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Детерминация пола – выбор пути развития организма по мужскому или 

женскому типу, у животных начинается с формирования гонад в раннем 

эмбриональном развитии

ПОЛ (биол.), совокупность характеристик организма, определяющих 

его роль в половом процессе и размножении. Половой процесс 

заключается в объединении генетического материала двух родителей 

с последующей рекомбинацией генов и хромосом, благодаря которой 

увеличивается генетическое разнообразие особей, необходимое для 

адаптации к изменяющимся условиям окружающей среды. 

Половой диморфизм:

два пола различаются по морфологическим, 

физиологическим, поведенческим и др. 

характеристикам
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Половой 

диморфизм:

два пола 

различаются по 

морфологическим, 

физиологическим, 

поведенческим и др. 

характеристикам

Различия по ДНК –

половые хромосомы

Эпигенетические 

различия:

доступность ДНК через 

изменение уровня 

метилирования ведет к 

изменениям в паттерне 

и уровне транскрипции

Промотер гипометилирован – транскрипционный 

фактор осуществляет транскрипцию

Промотер гиперметилирован –

репрессирование транскрипции



Что такое ‘сексом’ и нужно ли принимать во внимание 

различия по полу при изучении генетических процессов?



Экспрессия генов различается уже на 

самых ранних стадиях развития – на 

стадии 2 бластомеров 

на стадии 8 бластомеров изучена 

активность почти 100 генов – есть 

различия по 10%

Y chromosome gene, Eif2s3y и X chromosome gene, Xist, 

экспрессируются по-разному в бластоцисте мыши
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Эпигеномное репрограммирование модификации гистонов и хроматина в раннем развитии мыши



Эволюционное значение полового 

размножения

привнесение нового генетического материала           увеличение 

скорости эволюции  

рекомбинация: сохранение и повышение генетического 

разнообразия, элиминация вредных мутаций повышение 

жизнеспособности

отсутствие рекомбинации может привести вид к вымиранию, т.н. 

"храповик Меллера" (Muller, 1932) 

"двойная цена", т.к. при половом размножении наследуется лишь 

половина генов диплоидного организма

исключения! 



,





2013

нет гомологичных хромосом = нет мейоза                                       есть генетический обмен и рекомбинация





Картирование локуса, определяющего женский пол в скрещиваниях между 

«женскими» (NMP) клонами и «генетическими гермафродитами» (MP) 

Molecular biology and evolution, 2017

Определяющая пол область 

хромосомы включает несколько 

генов, участвующих в половой 

дифференцировке в других 

таксонах, в том числе 

transformer2 и sox9.



Схема гибридного происхождения диплоидных 

партеногенетических видов D. unisexualis (2n = 38) от

материнского D. raddei nairensis и отцовского D. valentini видов



Эволюционное значение полового 

размножения

привнесение нового генетического материала           увеличение 

скорости эволюции  

рекомбинация: сохранение и повышение генетического 

разнообразия, элиминация вредных мутаций повышение 

жизнеспособности

отсутствие рекомбинации может привести вид к вымиранию, т.н. 

"храповик Меллера" (Muller, 1932) 

"двойная цена", т.к. при половом размножении наследуется лишь 

половина генов диплоидного организма

исключения! 
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Гены мейоза и  плазмогамия у “асексуальных видов”Плазмогамия (HAP2) и протеины мейоза у эукариот



Мейоз высококонсервативен, способы размножения изменчивы



Возникновение мейоза – ароморфоз 

Мейоз консервативен

Мейоз и половое размножение

Половой процесс эукариот неразрывно связан с размножением. 

