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Изучены особенности состояния 18S/5S митохондриального (мт) повтора и районов хлоропластной 
(хп) ДНК у аллоплазматических линий мягкой пшеницы, несущих цитоплазму ячменя Hordeum 
marinum subsp. gussoneanum Hudson и H. vulgare L., и у потомков гибридов, полученных от реци-
прокных скрещиваний мягкой пшеницы Triticum aestivum L. с рожью посевной Secale cereale L. 
Гетероплазматическое состояние 18S/5S мт-повтора, которое является следствием двуродительской 
передачи мтДНК, обнаружено у гибридов «рожь–пшеница» и наследуется потомками этих гибридов, 
несущих цитоплазму ржи. Впервые у злаков на примере аллоплазматических линий мягкой пше-
ницы обнаружено гетероплазматическое состояние хпДНК, сопряженное с гетероплазматическим 
состоянием 18S/5S мт-повтора. Установлено, что переход гетероплазматического состояния мтДНК, 
хпДНК и гомоплазматического состояния ячменного типа районов хпДНК в гомоплазматическое 
состояние пшеничного типа ассоциирован с полным восстановлением фертильности и окончатель-
ной элиминацией хромосом ячменя из вновь формирующегося ядерного генома мягкой пшеницы 
аллоплазматических линий. 
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гетероплазмия, гомоплазмия.
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Введение

Отдаленная гибридизация является важным 
фактором видообразования у покрытосеменных 
растений (Rieseberg, Willis, 2007) и способству-
ет увеличению генетического разнообразия за 
счет переноса генов между видами (Zemetra 
et al., 1998). В экспериментальных условиях 
скрещивания между разными видами исполь-
зуют для интрогрессии в геном культурных 
растений отдельных хромосом или их сегментов 
от других культурных видов или дикорастущих 
сородичей с целью создания адаптивных и 
продуктивных форм для селекции (Miller et al., 
2011). Эффективность создания жизнеспособ-
ных и фертильных генотипов при отдаленной 

гибридизации определяется результатами вза-
имодействия между чужеродными ядерными и 
цитоплазматическими геномами, функциониру-
ющими в одном организме. 

Процессы взаимодействия ядерных и цито-
плазматических геномов у растений гибрид-
ного происхождения усложняются тем, что при 
отдаленных скрещиваниях может происходить 
нарушение эволюционно закрепленного меха-
низма материнской передачи ДНК органелл 
с заменой на отцовское или двуродительское 
наследование (Cipriani et al., 1995;  Hattori et 
al., 2002; Hansen et al., 2007; Weihe et al., 2009). 
Двуродительское наследование приводит к 
гетероплазмии, которую определяют как нали-
чие у индивидуального растения более одного 
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варианта хлоропластной (хп) или митохондри-
альной (мт) ДНК (Woloszynska, 2010). Резуль-
татом двуродительской передачи мтДНК при 
отдаленных скрещиваниях пшеницы объясняют 
состояние гетероплазмии определенных ее 
районов, обнаруженное у аллоплазматических 
линий пшеницы (ядерно-цитоплазматических 
гибридов), выделенных среди беккроссных 
потомков гибридов Aegilops × Triticum (Hattori et 
al., 2002); у аллоплазматических линий мягкой 
пшеницы, несущих цитоплазму ржи S. cereale L. 
(Синявская и др., 2004; 2005); у ячменно-пше-
ничных гибридов H. vulgare L. × Triticum L. и их 
беккроссных потомков (Бильданова и др., 2003; 
Синявская и др., 2005; Aksyonova et al., 2005); 
у беккроссных потомков ячменно-пшеничных 
гибридов H. marinum ssp. gussoneanum Hudson 
(2n = 28) × T. aestivum (2n = 42) (Трубачеева 
и др., 2008; 2009). Гетероплазмия у растений 
гибридного происхождения может затрагивать 
одновременно несколько районов мтДНК и 
сохраняться в ряду самоопыленных поколений 
(Hattori et al., 2002; Трубачеева и др., 2010). 
Другая особенность, выявленная у беккроссных 
потомков ячменно-пшеничных гибридов, – 
это переход гетероплазматического состояния 
мтДНК, ассоциированного с проявлением 
стерильности или частичной фертильности 
растений, в состояние гомоплазмии пшеничного 
(отцовского) типа при восстановлении фертиль-
ности (Бильданова и др., 2004; Синявская и др., 
2005; Aksyonova et al., 2005; Трубачеева и др., 
2009). Такие изменения объясняют селективной 
репликацией районов мтДНК и трансмиссией 
органелл пшеничного типа, контролируемых 
ядерными генами (Aksyonova et al., 2005).

