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Изучение молекулярно-генетических механизмов определения пола у  тополя (Populus) имеет 
не только фундаментальное, но и прикладное значение. Тополь активно применяют в озеленении 
населенных пунктов, при этом целесообразно использовать с этой целью мужские растения, об-
ладающие гипоаллергенностью и повышенной устойчивостью к загрязнению окружающей среды, 
стрессовым условиям и патогенам. Однако определение пола у тополя затрудняется сложной гене-
тической структурой пол-определяющей области его генома (SDR). В настоящем обзоре рассмот
рено появление, эволюция, структура и функции SDR у представителей рода Populus. Детально 
обсуждаются современные представления о структуре и функционировании ключевого регулято-
ра выбора пола, кодируемого ортологами генов ARR16/ARR17 Arabidopsis, а также возможная роль 
в этом процессе других генов, дифференциально экспрессируемых в мужских и женских растениях, 
в том числе микроРНК. Большое разнообразие видов и высокая сложность организации SDR де-
лают необходимым дальнейшее изучение молекулярных механизмов определения пола у тополя.
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Сокращения: WGD – удвоение полного генома (whole genome duplication); WGT – трипликация полного генома (whole 
genome triplication); SDR – область, определяющая пол (sex determination region); RR – регуляторы ответа на цитокини-
ны (response regulators); X-SDR – SDR, находящийся на X-хромосоме; Y-SDR – SDR, находящийся на Y-хромосоме; 
YHS – Y-специфичная гемизиготная последовательность (Y-specific hemizygous sequence); LTR-RT – ретротранспозо-
ны с длинными концевыми повторами (long terminal repeat retrotransposon); SNP – однонуклеотидный полиморфизм 
(single nucleotide polymorphism); днРНК – длинная некодирующая РНК (long non-coding RNA).

ВВЕДЕНИЕ
Представители рода тополь (Populus) отли-

чаются от других древесных растений высокой 
скоростью формирования биомассы [1], поэто-
му тополь можно рассматривать как источник 
относительно дешевого сырья для производства 
бумаги и других изделий из древесины, а также 
как растение, обладающее большим потенциа-
лом для использования в фиторемедиации [2]. 
Тополя активно применяют в озеленении, одна-
ко с этой целью необходимо использовать муж-
ские растения, так как семена тополя, так назы-
ваемый тополиный пух, могут негативно влиять 
на состояние людей. Пух адсорбирует из возду-

ха загрязняющие вещества, а также пыльцевые 
аллергены, усиливая тем самым аллергические 
реакции у чувствительных людей и ухудшая ка-
чество их  жизни. Кроме того, пух, раздражая 
слизистые носоглотки, может способствовать 
развитию заболеваний верхних дыхательных пу-
тей [3]. Получены также данные о том, что жен-
ские растения тополя менее устойчивы к  ряду 
стрессовых воздействий [4]. Все это указывает 
на необходимость использования мужских рас-
тений тополя в озеленении городов. 

Однако тополь, как и другие двудомные рас-
тения, обладает сложной системой определения 
пола, которая может существенно различаться 
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в  разных таксономических группах [5]. Пред-
полагается, что в  процессе эволюции двудо-
мность возникала неоднократно и независимо 
в  пределах разных таксонов [6]. На  сложность 
структуры области, определяющей пол (SDR), 
повлияли события удвоения генома и  распро-
странения мобильных элементов [7–9], которые 
способствовали полной или частичной потере 
удвоенных генов. Более того, активность локуса 
SDR может контролироваться эпигенетически-
ми модификациями [10].

Тополь может служить модельным древес-
ным растением при изучении SDR-локусов, 
чему способствует возможность проведения раз-
личных видов исследований [11], а также разви-
тие омиксных технологий, позволяющих изучать 
связь между генотипической и фенотипической 
изменчивостью [12]. Кроме того, структура 
SDR-локусов и функции их ключевых элементов 
у тополя изучены достаточно подробно [13–15]. 
Немаловажен и тот факт, что у тополя пол регу-
лируется лишь одним геном – ортологом ARR16/
ARR17 (Arabidopsis response regulator 17) [16].

В настоящем обзоре описано возникновение, 
развитие, структура и функции SDR у предста-
вителей семейства Salicaceae с бóльшим внима-
нием к роду Populus. Кроме того, представлены 
современные данные о молекулярных механиз-
мах регуляции выбора пола у  тополя и  о  воз-
можной роли в этом процессе генов, экспрессия 
которых различается в мужских и женских рас-
тениях.

ПРАКТИЧЕСКАЯ ЗНАЧИМОСТЬ 
ОПРЕДЕЛЕНИЯ ПОЛА У ТОПОЛЯ

Благодаря способности накапливать тяже-
лые металлы (кадмий, свинец, медь, цинк и др.), 
а также ртуть [2, 17], различные виды тополя мо-
гут служить цели очищения воздуха в крупных 
населенных пунктах, особенно тех, на террито-
рии которых находятся промышленные объек-
ты. Тополя могут использоваться и для оценки 
загрязнения урбанизированных территорий тя-
желыми металлами [17]. Тополь входит в число 
наиболее быстрорастущих деревьев [1], следова-
тельно, быстрее формирует биомассу, поглоща-
ет больше углекислого газа и выделяет больше 
кислорода по сравнению с другими деревьями, 
т.  е. эффективнее улучшает состав атмосферы 
в  населенных пунктах. Кроме того, с  исполь-
зованием генетических подходов ведется рабо-
та по увеличению продуктивности тополя [18]. 
Однако проблемой для горожан может быть так 
называемый тополиный пух, или семена, проду-
цируемые женскими растениями. Сам пух не ал-
лергенен, однако он сорбирует из воздуха другие 
аллергены, например, пыльцу. Более того, пух 

раздражает слизистые носоглотки и может спо-
собствовать развитию хронических заболеваний 
верхних дыхательных путей [3]. К другим нега-
тивным свойствам пуха относится высокая по-
жароопасность его больших скоплений. 