Половое размножение поддерживает связь между поколениями и 

обеспечивает генетическую целостность вида
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СТРАТЕГИЯ

детерминации пола одинакова у разных организмов:

➢ первичный сигнал, разный для самцов и самок GSD TSD

➢ ключевой ген, который отвечает на первичный сигнал, 

➢ ген, двойной переключатель, от которого зависит выбор 

между двумя альтернативными программами

ТАКТИКА

детерминации пола - конкретный каскад генов, различается не 

только на уровне типов, но даже на уровне видов

ЭПИГЕНЕТИКА

Эволюция системы определения пола включает: 
- возникновение и развитие половых хромосом (т.е. таких 
групп сцепления, наследование которых коррелирует с полом) 

и, параллельно, 
- возникновение и эволюцию генов, точнее, каскадов генов,    

обеспечивающих развитие соответствующих 
признаков и функций



“sex determination is a story of opposing 

forces and crucial alliances. It is a matter of 

timing (and expression level) that determines 

which pathway wins”

Выбор пути развития 



Valenzuela, 2008

Типы определения пола. Различия



разделение условно! возможно:

переопределение пола при GSD под влиянием внешней среды

генетические основы TSD

Valenzuela, 2008

Типы определения пола

?



turtle Trachemys scripta elegans

At female-producing temperature (FPT), the expression of Kdm6b is down-regulated. Consequently, 

Dmrt1 promoter undergoes H3K27 trimethylation, which suppresses Dmrt1 expression and leads to 

female development. At male-producing temperature (MPT), Kdm6b expression is up-regulated, and 

the KDM6B protein demethylates Dmrt1 promoter, which up-regulates Dmrt1 expression and leads to 

male development 

Эпигенетическая регуляция детерминации пола 



Молекулярные механизмы TSD у рептилий: 

современная модель



впервые на природной 

выборке показана 

смена пола 

из-за изменения 

температуры 

среды

Australian bearded

dragon 

Pogona vitticeps



Возникновение половых хромосом

Muller, 1914 

Ohno, 1967 

Гомологичные хромосомы (аутосомы)

Возникновение
локуса, 

детерминирующего
пол

Дифференциация
половых хромосом

proto-X и Y

X и Y
Дегенерация Y

псевдоаутосомный район

Sry

X

Супрессия рекомбинации

sex-determining region Y 



История открытия половых 

хромосом

связь между фенотипом и 

хромосомным набором

выявлена до открытия носителя 

наследственной информации!

Henking, 1891: изучение мейоза у 

кузнечиков, вывод: экстрахромосомы 

связаны с определением пола

McClung, 1902: объект - клоп-солдатик

"The accessory chromosome—sex 

determinant?"

Montgomery, 1904: гетерохромосомы

Stevens, 1905

X
экспериментально показано, что пол 

определяется особыми хромосомами 

Stevens, 1905: объект мучной хрущак–

правильно выбранный объект (в отличие 

от тлей), 

Wilson, 1905: идиохромосомы 

Wilson, 1911:  существуют разные системы 

половых хромосом

Y

Anasa



XX ♀ XY♂ гетерогаметный пол - самцы человек, дрозофила

XX ♀ X0 ♂ Orthoptera, тараканы

XX гермафродит X0 ♂ нематода

ZZ ♂ ZW ♀ гетерогаметный пол - самки птицы, некоторые 

рептилии и насекомые

ПОЛОВЫЕ ХРОМОСОМЫ

одинаковые буквы не означают, что половые 

хромосомы в разных группах идентичны!
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Вариации типов определения пола и половых хромосом



5 географических групп японских лягушек

Glandirana rugosa

Амфибии: 

множественность типов детерминации пола
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Мейоз. Мультивалент – 12 половых хромосом. L. pentadactylus. 

(a) Diakinesis showing ring (ten chromosomes) and six 

regular bivalents. (b) FISH with telomeric probe (green) in diakinesis 

cell of L. pentadactylus. (c) Schematic 

representation of cell in (“b”); arrow = meiotic ring, arrowheads = 

bivalent with an interstitial chiasma, 

asterisks = bivalent with two terminal chiasmas.



Emydidae

Гетерохромосомы у черепах



Разнообразие типов детерминации пола и половых хромосом у черепах



Аллигаторы: TSD или GSD?