Результаты, полученные при изучении двух 
районов хлоропластной ДНК (3rbcL, trnS1) 
у ржано-пшеничных и ячменно-пшеничных 
гибридов и их беккроссных потомков, оказа-
лись недостаточно информативными. У гиб-
ридов F1, стерильных и частично фертильных 
беккроссных потомков эти районы хпДНК 
представлены только материнскими копиями 
(ржаными или, соответственно, ячменными), 
а у беккроссных потомков, у которых происхо-
дило полное восстановление фертильности, – 
только отцовскими (пшеничными) (Синявская 
и др., 2005; Aksyonova et al., 2005). Объяснить 
такую трансформацию можно, предположив, 

что у гибридов F1 изученные районы хпДНК 
в результате двуродительского наследования 
были в гетероплазматическом состоянии, но 
пшеничные копии находились в следовом ко-
личестве и не детектировались.

В настоящей работе поставлена задача ис-
следовать состояние 18S/5S митохондриального 
повтора и ранее не изученных районов хпДНК 
у потомков отдаленных гибридов мягкой пше-
ницы, имеющих цитоплазму разного проис-
хождения и характеризующихся различиями 
по структуре ядерных геномов и проявлению 
фертильности.

Материалы и методы

Изучены аллоплазматические рекомбинант-
ные и интрогрессивные линии мягкой пшеницы, 
несущие цитоплазму дикорастущего ячменя 
H. marinum ssp. gussoneanum Hudson (2n = 28). 
Эти линии были сформированы от отдельных 
растений беккроссных потомков BC3–BC4-
поколений ячменно-пшеничного гибрида 
(H. marinum subsp. gussoneanum) × T. aestivum 
(Пиротрикс 28), последовательно скрещенного 
с сортами мягкой пшеницы Пиротрикс 28 и Но-
восибирская 67. При получении BC3-поколения 
сорт Новосибирская 67 в возвратные скрещи-
вания вводился дважды, а поколения BC4 – 
трижды. Использование разных сортов мягкой 
пшеницы при беккроссировании гибридов 
приводило к формированию рекомбинантного 
ядерного генома у беккроссных потомков. Ли-
ния Л-32 – потомки BC3-поколения, линии Л-36 
и Л-218 – BC4-поколения. Линия Л-37 выделена 
среди растений гибридов F1, полученных от 
скрещивания 70-хромосомного амфиплоида 
H. marinum ssp. gussoneanum × T. aestivum L. 
(Пиротрикс 28) с мягкой пшеницей сорта Пи-
ротрикс 28 (Першина и др., 2004). В работе 
использованы растения самоопыленных поколе-
ний линий: Л-32(F8, F11), Л-36(F7, F11), Л-37(F8, 
F11), Л-218(1) (F5, F7), Л-218(2) (F5, F7). Ранее 
было показано, что у всех аллоплазматических 
линий, кроме Л-36 и Л-218(1), в замещенном 
или дополненном состоянии присутствуют пары 
хромосом 7H1mar или 7H1Lmar,  интрогрессиро-
ванные от дикорастущего ячменя (Трубачеева и 
др., 2008, 2009). Геномные формулы линий и их 
происхождение представлены в табл. 1.
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В качестве контроля при изучении этих ал-
лоплазматических линий использованы ранее 
полученные эуплазматические (с цитоплазмой 
пшеницы)  пшенично-ячменные замещенные 
линии Л-411(F4; F5) и Л-416 (F4; F5) (2n = 40 + 2t), 
у которых хромосома 7D замещена на длинное 
плечо хромосомы ячменя 7H1Lmar (Трубачеева 
и др., 2009).