В  недавних исследованиях показано, что 
женские особи менее устойчивы, чем мужские, 
к  таким стрессовым воздействиям окружаю-
щей среды, как засуха [19, 20], повышенная 
соленость и  защелачивание почвы [21], окис-
лительный стресс [4, 21], тяжелые металлы [20, 
21], а  также к  действию грибковых патогенов 
[23]. Повышенная устойчивость мужских рас-
тений к  стрессовым условиям ассоциирована 
со  сверхэкспрессией и  повышенной активно-
стью защитных белков. Например, в условиях, 
стимулирующих образование активных форм 
кислорода, у тополей мужского пола активность 
таких ферментов антиоксидантной защиты, как 
пероксидаза, супероксид-дисмутаза, катала-
за, глутатионредуктаза и аскорбатпероксидаза, 
выше, чем у  растений женского пола [21, 24]. 
Различия в  активности ферментов антиокси-
дантной защиты могут быть связаны с различи-
ями в уровне экспрессии кодирующих их генов 
[25], что, в  свою очередь, обусловлено разли-
чиями в  метилировании этих генов в  мужских 
и женских растениях [26]. Так, у женских особей 
гиперметилированы гены, относящиеся к функ-
циональным категориям “протеолиз”, “окисле-
ние-восстановление”, “фосфорилирование”, 
“трансмембранный транспорт” и  “регуляция 
транскрипции” [26]. Не исключено, что связан-
ные с полом различия в уровнях метилирования 
и экспрессии генов, участвующих в стрессовых 
ответах, могут быть обусловлены полспецифич-
ными полиморфизмами [27] и дифференциаль-
ной экспрессией микроРНК, контролирующих 
ответ на воздействие стресса [28]. Опубликова-
ны данные о том, что несмотря на повышенную 
чувствительность к  отдельным видам стресса, 
женские растения могут быть более устойчи-
выми к некоторым сочетаниям стрессовых воз-
действий. Примером может служить сочетание 
засухи и  инфекций, хорошо коррелирующее 
с  полспецифичным составом микробиома, ас-
социированного с растениями [29–31].

ЭВОЛЮЦИЯ СИСТЕМЫ ОПРЕДЕЛЕНИЯ 
ПОЛА У SALICACEAE 

Эволюция растений, включая Salicaceae, 
тесно связана с серией последовательных пол-
ногеномных дупликаций (WGD) [16], которые 
сыграли ключевую роль в появлении новых так-
сонов. Так, семейства Brassicaceae и Salicaceae, 
представителями которых являются Arabidopsis 
thaliana и P. trichocarpa соответственно, раздели-
лись около 100–120 млн лет назад после β-WGD 
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у их общего предка, жившего около 125 млн лет 
назад [16]. В  дальнейшей эволюции Salicaceae 
важную роль сыграла специфичная для этого се-
мейства саликоидная WGD (Salicoid WGD), про-
изошедшая в  палеоцене (примерно 60–65  млн 
лет назад) перед разделением родов Salix (ива) 
и  Populus (рис.  1). В  результате этой геномной 
дупликации количество хромосом в гаплоидном 
наборе увеличилось с  7–10  до  16–21  (у  боль-
шинства современных тополей 19  хромосом). 
Считается, что эта WGD позволила представи-
телям родов Populus и  Salix занять множество 
экологических ниш в Северном полушарии [32]. 
Формирование двудомности и полов (т. е. SDR-

локуса) у  Salicaceae произошло после салико-
идной WGD порядка 45 млн лет назад [33–35]. 
Саликоидная WGD затронула примерно 92% 
генома тополя, что привело к появлению около 
8000 пар паралогичных генов [36], включая гены 
в SDR [37]. Не исключено также, что усложне-
ние структуры SDR могло идти за счет удвоения 
сегментов генома [38] и  тандемных дуплика-
ций [39]. Как следствие, каждая из 19 хромосом 
американского тополя P. trichocarpa имеет об-
ширные участки гомологии с другими хромосо-
мами. В частности, хромосома 19, содержащая 
SDR, имеет значительное сходство с  хромосо-
мой 13 [36].
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Рис. 1. Филогения и эволюция системы определения пола у Salicaceae. В ходе эволюции растений их геномы под-
верглись множеству полногеномных дупликаций, включая ζ-WGD, ε-WGD, γ-WGT, τ-WGD, β-WGD, α-WGD 
и саликоидную WGD. Представители родов Salix и Populus разошлись после саликоидной WGD предковых форм. 
Род Populus делится на секции Abaso, Turanga, Populus, Leucoides, Aigeiros и Tacamahaca, из которых последние три 
объединяют в группу ATL. Среди тополей встречаются виды, обладающие как ZW, так и XY системами определе-
ния пола. У некоторых тополей, например, у P. tremula, P. deltoides, P. balsamifera внутри SDR находятся дуплици-
рованные фрагменты ортологов гена ARR17.

В семействе Salicaceae выделяют более 50 ро-
дов, включающих около 1000 видов, из которых 
на род Salix приходится 330–500 видов и на род 
Populus – 22–45 видов [40]. Род Salix, традици-
онно используемый в  качестве группы срав-
нения, состоит из  двух клад, разошедшихся 
в миоцене. Наиболее интенсивно процесс видо-

образования Salix и Populus шел в плиоцене [40, 
41]. Сложность организации генома, легкость 
скрещивания близкородственных видов и сетча-
тая эволюция затрудняют исследование филоге-
нии тополя [42]. В настоящее время род Populus 
подразделяется на шесть секций: Abaso, Turanga, 
Leucoides, Populus, Tacamahaca и Aigeiros. Пол-
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ногеномное секвенирование показало, что пер-
вой обособилась секция Abaso, затем Turanga, 
потом разошлись секция Populus и группа ATL, 
объединяющая секции Aigeiros, Tacamahaca 
и Leucoides (рис. 1). 

Помимо WGD, большую роль в  эволюции 
половых хромосом и SDR у Salicaceae сыграли 
мобильные элементы [43]. Чаще всего в SDR то-
поля встречаются ДНК-транспозоны из группы 
Helitron и ретротранспозоны с длинными кон-
цевыми повторами (LTR-RT) суперсемейств Co-
pia и Gypsy [39, 43]. Мобильные элементы, как 
и  другие виды повторяющихся последователь-
ностей, могут вызывать супрессию рекомбина-
ции и гиперметилирование генов, оказавшихся 
поблизости от участка интеграции [7]. Связан-
ная с этим репрессия транскрипции [44] может 
способствовать последующей дегенерации генов 
в  половых локусах [8, 45] и в  конечном счете 
изменению структуры и размеров половых хро-
мосом [9]. Кроме того, особенности механизма 
репликации Helitron-подобных транспозонов 
позволяют им  захватывать и  перемещать це-
лые гены или их фрагменты [46], тем самым эти 
транспозоны могли способствовать увеличению 
числа копий генов в SDR [43]. 

