этилена, что приводит к континууму мужских, женских и гермафродитных 
фенотипов, которые очень чувствительны к условиям окружающей среды [81, 100 
– 102, 104 – 107, 111]. 
На популяционном уровне аллельная изменчивость по множеству локусов 
генерирует непрерывное распределение половых предрасположенностей, 
позволяя соотношению полов быстро изменяться в ответ на неоднородность 
окружающей среды без изменений в базовых частотах генотипов. Такие 
количественные генетические архитектуры часто модифицируются 
эпигенетической регуляцией, включая метилирование ДНК и модификации 
гистонов, которые реагируют на фотопериод, температуру и условия освещения. 
Эти эпигенетические состояния влияют на активность консервативных сетей 
развития цветка, включая классы A, B, C, D и E генов идентичности цветка, тем 
самым интегрируя генетические, гормональные и экологические сигналы в 
специфические для пола результаты развития [44, 112]. В таблице 3 
представлены примеры некоторых видов, касающиеся их различных систем 
определения пола. 
 
  

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B129-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B130-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B5-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B131-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B132-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B133-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B26-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B81-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B112-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B81-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B100-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B102-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B104-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B107-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B111-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B44-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B112-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167-t003
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Таблица 3. Системы определения пола у растений — примеры и механизмы. 

Разновидность система определения пола Основной 
механизм(ы) 

Ссылка(и) 

Silene latifolia  Половые хромосомы (XY) Y-хромосома содержит 
мужские промоторы и 
подавляет женские 
признаки; мужские гены, 
сцепленные с полом: 
SlAP3, SlSTM и SlCUC; 
требуется 
метилирование ДНК. 

[15, 50, 53, 
71, 122] 

Spinacia 
oleracea 
(Шпинат) 

Половые хромосомы (XY) Система определения 
пола, основанная на 
одном гене; область 
определения пола 
расположена в локусе 
LG4, который связан с 
мужской специфической 
областью (MSR). 

[15, 54, 98] 

Phoenix 
dactylifera 
(Финиковая 
пальма) 

Половые хромосомы (XY) Система определения 
пола на основе двух 
генов; определение 
мужского пола 
осуществляется с 
помощью сцепленных с 
полом генов CYP703 и 
GPAT3, расположенных 
на Y-хромосоме; кроме 
того, половые 
фенотипы 
определяются не 
только половыми 
хромосомами, но и 
соотношением половых 
хромосом и аутосом. 

[11, 15] 

Coccinia grandis 
(плющелистная 
тыква) 

Половые хромосомы (XY) Наиболее высокий 
уровень 
гетероморфизма X/Y; 
демонстрирует 
компенсацию дозы 
половых хромосом; 
известно более 1300 
генов, сцепленных с 
полом. 

[79, 136] 

Ginkgo biloba 

(Гинкго билоба) 
Половые хромосомы (XY) Гены SLR 200, 

кодирующие область 
определения мужского 
пола (включая четыре 
гена MADS -box и два 
гена PPR), 
экспрессируются 
специфически у самцов. 

[8, 15] 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B15-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B50-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B53-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B71-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B122-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B15-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B54-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B98-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B11-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B15-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B79-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B136-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B8-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B15-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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Разновидность система определения пола Основной 
механизм(ы) 

Ссылка(и) 

Fragaria 
virginiana (Дикая 
земляника) 

Половые хромосомы (ZW) ZW — женская 
гетерогаметность; W — 
женские детерминанты; 
гены, определяющие 
половую линию: GMEW, 
RPP0W  

[15, 66, 67] 

Carica papaya 
(Папайя) 

Половые хромосомы (XY) с 
эпигенетическими 
изменениями 

Трехдомные виды: 
женские XX, мужские 
XY и гермафродитные 
XY h; девять генов, 
участвующих в 
развитии тычинок и 
пестиков; половая 
экспрессия зависит от 
гормонов (АБК и 
ауксинов). 

[15, 78, 
137, 138] 

Diospyros kaki 
(Хурма) 

Половые хромосомы (XY) с 
генетической/эпигенетической 
информацией 

Y-связанная 
некодирующая РНК OGI 
подавляет MeGI; 
эпигенетическая 
регуляция влияет на 
пол. 

[11, 15, 76, 
77, 80] 

Populus 
deltoides 
(Тополь 
дельтовидный) 

Половые хромосомы (XY) с 
главным регулятором генов и 
эпигенетическими 
механизмами. 

Единственный 
феминизирующий ген 
(FERR или popARR17) 
выступает в качестве 
главного регулятора; 
два Y-специфических 
гена, FERR-R и MSL, 
запускают процесс 
определения пола. 