Аллоплазматическая рекомбинантная линия 
Л-80 (2n = 42), изученная в F9, сформирована 
на основе одного из растений BC4-потомка, 
полученного от последовательных скрещива-
ний ячменно-пшеничного гибрида H. vulgare 
(я-319) × T. aestivum (Саратовская 29) с сортом 
Саратовская 29 (трижды) и сортом Ульяновка 
(Першина и др., 1999).

В работе использованы реципрокные гибри-
ды, полученные при скрещивании сорта мягкой 
пшеницы Саратовская 29 с сортом ржи посевной 
Онохойская, и их потомки. 56-хромосомные 
амфиплоиды получены в результате спонтан-
ного удвоения числа хромосом у реципрокных 
гибридов. Амфиплоиды с неполным числом 
хромосом (2n = 54) выделены среди самоопы-
ленных потомков 56-хромосомных амфиплоидов 
в F2. Аллоплазматические (с цитоплазмой ржи) 
и эуплазматические (с цитоплазмой пшеницы) 
линии мягкой пшеницы, имеющие допол-
ненные хромосомы от ржи (2n = 49 = 42w + 7r, 

2n =  47 = 42w + 5r; 2n = 44 = 42w + 2r), выделены 
среди самоопыленных потомков гибридов в 
F2–F4, полученных от скрещивания 56-хромо-
сомных реципрокных амфиплоидов с мягкой 
пшеницей сорта Саратовская 29 (обозначения: 
w – пшеница, r – рожь).

Оценку изучаемых растений по проявлению 
фертильности проводили при выращивании 
растений в гидропонной теплице. В работу 
включали три основных типа растений: сте-
рильные (полное отсутствие зерен c растения), 
частично фертильные (наличие единичных 
зерен c растения), фертильные (все колосья 
полностью озерненные).

Для цитогенетического контроля изучаемого 
материала использовали стандартный метод 
изучения числа хромосом в кончиках корешков 
растений (Першина и др., 2004) и геномную 
гибридизацию in situ (GISH) в соответствии с 
методикой (Mukai, Gill, 1991).

ПЦР-анализ 18S/5S митохондриального 
повтора выполнен с использованием специ-
фических праймеров и в соответствии с усло-
виями, опубликованными ранее (Трубачеева и 
др., 2005). 

Изучение районов (infA, rpoB, psaA, ndhH, 
Ycf5) хпДНК проведено с помощью ПЦР-
ПДРФ-анализа с использованием специфиче-
ских праймеров, подобранных из базы данных  

Таблица 1
Происхождение аллоплазматических линий мягкой пшеницы и их геномные формулы

Линии Происхождение линий Число хромосом Геномные формулы

Л-32 BC3F8,11:[(H. mar × П) × П × Н2]F8,11 2n = 42 2n = 40w + 2tb =  
         40w + 7H1Lmar(7D)

Л-36 BC4F7,11:[(H. mar × П) × П × Н3]F7,11 2n = 42 2n = 42w

Л-37 ВС1F8,11:[(H. mar × П)Ам × П]F8,11   
2n = 43 2n = 42w + tb =  

         42w + 7H1Lmar

2n = 44 2n = 42w + 2tb = 
        42w + 7H1Lmar

Л-218-1 BC4F5: [(H. mar × П) × П × Н3]F5 2n = 42 2n = 42w

Л-218-2 BC4F5: [(H. mar × П) × П × Н3]F5 2n = 42 2n = 40w + 2b =  
        42w + 7H1 mar