У двудомных растений встречаются как го-
моморфные (отличающиеся незначительно), 
так и  гетероморфные (сильно отличающиеся 
размерами и количеством активных генов) по-
ловые хромосомы. У видов с  гетероморфными 
половыми хромосомами выделяют две системы 
детерминации пола: XY и ZW. У растений с XY-
системой мужские особи являются гетерогамет-
ными, а женские особи гомогаметными, а у рас-
тений с ZW-системой, наоборот, мужской пол 
гомогаметен, а женский – гетерогаметен. В пре-
делах рода Populus описаны виды, обладающие 
как XY, так и ZW-системами [43, 44] (рис. 1). 

Подобная гетерогенность свидетельствует 
в  пользу независимого происхождения поло-
вых систем у видов рода Populus, что еще более 
затрудняет определение пола. Действительно, 
консервативной является только детерминация 
пола, обусловленная ортологом ARR16/17, тогда 
как в ходе эволюции перестройки половых хро-
мосом и  переход между XY- и  ZW-системами 
происходили неоднократно [55]. Как минимум, 
некоторые (например, S. purpurea) ивы имеют 
ZW-систему. Определение пола в секции Abaso 
на данный момент не изучено, для P. euphratica 
(секция Turanga) и представителей группы ALT 
характерна XY-система, а в группе Populus обна-
ружены обе системы [55, 59].

Переход от  однодомности к  двудомности 
связывают с появлением SDR-локуса. В насто-
ящее время доминируют две гипотезы возник-

новения двудомных растений. Классическая 
“двухгенная модель” предполагает, что два пола 
появились путем распространения двух изме-
ненных генов мужской и женской стерильности. 
Во  избежание гермафродитизма или полной 
стерильности эти мутации должны закрепляться 
на двух гомологичных хромосомах [47]. В пользу 
этой гипотезы свидетельствует наличие в SDR 
киви (Actinidia deliciosa) и  ряда других двудо-
мных растений двух генов, определяющих пол 
[48–52]. Предложенная в  2016 году “одноген-
ная модель” постулирует, что эволюционному 
переходу от однодомности к двудомности спо-
собствовала мутация одного гена, кодирующего 
высокоуровневый регулятор [53]. Через сигналь-
ные пути и  эффекторы мутантный регулятор 
мог контролировать образование цветков опре-
деленного пола [54]. Генов, вовлеченных в вы-
бор определенного пола, может быть несколько, 
но лишь один, основной при “включенном” или 
“выключенном” состоянии определяет пол [53]. 
Экспериментальное подтверждение “одноген-
ной модели” получено для рода Populus. Доказа-
но, что PtRR9, ортолог ARR16/ARR17 A. thaliana, 
отвечает за выбор пола у P. tremula [55].

В  результате эволюции современные виды 
тополя имеют большие по размеру (чаще всего 
около 100 т. п. н. [27, 56]) SDR-локусы, обога-
щенные паралогичными генами и повторяющи-
мися элементами. Подобная структура серьезно 
затрудняет определение последовательности 
всего локуса, идентификацию его функциональ-
но важных элементов и  исследование молеку-
лярно-генетических механизмов определения 
пола [39, 57]. Ярким примером может служить 
P. trichocarpa, у которого в ранних исследовани-
ях предполагали существование системы ZW, 
но позднее с помощью технологий секвенирова-
ния генома третьего поколения (PacBio) убеди-
тельно показали, что этот вид обладает системой 
XY [27].

ОБЩАЯ СТРУКТУРА SDR 
У ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА POPULUS
У  подавляющего числа видов тополя SDR 

находится на хромосоме 19. У P. trichocarpa и P. 
nigra (секции Tacamahaca и  Aigeiros) SDR ло-
кализован в  субтеломерном участке хромосо-
мы [27, 57], а у P. tremula, P. tremuloides и P. alba 
(секция Populus) – в прицентромерной области 
[14, 58]. Следует отметить, что SDR P. trichocarpa 
состоит из двух субтеломерных участков хромо-
сомы 19: один находится на левом плече, а дру-
гой на правом [39]. В настоящее время лишь у P. 
euphratica, представителя секции Turanga, SDR 
картирован в  субтеломерном районе хромосо-
мы 14  [43]. В  зависимости от  способа анализа 
генома, вида и пола экспериментально оценен-
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ная средняя длина SDR варьирует от  100 [27] 
до 140 т. п. н. [39, 56]. Например, у  P. deltoides 
длина SDR на X-хромосоме (X-SDR) составляет 
100 т. п. н., тогда как длина SDR, находящейся 
на Y-хромосоме (Y-SDR), составляет 140 т. п. н. 
[56]. Самый большой SDR длиной 1.71 млн п. н. 
обнаружен в W-аллеле P. qiongdaoensis [59]. 

Ключевыми генами SDR считаются орто-
логи ARR16/ARR17, входящие в  семейство ре-
гуляторов ответа на цитокинины (RR), которые 
являются эффекторами высококонсервативного 
цитокининового пути передачи сигнала и регу-
лируют процессы роста и  развития растений 
[43, 60, 61]. Гены группы RR  функционально 
и по последовательности подразделяются на че-
тыре типа: А  (RRA), В  (RRB), С  (RRC) и псев-
до-RR (PRR) [62]. У тополя описано 33 RR гена, 
относящихся к трем типам – RRA, RRB и псев-
до-RR  [37]. RRB кодируют транскрипционные 
факторы с  ДНК-связывающим доменом Myb, 
положительно отвечающие на  активацию ци-
токининовых рецепторов, а гены группы RRA, 
в  которую входят ортологи ARR16/ARR17, ко-
дируют негативные регуляторы цитокинин-
зависимых процессов, не  имеющих собствен-
ного ДНК-связывающего домена [16, 63–65]. 
PRR кодируют транскрипционные факторы, 
обладающие димеризационным N-концевым 
и  ДНК-связывающим С-концевым доменами, 
обеспечивающие регуляцию суточных ритмов 
и ассоциированных с ними процессов [37, 66].