[15, 44, 51, 
76, 77, 
139] 

Asparagus 
officinalis  

Половые хромосомы (XY) и 
регуляторы гормонов 

Система регуляции 
пола, состоящая из 
двух генов ( SOFF и 
aspTDF), оба 
локализованы в SDR на 
Y-хромосоме; 
гиббереллины 
оказывают 
маскулинизирующее 
действие. 

[63, 82, 83] 

Mercurialis 
annua (Годовая 
ртуть) 

Половые хромосомы (XY) с 
генными и гормональными 
регуляторами 

На пол влияют 
множественные локусы, 
находящиеся под 
гормональным 
контролем 
(ауксины/цитокинины). 

[81, 112] 

Cucumis sativus 
(Огурец) 

Генетические, гормональные 
и экологические регуляторы 

Множество половых 
генов с сильным 
влиянием 

[104, 105, 
108, 109, 
140] 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B15-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B66-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B67-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B15-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B78-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B137-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B138-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B11-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B15-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B76-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B77-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B80-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B15-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B44-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B51-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B76-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B77-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B139-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B63-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B82-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B83-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B81-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B112-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B104-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B105-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B108-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B109-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B140-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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Разновидность система определения пола Основной 
механизм(ы) 

Ссылка(и) 

этилена/гормонов, 
модулируемое 
окружающей средой. 

Cucumis melo 
(Дыня) 

Генетические, 
эпигенетические и 
гормональные регуляторы 

Гены пола CmACS11 и 
CmWIP1 
взаимодействуют и 
модулируются 
эпигенетическими 
метками, 
регулирующими 
остановку развития 
примордий; 
эпигенетическое 
метилирование влияет 
на промоторы. 

[15, 94, 
118, 119, 
140] 

Zea mays 
(Кукуруза) 

Генетические, 
эпигенетические и 
гормональные регуляторы 

Однодомные, 
множественные гены ( 
tasselseed1-4 и др.) 
регулируют остановку 
развития цветочных 
органов посредством 
гормональных (ГК и 
ЖА) путей и микроРНК. 

[93, 116, 
140] 

Eucommia 
ulmoides  

Экспрессия, зависящая от 
гена 

Гены MADS-бокса с 
половой 
дифференциацией ( 
EuAP3 и EuAG) 
определяют половые 
различия в тканях 
(мужские и женские). 

[139] 

Arabidopsis 
thaliana  

Генетические и гормональные Гермафродит с половой 
дифференциацией 
экспрессии генов; 
отсутствие отдельных 
хромосом. 

[33, 34, 38, 
121] 

Arisaema 
triphyllum 
(Аризема 
трёхлистная) 

Экологические и 
физиологические 

Пол определяется 
окружающей средой и 
может меняться в 
течение жизни 
индивида под влиянием 
питательных веществ и 
размера растений. 

[131, 133, 
135] 

Acer 
pensylvanicum 
(Полосатый 
клен) 

Экологические и 
физиологические 

Смена пола при 
стрессе/потере ветвей; 
зависит от размера и 
состояния. 

[141] 

Лилия 
одноцветная 
вар. мегалантум 

Относящийся к окружающей 
среде 

Доступность ресурсов 
влияет на проявление 
пола; уровень 
питательных веществ 

[142] 

https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B15-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B94-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B118-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B119-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B140-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B93-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B116-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B140-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B139-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B33-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B34-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B38-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B121-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B131-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B133-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B135-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B141-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
https://www.academia.edu/3064-9765/3/1/10.20935/AcadMolBioGen8191#B142-Acad.Mol.Biol.Genom.-3-322167
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Разновидность система определения пола Основной 
механизм(ы) 

Ссылка(и) 

влияет на 
распределение 
ресурсов между 
мужскими и 
гермафродитными 
признаками цветка. 

 

10. Выводы 

В заключение можно сказать, что определение пола у растений происходит 
посредством многоуровневой регуляторной сети: 1. Генетические переключатели 
на половых хромосомах или аутосомах инициируют развитие мужских или 
женских структур в цветочной меристеме. 2. Распространяющиеся гормональные 
сигналы усиливают решения относительно типа полового развития. 3. 
Эпигенетические метки, такие как метилирование ДНК, гистоновый код и 
некодирующие РНК, определяют спецификацию пола в контексте хроматина. 4. 
Транскрипционные сети, в частности, через гены, определяющие идентичность 
цветка, определяют формирование органов. 
Конвергентная модель предполагает, что разнообразные генетические механизмы 
в конечном итоге регулируют общие нижестоящие эффекторные модули: гены 
цветочного класса B. Будущие исследования, особенно те, которые включают 
геномику на основе секвенирования длинных прочтений, редактирование генов 
CRISPR и широкие филогенетические исследования, углубят наше понимание 
того, как половые системы растений независимо и неоднократно 
эволюционировали. 
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