Л-80 BC4F9: [(H. v × я-319) × С3 × У] 2n = 42 2n = 42w

О б о з н а ч е н и я .  H. mar – H. marinum ssp. gussoneanum, H. v – H. vulgare, я-319 – линия культурного ячменя я-319, 
П – сорт мягкой пшеницы Пиротрикс 28, H – сорт мягкой пшеницы Новосибирская 67, С – сорт мягкой пшеницы 
Саратовская 29, У – сорт мягкой пшеницы Ульяновка, tb и 2tb – монотело- и дителоцентирическая хромосома ячменя 
7H1Lmar, 2b – хромосома ячменя 7H1 mar.
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ttp://gobase.bcm.umontreal.ca/ с помощью он-
лайн-программы Primer-Blast http://www.ncbi.
nlm.nih.gov/tools/primer-blast/. Продукты ПЦР 
и рестрикции разделялись электрофорезом в 
1,5 %-м агарозном геле в ТАЕ-буфере. Прове-
ден подбор ПЦР-ПДРФ маркеров, способных 
дифференцировать хлоропластные последова-
тельности мягкой пшеницы и ржи, мягкой пше-
ницы  и видов ячменя H. vulgare и H. marinum 
ssp. gussoneanum. C этой целью проведено 
сравнение нуклеотидных последовательностей, 
полученных в результате амплификации участ-
ков генов хпДНК со специфическими прайме-
рами, и подобраны эндонуклеазы рестрикции, 
расщепляющие ПЦР-продукт на фрагменты у 
одного из анализируемых видов. Обнаружено, 
что все маркеры эффективны для дифференци-
ации хпДНК пшеницы и культурного ячменя, 
четыре маркера (infA, rpoB, psaA и ndhH) – 
пшеницы и дикорастущего ячменя H. marinum 
ssp. gussoneanum, а маркер ndhH/MspI подхо-
дит для дифференциации хпДНК пшеницы и 
ржи. Структура праймеров, комбинация район 
хпДНК/эндонуклеаза рестрикции и длины по-
лучаемых фрагментов даны в табл. 2.

Результаты 

В табл. 3 представлены данные об особен-
ностях проявления фертильности у линий мяг-
кой пшеницы, несущих цитоплазму H. marinum 
ssp. gussoneanum, и результаты изучения у этих 
линий 18S/5S митохондриального (мт) повтора 

и районов хпДНК infA, rpoB, psaA и ndhH. У рас-
тений этих линий, имеющих в ядерном геноме 
генетический материал дикорастущего ячменя 
и проявивших полную или частичную фер-
тильность, обнаружено гетероплазматическое 
состояние (одновременное присутствие копий 
ячменя и пшеницы) 18S/5S мт-повтора и района 
хпДНК ndhH (рис. 1). Это характерно для обоих 
цитотипов (2n = 42w + tb) и (2n = 42w + 2tb) 
(обозначение: b – 7H1mar) пшенично-ячменной 
дополненной линии Л-37 в поколениях F8 и 
F11; частично фертильной замещенной линии  
Л-218-2 (F5, F7); для частично фертильных и 
фертильных растений линии Л-32 (F8, F11). 
Три других района хпДНК (infA, rpoB, psaA) 
у этих линий представлены только копиями 
ячменного типа. 

Другой результат получен при изучении 
аллоплазматических рекомбинантных линий 
Л-218-1(F5, F7) и Л-36 (F7, F11), не содержащих 
хромосомы дикорастущего ячменя и характери-
зующихся полным проявлением фертильности. 
У этих линий все изученные районы хпДНК и 
18S/5S мт-повтор представлены только копиями 
пшеничного типа (табл. 3).

У контрольных линий Л-411(F4, F5) и 
Л-416(F4, F5), несущих цитоплазму мягкой 
пшеницы, независимо от проявления фертиль-
ности все изученные районы хпДНК и мтДНК 
находятся в гомоплазматическом состоянии 
пшеничного типа.

Аллоплазматическая рекомбинантная ли-
ния Л-80 (F9), несущая цитоплазму ячменя 

Таблица 2
ПЦР-ПДРФ маркеры, использованные в работе

Район хпДНК/
эндонуклеаза рестрикции Структура праймера

Длины фрагментов ПЦР-ПДРФ в п.н.
пшеница ячмень рожь

ndhH/MspI 5′-tgcatggtgttcttcgactg-3′
5′-ggattccctcatttcaccaac-3′ 250+500 750 750

infA/MspI 5′-acggaagccctacccaatg-3′
5′-ttcaaatcttcgctatccttcg-3′ 220 70+150 220

rpoB/MspI 5′-tggcacatacccgttatctc-3′
5′-aatggaaaccctcgaatctag-3′ 250+400 650 250+400

psaA/TaqI 5′-cttggatctggaacctacatg-3′
5′-aataatcccgctaagtggtg-3′ 50+400 450 50+400

Ycf5/ApaII 5′-tttctcgttgggcttcctc-3′
5′-gcctcattagcccatactgc-3′ 100+500 600 100+500



164 Н.В. Трубачеева и др.