Помимо ортологов ARR16/ARR17, контро-
лирующих пол, SDR тополя содержат и другие 
сцепленные с полом гены, которые имеются как 
в Y-SDR, так и в X-SDR и отличаются полспец-
ифичными полиморфизмами (рис. 2). В ранних 
исследованиях в SDR P. trichocarpa и P. balsamif-
era обнаружено 13 генов, среди которых ACD1-
LIKE, ATHEMA1, TCP-1/cpn60, ATCLC-C, MET1, 
RFL1, NB-ARC и  EGM1 [27]. Однако позднее 
было подтверждено присутствие лишь четырех 
известных генов: TCP-1, CLC-C, MET1, NB-ARC 
[39]. Сложность определения генного состава 
SDR связана с обилием мобильных элементов, 
которые приводят к  артефактам сборки про-
чтений и  тем самым затрудняют определение 
точной последовательности этого участка гено-
ма. Присутствие в  SDR TCP-1, CLC-c  и  MET1 
подтверждено также у P. deltoides [56], P. × sibir-
ica [15] и P. tomentosa [25]; показана их диффе-
ренциальная полспецифичная экспрессия. Ген 
TCP-1  (tailless complex polypeptide 1) кодирует 
цитозольный эукариотический белок из группы 
шаперонинов [67]. CLC (Chloride Channel) – се-
мейство белков, включающее анионные каналы 
и  анион/катионные антипортеры, регулирую-
щие метаболизм Cl- и NO3

- в разных клеточных 
компартментах. В частности, CLC-a, b, c, g на-
ходятся на  мембране вакуоли, d  и  f  – на  мем-

бранах комплекса Гольджи, е – на внутренних 
мембранах хлоропластов [68]. MET1 кодирует, 
по-видимому, основную ДНК-метилтрансфера-
зу растений, поддерживающую метилирование 
в том числе CpG-островков [69]. 

У P. tremula в состав SDR входит ген TOZ19, 
который, как и  его ортолог у  A. thaliana, свя-
зан с  синтезом рРНК в  ядрышках и  важен 
для эмбрионального развития [70], при этом 
в  Y-SDR содержится его полноразмерная вер-
сия, а в X-SDR – лишь 3’-конец [55, 71]. Общее 
количество генов в SDR-локусах, как правило, 
коррелирует с общим размером локуса. Напри-
мер, SDR P. trichocarpa, имеющий обычный для 
тополей размер, содержит минимум пять генов 
[39], а в гигантских W- и Z-SDR P. qiongdaoensis 
расположены 122 и 50 генов соответственно [59]. 
Функции большей части этих генов неизвестны.

В  SDR можно выделить и  полспецифич-
ные области, содержащие регуляторные гены. 
Так, в  Y-SDR P. deltoides найдены две длин-
ные Y-специфичные гемизиготные последо-
вательности (YHS): YHS1  – около 35  т.п.  н., 
а YHS2 – около 4.3 т.п. н. YHS1 содержит два 
мужских гена: один, названный FERR-R, содер-
жит частичные дупликации гена FERR (другое 
название ортолога ARR16/ARR17) и  подавляет 
формирование женских генеративных органов, 
а другой, названный MSL [56], относится к су-
персемейству ретротранспозонов Gypsy. MSL 
состоит из трех частей: MSL-1, MSL-2 и MSL-
3, при этом обе цепи ДНК транскрибируются 
с  образованием длинных некодирующих РНК 
(днРНК), которые регулируют развитие по муж-
скому фенотипу. Последовательности, гомоло-
гичные MSL, обнаружены на разных хромосо-
мах в  геноме разных видов тополя: например, 
P. deltoides, P. alba, P. trichocarpa, P. tomentosa и P. 
euphratica [56, 72]. 

В области YHS2 у P. deltoides обнаружен толь-
ко один ген Tn, отсутствующий в X-SDR. Функ-
ция этого гена в регуляции процессов, связан-
ных с  полом, в  настоящее время неясна. Эти 
данные показывают, что в формировании пола 
и/или в регуляции признаков, ассоциированных 
с полом, у тополя могут участвовать несколько 
генов, включая мобильные элементы [56].

Рассматривая различия в  составе генов ло-
кусов Y-SDR и  X-SDR, необходимо отметить 
многочисленные однонуклеотидные полимор-
физмы (SNP), включая полспецифичные, ко-
торые могут облегчить задачу идентификации 
пола у  тополя. Эволюционно появление SNP 
связано с дупликацией аллелей (благодаря WGD 
или транспозон-опосредованным тандемным 
дупликациям) и их последующей дивергенцией. 
Общее количество SNP, различающихся между 
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МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ
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Рис. 2. Молекулярные функции некоторых не-RR  генов, картированных в SDR тополей, и структура мобиль-
ных элементов SDR. К генам, находящимся как в X-, так и в Y-SDR, относятся TCP-1 – кодирует цитозольный 
шаперонин, CLC-c – протон-хлоридный антипортер на поверхности вакуоли, MET1 – ДНК-метилтрансфераза.  
У P.  tremula полноразмерный ген TOZ19 имеется только на Y-SDR. В SDR в большом количестве встречаются 
мобильные элементы из суперсемейств Copia и Gypsy – LTR-RT, структурно они отличаются порядком располо-
жения генов.

полами, может быть очень большим. Например, 
у P. trichocarpa выявлено более 3500000, а у P. bal-
samifera – более 1000000 SNP [27]. Следует от-
метить, что часть полиморфизмов может быть 
консервативной и встречаться у других предста-
вителей секции, подтверждая их  родство. Так, 
часть полиморфизмов P. trichocarpa найдена 
у других видов секции ALT: P. balsamifera, P. del-
toides и P. nigra; но эти SNP отсутствуют у P. trem-
uloides, принадлежащего секции Populus [73]. 
Среди консервативных SNP в генах SDR встре-
чаются и конститутивные SNP, которые потен-
циально могут быть использованы как марке-
ры пола. Например, в  ортологах генов ARR16/
ARR17 P. × sibirica обнаружено от 16 до 49 SNP, 
и по шести из них всегда выявляются и специ-
фичные для X- и Y-аллелей [74]. Другим приме-

ром может служить ген MET1, активно накапли-
вающий полспецифичные SNP. У  P. × sibirica 
этот ген содержит от  80  до  179 SNP, причем 
11  из  них являются строго Y-специфичными 
[75]. Не  исключено, что некоторые полимор-
физмы могут снижать активность кодируемой 
этим геном ДНК-метилтрансферазы и  приво-
дить к  снижению общего уровня метилирова-
ния ДНК у  мужских растений. Показано, что 
ДНК женских растений P. tomentosa имеет более 
высокий уровень метилирования, чем мужских 
[76]. Таким образом, конститутивные полспец-
ифичные SNP могут служить перспективными 
маркерами в определении пола у тополя. Мето-
ды детекции SNP быстрее, дешевле и надежнее, 
чем полногеномое секвенирование, необходи-
мое для установления всей последовательности 
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SDR. Однако необходима тщательная валида-
ция этих SNP-маркеров.