гены-кандидаты детерминации 

пола:  MYBL2, MYCL, HOXC10, 

SOX9, FOXL2 



2015
Негомологичность половых хромосом позвоночных



O’Meally et al., 2012 

гекконы
многократное 

возникновение 

половых хромосом

+ возврат к предковому 

варианту ZW

+ TSD



2015 Компенсация дозы: варианты
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Эволюция половых хромосом: 

Разнообразие и скорость изменений



Половые хромосомы птиц и млекопитающих 



У курицы поддерживающие клетки происходят не из 

целомического эпителия, а из популяции мезенхимных клеток 

DMRT1+/OSR1+/PAX2+/WNT4+

Стероидогенные клетки – из пре-дифференцированных 

поддерживающих клеток

Особенности детерминации пола у птиц

2020



Различия детерминации пола у курицы и мыши



2018 Различия инактивации  хромосом в 

разные периоды развития



meiotic sex 

chromosome

inactivation 



Renfree et al., 2008

Система млекопитающих



Rens et al., 2007

Половые хромосомы ехидны 5X + 4Y

Половые хромосомы утконоса 5X + 5Y



Veyrunes et al., 2008

Структура половых хромосом утконоса

Гомология с фрагментами хромосом курицы, 

линии соединяют гомологичные участки псевдоаутосомных районов





Origin and evolution of the sex chromosomes of the platypus



Независимое происхождение множественных половых хромосом

Alouatta guariba guariba



Быстрая эволюция 

половых хромосом у полевок

2021



neo-PAR

neo-PAR

Варианты
изменений
половых 
хромосом
у позвоночных

гибридизация

канонический
путь

изменение структуры

возникновение
нового SD
локуса на 
другой
хромосоме b хромосомы и аутосомы



Graves and Peichel, 2010 

Эволюция половых хромосом Amniota  гомология



Структура хромосом – эволюционные страты



Ellegren, 2011

Структура Х хромосомы человека

1669 генов (http://www.ncbi.nlm.-nih.gov) 

B155 Mb ок. 5%  гаплоидного генома



Hughes et al., 2010

размер B60 Mb

мало генов: 27 белок-

кодирующих генов

(Skaletsky et al., 2003) 

много гетерохроматина

значительные различия по 

структуре у разных видов 

Y хромосома 
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sex 

determination 

pathways in 

mammals

Rspo1



Polanco, Koopman, 2007

(a) Narrowing down of the testis-determining factor 

from the Y chromosome to the Sry gene. 

(b) The photo shooting for the cover of Nature was

somewhat complicated: (from left to right) Nigel 

Vivian, Robin Lovell-Badge, and Peter Koopman 

are trying to get Randy to hang from a rod for the 

picture



Как происходит 

формирование гонад

у млекопитающих?



Leucine-rich repeat-containing G protein-coupled receptor 4 (Lgr4) is a type of 

membrane LGR4, which is a membrane receptor of Rspo1 

Время!

Sry

Foxl2

Sox9            Lgr4



Kashimada and Koopman, 2010

уровень экспрессии Sry должен превысить определенный уровень в 

короткий период развития для того, чтобы соматические клетки 

развивающихся гонад индуцировали развитие клеток Сертоли

количество клеток, дифференцирующихся как пре-Сертоли также 

должно превысить определенный уровень для того, чтобы произошло 

формирование семенников

SRY

клетки Сертоли



WNT4 (Wingless Type MMTV integration site family, member 4), RSPO1 (R-

Spondin1) и FOXL2 (ForkheadboxL2) – факторы, определяющие развитие 

яичников. Они супрессируют дифференциацию по мужскому типу, в 

основном, путем изменения экспрессии SOX9  

Детерминация пола: переключение и подавление 

программ развития



SOX9 активация у самцов, 

два пути супрессии у самок



SRY, Sex-determining Region on the chromosome Y
Sinclair et al., 1990, Koopman et al., 1991



SRY, Sex-determining Region on the chromosome Y
Sinclair et al., 1990, Koopman et al., 1991