H. vulgare, представлена растениями трех ти-
пов: фертильными, частично фертильными и 
стерильными. У этих растений изучены 18S/5S 
мт-повтор и районы хпДНК infA, rpoB, psaA, 
ndhH и Ycf5. У фертильных растений 18S/5S 
мт-повтор находится в гомоплазматическом со-
стоянии, а у частично фертильных и стерильных 
растений – в гетероплазматическом (табл. 4).

Четыре из пяти изученных районов хпДНК 
(infA, rpoB, psaA и ndhH) у фертильных расте-

Таблица 3
Характеристика аллоплазматических и эуплазматических 

линий мягкой пшеницы, полученных на основе ячменно-пшеничных гибридов 
H. marinum ssp. gussoneanum Hudson (2n = 28) × T. aestivum L. (2n = 42), 

по проявлению фертильности, типам 18S/5S мт-повтора 
и районов хпДНК

Линии 
и номера 
поколений

Происхож-
дение 

цитоплазмы

Геномные 
формулы

Особенности 
фертильности

18S/5S 
мт-повтор

Районы хпДНК

infA rpoB psaA ndhH

Л-37
(F8, F11)

H. mar
2n = 42w + tb ч/ферт. Я+П Я Я Я Я+П

2n = 42w + 2tb ферт. Я+П Я Я Я Я+П
Л-218-1 
(F5, F7)

H. mar 2n = 42w ферт. П П П П П

Л-218-2 
(F5, F7)

H. mar 2n = 40w + 2tb ч/ферт. Я+П Я Я Я Я+П

Л-32
(F8, F11)

H. mar 2n = 40w + 2tb
стер.* − − − − −
ч/ферт. Я+П Я Я Я Я+П
ферт. Я+П Я Я Я Я+П

Л-36 
(F7, F11)

H. mar 2n = 42w ферт. П П П П П

Л-411
(F4, F5)

T. a 2n = 40w + 2tb  
ферт. П П П П П
ч/ферт. П П П П П

Л-416
(F4, F5)

T. a 2n = 40w + 2tb
ферт. П П П П П
ч/ферт. П П П П П

О б о з н а ч е н и я .  H. mar – H. marinum ssp. gussoneanum, T. a – T. aestivum, b – ячмень; w – пшеница; Я – ячменные 
копии органелльных районов, П – пшеничные копии органелльных районов. Здесь и далее: ферт. – фертильные, ч/ферт. – 
частично фертильные, стер. – стерильные. * Трубачеева и др., 2009.

Рис. 1. Результат ПЦР-ПДРФ-анализа с районом ndhH 
хпДНК.

1 – H. marinum ssp. gussoneanum; 2 – T. aestivum; 3 – фертильные 
растения линии Л-37 (F11); 4 – частично фертильные растения 
линии Л-37 (F11);  5 – фертильные растения линии Л-32 (F11); 
6 – частично фертильные растения линии Л-32 (F11); 7 – фертиль-
ные растения линии Л-36 (F11).