SDR тополя содержит большое количество 
мобильных элементов, формирующих большой 
размер SDR и  сыгравших важную роль в  эво-
люции половых локусов. Часто встречаются 
ДНК-транспозоны групп Helitron и LTR-RT су-
персемейств Gypsy и Copia. Представители по-
следних двух групп имеют сходную структуру: 
на  концах находятся LTR, между которыми 
пять генов, кодирующих группоспецифичный 
антиген (GAG), протеазу (PR), интегразу (INT), 
обратную транскриптазу (RT), рибонуклеа-
зу H  (RH). Суперсемейства различаются лишь 
порядком расположения генов (в направлении 
5’ → 3’): у Copia это – GAG, PR, INT, RT и RH, 
а у Gypsy – GAG, PR, RT, RH и INT (рис. 2). От-
метим, что 30–40% генома тополя приходится 
на повторяющиеся последовательности, из ко-
торых более половины относятся к  LTR-RT  и 
в первую очередь к суперсемействам Gypsy и Co-
pia [59, 77, 78]. Таким образом, появление LTR-
RT в SDR вполне закономерно. Расположение 
LTR-RT, а также Helitron-подобных элементов 
вблизи генов RR в SDR P. trichocarpa, P. euphra-
tica и P. alba, указывает на их сильное влияние 
на структуру и функционирование SDR [39, 43]. 

ОРТОЛОГИ ARR16/ARR17 
И МОЛЕКУЛЯРНЫЕ МЕХАНИЗМЫ 
ОПРЕДЕЛЕНИЯ ПОЛА У ТОПОЛЯ

У тополя, как и у других представителей се-
мейства Salicaceae, главными регуляторами пола 
являются ортологи генов ARR16/ARR17, лока-
лизованные в  SDR. Это подтверждается тем, 
что ортологи ARR16/ARR17 экспрессируются 
преимущественно в  репродуктивных тканях, 
а их дифференциальное метилирование и экс-
прессия ассоциированы с полом [10, 79].

Доказательством служат результаты экспе-
римента на P. tremula, в котором нокаут ортоло-
га ARR16/ARR17 при помощи системы CRISPR/
Cas9 превратил женские растения в  мужские 
[55]. WGD и  иные механизмы дупликации ге-
нов способствовали увеличению количества 
полных и частичных копий генов RR, включая 
ортологов ARR16/ARR17, в SDR тополя. Рекор-
дсменом по количеству частичных копий орто-
логов ARR16/ARR17 среди тополей является P. 
euphratica: он содержит шесть коротких (S1, S2, 
S3, S4, S5, S6) и четыре длинных (L1, L2, L3, L4) 
фрагмента, которые появились, по-видимому, 
в результате перемещения мобильных элемен-
тов [43]. Это предположение подтверждается 
присутствием во всех коротких последователь-
ностях, кроме S2, представителя группы Heli-
tron-подобных транспозонов, а  во  всех длин-
ных – элементов суперсемейства Copia [43]. 

Предложен вероятный эволюционный сце-
нарий формирования SDR со  сложной струк-
турой в  секции Populus [59]. У  общего предка 
секции Populus могло быть два аллеля SDR: пер-
вый (предок SDR на Z-хромосоме P. qiongdaoen-
sis и P. alba и X-хромосоме P. tremula) не содер-
жал ортологов ARR16/ARR17, а второй (предок 
SDR на  W-хромосоме P. qiongdaoensis и  P. alba 
и Y-хромосоме P. tremula) имел две обращенные 
друг к  другу копии ортологов ARR16/ARR17, 
к 5’-концам которых примыкали транспозоны 
из  группы Helitron [59]. Далее в  эволюцион-
ной ветви P. qiongdaoensis в  предковой форме 
W-хромосомы произошла частичная дуплика-
ция этой пары генов. Новообразованные дупли-
каты оказались дефектными, тогда как актив-
ность исходных генов и механизм определения 
пола сохранились [59]. В эволюционной ветви 
предков P. alba и P. tremula произошла трансло-
кация полной копии ортолога ARR16/ARR17 
из  прицентромерного в  субтеломерный район 
W-хромосомы с  последующей двойной дупли-
кацией. Показано, что рядом с каждым дупли-
катом ортолога ARR16/ARR17 у P. alba находятся 
Helitron- и  Copia-подобные элементы, кото-
рые, по-видимому, опосредовали транслокацию 
и  дупликацию ортологов ARR16/ARR17 [43]. 
Исходный SDR у  P. alba элиминировался. Та-
ким образом, у женских растений P. alba (ZW) 
на W-хромосоме локализованы три копии орто-
логов ARR16/ARR17, а у мужских (ZZ) – ни од-
ной. У P. tremula в исходном SDR сохранились 
фрагменты ортологов ARR16/ARR17, один из ко-
торых дуплицировался. В отличие от P. alba, у P. 
tremula сформировалась XY-система, в которой 
у женских растений (XX) в X-SDR находятся две 
копии PtRR9, а у мужских растений (XY) в со-
став Y-SDR входят не только две копии PtRR9, 
но и фрагменты исходных генов, которые теперь 
служат репрессорами PtRR9 [55, 59].