Функция SRY – регуляция экспрессии генов 

полоопределяющего каскада

справа: активация транскрипции 

происходит при связывании продукта SRY

с определенным районом ДНК, SRY

изгибает ДНК особым образом, что 

позволяет собраться комплексу активатор-

коактиватор

слева: нет связывания, не образуется 

протеиновый комплекс и комплекс 

активатор-коактиватор Ukiyama et al., 2001







регуляция Sry

хроматин 



Эволюция пола = эволюция 

регуляции транскрипции

CBX2 (chromobox homolog 2)

изменение хроматина

upregulation male-related genes SRY, SOX9, SF1 

и negatively regulates female-related FOXL2 

эпигенетические метки

малые РНК



Microtus cabrerae

гигантские половые хромосомы

у самцов и самок присутствуют несколько 

копий Sry (псевдогена) + фрагменты L1 и LTR 

ретроэлементов на X и Y

Marchal et al., 2008

Исключения из правил

1. Слишком много Sry

Tokudaia muenninki

24 копии Sry (псевдогена)

только на Y

Murata et al., 2010

FISH



Tokudaia osimensis 2n=25

T. tokunoshimensis 2n=45

нет Sry, но часть Y-хромосомы 

транслоцирована на Х

Arakawa et al., 2002; Kuroiwa et al., 2010

X

Исключения из правил

2. Почти нет Y

нет Sry



Ellobius talpinus

2n=54, NF=54, XX ♀, ♂

Ellobius tancrei:

2n=32-54, NF=56, XX ♀, ♂

Ellobius alaicus 

2n=52, NF=56, XX ♀, ♂

Ellobius fuscocapillus

2n=36, XY ♂ XX ♀

Ellobius lutescens

2n=17, X0 ♀, ♂



Ellobius lutescens E. tancrei

E. talpinus

E. alaicus

Исключения из правил
3. нет Y

нет Sry





У E. lutescens и E. tancrei отсутствуют SRY и ZFY 

Y - хромосома утрачена полностью

Just et al., Nat. Genet. 1995; Vogel et al., Cytogenet Cell 

Genet. 1998 Половые хромосомы

Х0            ХХ            ХХ

Matthey, 1953

Воронцов, Раджабли, 1967 

Lyapunova et al., 1975
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Chromosome Res, 2012



TESCO Tokudaia 

изменен

SRY proteins bind to the testis-

specific enhancer of SOX9 (TES) 

with SF1 to upregulate SOX9 

expression in

undifferentiated gonads of XY 

embryos of humans and mice. 

The core region within TES, 

named TESCO, is an important

enhancer for mammalian sex 

determination



Вероятно, TESCO не столь важен в 

детерминации пола
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Gonen et al., 2018

Sry sex-determining region Y

регуляция экспрессии генов полоопределяющего каскада

TESCO

Enh13

регуляция Sry

энхансеры 



testis determinant factor 

Sry Sex-determining Region on the 

chromosome Y

spermatogonial proliferation factor 

Eif2s3y

Всего два гена нужны для детерминации пола?



2016



2017

Слепушонки – исключение из правил



самки –

полный синапсис XX

морфологически идентичные половые хромосомы XX оказались

различными функционально – эпигенетическая регуляция?

самцы – нет синапсиса в 

центральной части полового 

бивалента XX



ХХ половой бивалент

самцы



Эволюция половых хромосом –

оба пола гомогаметны



Evolution  of   sex  chromosomes  

in mole  voles  Ellobius

2018



Xist expression is sex-

reversed in M. oregoni 



Схема локализации нескольких генов на половых хромосомах млекопитающих:

а) типичная для плацентарных система XX/XY; 

б) слепушонки подрода Ellobius имеют изоморфные половые хромосомы у самцов и самок 

XX/XX; 

в) у орегонской полевки X хромосомы различаются, у самок только одна X хромосома Xm,

у самцов – две разные XmXp 
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Эволюция половых хромосом



Valenzuela et al., 2013

Особенности транскрипции основных генов каскада полоопределения

Sox9  male-biased and  Aromatase  female-biased  expression

ancestral  and  conserved  throughout  vertebrates 
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Пол детерминируется X и Y 

хромосомами

Пол контролируется 

одним основным геном-

переключателем