ний представлены копиями пшеничного типа, 
а у частично фертильных и стерильных – копи-
ями ячменного типа. Хотя район Ycf5 хпДНК и 
находится в гетероплазматическом состоянии у 
всех генотипов, но имеет различное соотноше-
ние копий ячменя и пшеницы у разных групп 
растений. Так, у растений с полным восстанов-
лением фертильности фрагменты ячменного 
типа района Ycf5 хпДНК выявляются лишь в 
следовом количестве.
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При изучении реципрокных гибридов между 
пшеницей и рожью и их потомков детекти-
ровать различия между органелльной ДНК 
пшеницы и ржи возможно только при анализе 
18S/5S мт-повтора и ndhH-района хпДНК. В 
результате такого анализа установлено, что у 
гибридов рожь–пшеница и их потомков (ам-
фиплоидов и генотипов пшеницы с дополнен-
ными хромосомами ржи), несущих цитоплазму 
ржи, независимо от проявления у растений 
фертильности/стерильности 18S/5S мт-повтор 
находится в гетероплазматическом состоянии, 
а ndhH-район представлен только копиями ржа-
ного типа (табл. 5). Гибриды пшеница–рожь, 
амфиплоиды и генотипы с дополненными хро-
мосомами ржи, несущие цитоплазму пшеницы, 
характеризуются гомоплазматическим состоя-
нием пшеничного типа и 18S/5S мт-повтора, и 
ndhH-района хпДНК.

Обсуждение 

Проблема изучения органелльных геномов 
у отдаленных гибридов связана с ограничен-
ным числом различий, детектируемых между 
родительскими видами  при анализе отдельных 
последовательностей митохондриальной и 
хлоропластной ДНК. В данной работе так же, 
как и в предыдущих работах с отдаленными 
гибридами мягкой пшеницы (Бильданова и др., 
2004; Синявская и др., 2005; Aksyonova et al., 
2005; Трубачеева и др., 2005, 2008), информа-
тивным оказалось изучение последовательно-
сти 18S/5S мт-повтора. Кроме того, в настоящей 
работе уделено внимание и ранее не изученным 

районам хпДНК. Различия в структуре этих 
районов позволяют путем ПЦР-ПДРФ-анализа 
определять их принадлежность к родительским 
видам злаков (мягкая пшеница, культурный 
ячмень, дикорастущий ячмень H. marinum 
ssp. gussoneanum, рожь посевная) у растений 
гибридного происхождения, включенных в дан -
ную работу.

При изучении реципрокных гибридов F1, 
полученных от скрещивания мягкой пшени-
цы с рожью посевной, обнаружены четкие 
различия по состоянию 18S/5S мт-повтора и 
ndhH-района хпДНК, в зависимости от проис-
хождения цитоплазмы у гибридов. У растений 
гибридной комбинации пшеница–рожь, т. е. 
при создании которых в качестве материнских 
растений была использована мягкая пшеница, 
эти районы органелльных ДНК находятся в 
гомоплазматическом состоянии пшеничного ти -
па. Наблюдаемая гомоплазмия пшеничного типа 
отражает характерную для мягкой пшеницы 
передачу органелльных ДНК по материнской 
линии. У реципрокных гибридов, полученных 
от опыления ржи мягкой пшеницей, ndhH-
район хпДНК также находится в гомоплазма-
тическом состоянии материнского (ржаного) 
типа. Однако для 18S/5S мт-повтора у гибридов 
рожь–пшеница характерно гетероплазматиче-
ское состояние: одновременно присутствуют 
копии ржаного (материнского) и пшеничного 
(отцовского) типов.

У потомков гибридов рожь–пшеница – ам-
фиплоидов и аллоплазматических генотипов 
мягкой пшеницы с дополненными хромосомами 
ржи гетероплазматическое состояние 18S/5S 

Таблица 4
Характеристика аллоплазматической линии (H. vulgare)-T. aestivum (2n = 42) Л-80 

по проявлению фертильности, типам 18S/5S мт-повтора 
и районов хпДНК 

Номер 
линии

Происхож-
дение 

цитоплазмы

Геномная 
формула

Особенности 
фертильности

18S/5S
мт-повтор

Районы хпДНК

infA rpoB psaA ndhH Ycf5

Л-80 
(F9)

H. vulgare 2n = 42w
ферт. П П П П П П+я
ч/ферт. Я+П Я Я Я Я Я+П
стер. Я+П Я Я Я Я Я+П

О б о з н а ч е н и я .  w – пшеница,  Я – ячменные копии районов органелльной ДНК (+я – следовое количество),  
П – пшеничные копии районов органелльной ДНК.
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мт-повтора и гомоплазматическое ndhH-района 
хпДНК сохраняется. Данные о гетероплазма-
тическом состоянии  митохондриальной ДНК 
и гомоплазматическом состоянии хлоропласт-
ной ДНК у аллоплазматических линий мягкой 
пшеницы, несущих цитоплазму и отдельные 
хромосомы ржи, согласуются с результатами 
другой работы (Синявская и др., 2005). Однако 
в этих работах аллоплазматические линии по-
лучены с использованием разных сортов мяг-
кой пшеницы и ржи посевной, а при изучении 
хпДНК были проанализированы различные 
ее районы.