Наиболее детально изучены молекулярные 
механизмы определения пола у  видов секции 
ATL: P. trichocarpa, P. balsamifera и P. deltiodes. P. 
trichocarpa обладает двумя SDR, расположен-
ными в  субтеломерных участках левого и  пра-
вого плечей хромосомы 19  (XY). В  Y-SDR 
в левом плече Y-хромосомы находятся пять ча-
стичных дупликатов ортолога ARR16/ARR17, 
названного PtRR9. Полноразмерный PtRR9 
локализован в  субтеломерном районе право-
го плеча Y-хромосомы (рис.  3). X-хромосома 
содержит только ген PtRR9 (в той же позиции, 
что и на Y-хромосоме) и не содержит частичных 
дупликатов на  SDR. Показано, что у  мужских 
растений с  частичных дупликатов гена PtRR9 
в SDR транскрибируются днРНК, комплемен-
тарные всем экзонам PtRR9, кроме экзонов 
5 и 6 [39]. Это хорошо коррелирует со статусом 
метилирования экзонов PtRR9, наблюдаемым 
у  P. basamifera: наиболее сильно метилирован-
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ными у мужских растений по сравнению с жен-
скими оказались экзоны 1 и 4, тогда как экзон 
5 не метилирован [10]. В свою очередь, высокий 
уровень метилирования экзонов PtRR9 соответ-
ствует подавлению экспрессии этого гена у муж-
ских особей. Кроме того, частичные дупликаты 
ортологов ARR16/ARR17 образуют инвертиро-

ванные повторы, а  значит, транскрибируемая 
с них РНК может образовывать двухцепочечную 
РНК. Эта РНК может процессироваться систе-
мой РНК-интерференции c образованием малых 
РНК, способных репрессировать полные орто-
логи ARR16/ARR17 как путем метилирования 
ДНК, так и путем деградации мРНК [10, 39].

SDR-Y

SDR-Y

S8 S7 S6 S5 S4 S3 S2 S1

Частичные дупликаты
ARR17-like

FERR-R

ARM1 ARM2
spacer 1 spacer 2

ARM3 ARM4a ARM4b

P. trichocarpa

P. deltoides

ARR17-like

Chr XIX

Chr XIX

Chr IX

Chr IX

HEMA1

HEMA1

FERR

e1 e2 e3 e4 e5 e6

e1 e2 e3 e4 e5

Рис. 3. Молекулярно-генетические механизмы определения пола у представителей секции APL: P. trichocarpa и P. 
deltoides. Схематично представлены структуры Y-SDR и механизмы регуляции экспрессии ортологов ARR16/ARR17 
у P. trichocarpa и P. deltoides. У обоих видов в субтеломерных участках хромосомы 19 находятся SDR. В SDR, распо-
ложенном на левом плече, локализованы частичные дупликаты ортологов ARR16/ARR17 (у P. deltoides эта область 
называется FERR-R), которые имеют общее эволюционное происхождение с находящимися на противоположном 
конце той же хромосомы ортологами ARR16/ARR17 (у P. deltoides этот ген называется FERR).

Сходный механизм детерминации пола опи-
сан у P. deltoides. В субтеломерном районе пра-
вого плеча хромосомы 19 локализован ген FERR 
(он  же  PdRR9 [38], ортолог ARR16/ARR17). 
У  мужских особей в  левом плече этой же  хро-
мосомы (Y-хромосомы) расположен Y-SDR 
(он  отсутствует в  X-хромосоме). В  Y-SDR вы-
деляют три области [80]. В одной из этих обла-
стей находятся гены MSL и FERR-R, последний 
представляет собой частичные дупликаты гена 
FERR, расположенные в порядке голова к хво-
сту. В состав FERR-R входят восемь фрагментов 
(S1, S2, S3, S4, S5, S6, S7, S8), с которых транс-
крибируются длинные некодирующие РНК, 
вызывающие РНК-зависимое метилирование 
гена FERR и деградацию его транскриптов в ци-

топлазме. В результате в цветках мужских рас-
тений экспрессируется только FERR-R, а в жен-
ских – FERR [56]. 

Помимо репрессоров ортологов ARR16/
ARR17 в  Y-SDR некоторых видов тополя на-
ходится репрессор гена HEMA1, кодирующего 
одну из  трех (другие кодируются паралогами 
HEMA2 и  HEMA3) глутамил-тРНК-редуктаз  – 
ферментов, катализирующих скорость-лимити-
рующую стадию в пути биосинтеза хлорофилла 
[81, 80]. Репрессор HEMA1 представляет собой 
два инвертированных повтора, находящих-
ся в  спейсере 2  у  P. trichocarpa или в  области 
S5 у P. deltoides на хромосоме 9 (рис. 3) [39, 56]. 
Помимо P. trichocarpa и P. deltoides, репрессоры 
HEMA1 обнаружены в Y-SDR у P. euphratica и P. 
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pruinosa (секция Turanga), их наличие возмож-
но и у других представителей рода Populus [55]. 
По аналогии с ортологами ARR16/ARR17 можно 
предположить, что у мужских особей HEMA1 ре-
прессирован. Однако связь с полом и функци-
ональная роль репрессии HEMA1 в  настоящее 
время не установлены.

Понимание механизмов определения пола 
у  тополя открывает возможности для направ-
ленной модификации этого растения. Напри-
мер, нокаут гомолога ARR16/ARR17 у  женских 
особей P. tremula при помощи системы CRISPR/
Cas9 способствовал развитию у  них мужских 
цветков [55]. Согласно неопубликованным дан-
ным, недостаточная экспрессия FERR-R у гене-
тически мужских особей P. lasiocarpa приводит 
к гипометилированию гена FERR, в связи с чем 
растения приобретают промежуточный половой 
фенотип с мужскими и женскими цветками [72]. 
P. × canescens способны к направленной смене 
пола во взрослом состоянии: около 30% потом-
ков F1, полученных при скрещивании ♀ P. alba 
× ♂ P. tremula, будучи генетически женскими, 
демонстрировали половую лабильность в тече-
ние жизни, так как сначала на них развивались 
только мужские цветки, с  течением времени 
формировались одновременно мужские, жен-
ские и обоеполые, а затем только женские [82]. 
Случаи отклонения от двудомности ранее были 
описаны у P. tremuloides, P. tremula, P. trichocarpa, 
P. deltoides, P. euphratica, P. tomentosa, P. nigra и др. 
[82].

По-видимому, микроРНК-зависимое мети-
лирование SDR и  других полспецифичных ге-
нов, находящихся вне половых хромосом, в ге-
неративных органах широко распространено 
не только у тополя [83], но и у других двудомных 
растений [84–87]. Далее рассмотрим микроРНК 
и их гены-мишени, дифференциальная экспрес-
сия которых ассоциирована с полом.

микроРНК, ИХ МИШЕНИ 
И ДИФФЕРЕНЦИАЛЬНАЯ ЭКСПРЕССИЯ 
ГЕНОВ, АССОЦИИРОВАННАЯ С ПОЛОМ

Различия между женскими и мужскими осо-
бями у тополя обусловлены экспрессией прежде 
всего ортологов ARR16/ARR17 в SDR, наблюда-
емой только в  женских генеративных органах 
[55]. Установлено, что в генеративных органах 
наблюдается полспецифичная экспрессия боль-
шого числа других генов. Так, у P. × sibirica об-
наружено несколько тысяч генов, экспрессия 
которых различается в мужских и женских рас-
тениях, и большая часть этих генов приходится 
на цветки [15]. Следует отметить, что на сомати-
ческих хромосомах тополя, помимо полопреде-
ляющего ортолога ARR16/ARR17, находятся его 

многочисленные паралоги из группы RRA [38]. 
“Соматические” гены RRA экспрессируются как 
в вегетативных, так и в  генеративных органах, 
при этом некоторые из них проявляют полспец-
ифичную экспрессию в  генеративных органах 
[38]. Эти данные указывают на возможное уча-
стие паралогов ARR16/ARR17 в формировании 
первичных половых признаков у тополя, скорее 
всего, за счет прямой или опосредованной регу-
ляции полспецифичной экспрессии генов.

В исследовании Cronk и соавт. изучена связь 
между экспрессией генов и развитием мужских 
и  женских генеративных почек у  P. balsamifera 
с июня по октябрь, а  затем в марте и мае сле-
дующего года [25]. Показано, что профиль экс-
прессии генов меняется незначительно в первые 
месяцы развития почек, что, возможно, связа-
но с летней диапаузой. В осенний период (сен-
тябрь–октябрь) начинается подготовка к зиме, 
что ведет к повышению экспрессии ряда генов. 
Экспрессия еще большего числа генов изменя-
ется в марте, и пик количества дифференциаль-
но экспрессируемых генов приходится на май, 
когда формируются сами генеративные органы. 
В это время полспецифично меняется экспрес-
сия более 2000 генов. Среди них выделяются 
гены, связанные с  модификацией хроматина, 
которые экспрессируются пятью сменяющи-
ми друг друга волнами: ранние (DDM1, KYP, 
argonaute, CMT3, CDK1, CDK2, AUR1, AUR3, 
BRCA1-homologue, ATXR6, JMJ12, JMJ13, RRC2, 
CLF, VRN5), ранне-средние (DRD1, AGO4, 
SHH1, JMJ27, TAF14B, ATX1, FLD), средние 
(CYP71, JMJ16, JMJ17, JMJ20, HDA6), поздние 
(HDA19, ENY2, UBC2) и очень поздние (SUVH5 
(в основном, у мужских растений), SAHH1). Мо-
дификация гистонов и последующее изменение 
структуры хроматина предшествуют дальней-
шим изменениям экспрессии генов [88]. Выде-
ленные группы регуляторов структуры хромати-
на могут быть эффекторами сигнальных путей, 
интегрирующих параметры окружающей среды 
(свет, температура и т. д.), чтобы контролировать 
последовательное изменение экспрессии опре-
деленных наборов других генов, обеспечивать 
тем самым этапность развития генеративных 
органов. Этими же авторами обнаружена срав-
нительно небольшая группа из 110 генов, экс-
прессия которых зависит от пола и не зависит 
от стадии развития почки [25]. В первую очередь 
к этим генам относится PbRR9 (ортолог ARR16/
ARR17), экспрессирующийся только в женских 
цветках, а  также ортологи ARR9 и  ARR22. Не-
смотря на то, что ортологи ARR9 и ARR22 не на-
ходятся на  половой хромосоме, их  экспрессия 
коррелирует с  активностью PbRR9, и  уровень 
их мРНК выше в мужских цветках, чем в жен-
ских. Возможно, экспрессия ортологов ARR9 
и ARR22 регулируется по механизму отрицатель-
ной обратной связи со стороны гомолога PbRR9. 
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Также в мужских цветках повышена экспрессия 
двух гомологов, относящихся к генам с MADS-
боксом: PI и AP3. У A. thaliana гетеродимер PI/
AP3 отрицательно регулирует развитие лепест-
ков и  тычинок, в  том числе, путем репрессии 
генов GATA21 и GNC, кодирующих гетеродимер-
ный фактор транскрипции [89]. В соответствии 
с этими данными гомологи GATA21 и GNC у то-
поля активнее экспрессируются в женских цвет-
ках, чем в  мужских [25]. У  мужских растений 
повышена экспрессия генов, кодирующих ком-
поненты рецепции и передачи сигналов цитоки-
нинов: AHK4, AHP5 (кодируют рецепторы цито-
кининов), CRF5 (RR  регулятор типа B), ADA2 
(транскрипционный адаптер 2). Интересно, 
что аллели генов, находящихся в  SDR: MET1, 
CLC-c и TCP1, а также CHR11 (кодирует белок, 
занимающийся ремоделированием хроматина), 
экспрессируются полспецифично. Один аллель 
сверхэкспрессируется в  мужских растениях, 
а второй – в женских. Полспецифично экспрес-
сируются гены, связанные с устойчивостью к за-
болеваниям и ответом на окислительный стресс 
(гены из суперсемейства пероксидаз) [25]. Это 
может объяснять связанные с  полом различия 
в устойчивости к патогенам [23] и окислитель-
ному стрессу [4, 21], наблюдаемые у тополя, что 
важно учитывать при озеленении населенных 
пунктов.

У  P. tomentosa различия между мужскими 
и женскими цветками проявляются в экспрес-
сии 24 генов, причем многие из них расположе-
ны на половой 19-й хромосоме [76]. Так, у жен-
ских растений повышена экспрессия MET1 
(хромосоме 19) и DMT3, кодирующих ДНК-ме-
тилтрансферазы, что хорошо коррелирует с по-
вышенным общим уровнем метилирования ДНК 
в женских цветках. В мужских цветках сверхэкс-
прессирован ген DDM1 ДНК-метилтрансферазы 
(хромосома 19). Эти данные указывают на вов-
леченность ДНК-метилтрансфераз в полспеци-
фичную регуляцию экспрессии генов. Большая 
часть других полспецифично экспрессируемых 
генов участвует в ранних этапах развития цвет-
ков и в путях передачи сигналов, запускаемых 
такими гормонами, как цитокинины, гиббе-
реллины, индолилуксусная и  абсцизовая кис-
лоты (рис. 4). Например, в женских растениях 
сверхэкспрессированы гены ATA, PM30, MSL3, 
MYB79, GI, RGF1, TFL1, PIL5, PIN13, SAUR39, 
GA20ox2, CKX3, а в мужских – A9.2, EXPA10, SVP, 
COL9, AGL24, UFO, SAP, SAUR13, GA20ox7 [76]. 

Интересно, что у  P. tomentosa обнаружены 
гены, метилирование которых связано с повы-
шением их экспрессии. Так, в женских растени-
ях полностью и наполовину метилированы гены 
PtGT2 (гомолог MF26) и PtPAL3 (гомолог MF29), 
тогда как оба гена не метилированы в мужских. 

В  мужских растениях полностью метилирован 
PtCER4 (гомолог MF35), не  метилированный 
в женских растениях. При этом PtGT2 и PtPAL3 
активнее экспрессируются в женских растениях, 
а PtCER4 – в мужских [81].

МикроРНК активно участвуют в  регуля-
ции экспрессии генов, опосредуя их  метили-
рование. Имеются зависимые от пола отличия 
в  структуре микроРНК: в  мужских цветках P. 
tomentosa микроРНК состоит из  21  или 24  ну-
клеотидов, тогда как в  женских преобладают 
микроРНК длиной 21  нуклеотид [90]. Кро-
ме того, число микроРНК, экспрессируемых 
в  женских цветках, больше, чем в  мужских 
(94 против 40 в случае канонических микроРНК 
и 61 против 11 в случае новых микроРНК) [90]. 
Возможно, повышенное количество микроРНК 
вносит вклад в повышенный общий уровень ме-
тилирования генома, наблюдаемый в  женских 
растениях [76]. В ходе картирования метилиро-
ванных участков генома P. tomentosa установле-
но, что 15.1% прочтений приходится на  гены, 
из которых 95.7% белоккодирующие, а осталь-
ные 4.3% – это гены микроРНК [91]. В белок-
кодирующих генах сильнее метилированы CpG-
островки в промоторной области, а также тело 
гена, а  в  генах микроРНК  – CHH-островки, 
а также 3’- и 5’-нетранслируемые области. Вы-
явлены также половые различия в степени ме-
тилирования CHH-островков, которые чаще 
находятся в межгенных областях и сильнее все-
го метилированы у мужских растений. Половые 
различия в метилировании генов и межгенных 
участков могут быть связаны с дифференциаль-
ной экспрессией генов ДНК-метилтрансфераз, 
локализованных на  половых хромосомах (на-
пример, MET1, DMT3 и DDM1 [76]). Наблюда-
ется обратная зависимость между уровнем экс-
прессии микроРНК и их мишеней. Например, 
в женских растениях по сравнению с мужскими 
повышена экспрессия miR169-q, t, u (при этом 
понижена экспрессия мРНК их  гена-мишени 
NFYA); miR-164a, e (и понижена – мРНК их ми-
шеней CUC1 и CUC2); miR-159а, miR-319f (и по-
нижена  – мРНК их  мишеней MYB33, MYB65, 
MYB101, TCP2, TCP3, TCP10, TCP24); пони-
жена – экспрессия 172b, i  (и повышена мРНК 
их мишени AP2); miR-156l, k (и понижена мРНК 
их мишеней SPL9, SPL10) [91]. Большая часть 
мишеней микроРНК связана с развитием цветка 
(COL2, AP2, UFO и PM36 негативно регулируют-
ся F-специфичными микроРНК; EPR1 и PFT1 
негативно регулируются M-специфичными 
микроРНК). Следующая по количеству группа 
генов-мишеней связана с метаболизмом фито-
гормонов (PINI ARATH, IAA4, GA2ox, EREBF4, 
SAUR29, ABA3 и  ABI3 негативно регулируют-
ся F-специфичными микроРНК), транспор-
том Ca2+ (EDA39 и  AT1G21630 негативно ре-
гулируются F-специфичными микроРНК; 
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Рис. 4. Функциональные группы генов, экспрессия которых полспецифично контролируется микроРНК. Наи-
большее количество мишеней микроРНК описано у генов, отвечающих за развитие цветка. На втором месте по ко-
личеству мишеней, регулируемых микроРНК, находится группа генов, отвечающая за метаболизм гормонов.

CDP негативно регулируется M-специфичной 
микроРНК) и  метилированием ДНК (три 
микроРНК; DDM1 негативно регулируются 
F-специфичными микроРНК; MET1 негативно 
регулируется M-специфичной miR167) (рис. 4). 
Следует отметить, что значительная часть ми-
шеней микроРНК локализована на  половой 
хромосоме 19. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Деревья рода Populus активно применяются 

в озеленении крупных населенных пунктов, при 
этом наиболее предпочтительно использование 
мужских особей. Однако сложный эволюци-
онный путь привел к  формированию у  тополя 
сложного по структуре и механизмам функци-
онирования полового локуса, обогащенного 
мобильными элементами и  дупликатами пол-
специфичных генов. При этом в пределах рода 

наблюдаются существенные вариации в строе-
нии полового локуса и механизмах определения 
пола: они могут значительно различаться между 
секциями. Несмотря на то, что у тополей клю-
чевым регулятором пола служит один ген орто-
лог ARR16/ARR17, обилие полных и частичных 
копий этого гена и наличие нескольких уровней 
регуляции его активности делает определение 
пола у различных видов тополей непростой зада-
чей. Дальнейшие исследования, направленные 
на более глубокое понимание структуры и ме-
ханизмов определения пола, важны не  только 
с практической точки зрения, но представляют 
также большой фундаментальный интерес, по-
скольку могут приблизить нас к  пониманию 
эволюционных механизмов, способствовавших 
формированию этой разнообразной и успешной 
группы деревьев. 

Работа выполнена при поддержке Россий-
ского научного фонда (грант № 22-14-00404). 
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The study of molecular and genetic mechanisms of sex determination in poplar is of interest not only in the 
fundamental aspect, but also in the applied aspect. In landscaping of large settlements, it is advisable to use 
male individuals of Populus genus due to their hypoallergenicity and increased resistance to environmental 
pollution, stress conditions and pathogens. However, sex determination in poplars is complicated by the 
complex genetic structure of the sex-determining region of the genome (SDR). In this review, the emer-
gence, evolution, structure and function of the SDR in the genus Populus are discussed. Current insights into 
the structure and function of the key regulator of sex selection in poplars, the orthologous ARR16/ARR17 
gene, and the possible role of other genes differentially expressed between male and female plants, including 
microRNAs, in this process are discussed in detail. The great diversity of species and the high complexity 
of SDR organization justify the need for further study of the molecular mechanisms of sex determination 
in poplars.
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