Из результатов, полученных в нашей работе, 
следует, что гетероплазматическое состояние 
18S/5S мт-повтора как показатель двуроди-
тельского наследования мтДНК у отдаленных 
гибридов мягкой пшеницы носит неслучай-
ный характер и сохраняется в ряду поколений 
у генотипов, несущих цитоплазму ржи. Так, 
гетероплазмия этого повтора наследуется ам-
фиплоидами после удвоения числа хромосом 
у ржано-пшеничных гибридов, передается 
самоопыленным потомкам амфиплоидов неза-
висимо от сохранения полного набора хромосом 
или потери некоторых из хромосом, а также 

Таблица 5
Характеристика гибридов, полученных при реципрокных скрещиваниях 

мягкой пшеницы T. aestivum (2n = 42) (Саратовская 29) 
и ржи посевной S. cereale (2n = 14) (Онохойская), и их потомков 

по проявлению фертильности, типам 18S/5S мт-повтора 
и района хпДНК ndhH

Гибридные 
генотипы

Происхождение 
цитоплазмы

Число хромосом 
и геномная формула

Особенности 
фертильности

18S/5S
мт-повтор

Район 
хпДНК ndhH

S. cereale × 
T. aestivum S. cereale 2n = 28

2n = 7r + 21w
ч/ферт. Р+П Р
стер. Р+П Р

Амфиплоиды S. cereale

2n = 56
2n = 14r + 42w ферт. Р+П Р

2n = 54
2n = 12r + 42w стер. Р+П Р

Аллоплазматические 
генотипы T. aestivum 
с дополненными 
хромосомами 
S. cereale

S. cereale

2n = 44
2n = 2r + 42w ферт. Р+П Р

2n = 47
2n = 5r + 42w ч/ферт. Р+П Р

2n = 49
2n = 5r + 42w стер. Р+П Р

T. aestivum × 
S. cereale T. aestivum 2n = 28

2n = 21w + 7r
ч/ферт. П П
стер. П П

Амфиплоиды T. aestivum

2n = 56
2n = 42w + 14r ферт. П П

2n = 54
2n = 42w + 12r стер. П П

Генотипы T. aestivum 
с дополненными 
хромосомами 
S. сereale

T. aestivum

2n = 44
2n = 42w + 2r ферт. П П

2n = 47
2n = 42w+5r ч/ферт. П П

2n = 49
2n = 42w+5r

ч/ферт. П П
стер. П П

О б о з н а ч е н и я .  r – рожь S. сereale, w – пшеница; Р – ржаные копии районов органелльной ДНК,  П – пшеничные 
копии районов органелльной ДНК.
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при беккроссировании амфиплоидов мягкой 
пшеницей. В результате этого образуются ал-
лоплазматические генотипы мягкой пшеницы 
с цитоплазмой и дополненными хромосомами 
ржи. Гетероплазматическое состояние 18S/5S 
мт-повтора проявлялось у всех потомков ржа-
но-пшеничных гибридов, включая стерильные, 
частично фертильные и фертильные генотипы, 
независимо от структуры ядерного генома 
(табл. 5).

Обсуждая результаты, полученные при изу-
чении аллоплазматических рекомбинантных 
линий мягкой пшеницы, несущих цитоплазму 
культурного ячменя (H. vulgare)-T. aestivum, и 
аллоплазматических рекомбинантных и инт-
рогрессивных линий мягкой пшеницы  с цито-
плазмой дикорастущего ячменя (H. marinum)-
T. aestivum, следует подчеркнуть особенности 
образования этих линий. Так, в процессе раз-
вития аллоплазматических рекомбинантных 
линий (H. vulgare)-T. aestivum произошло пол-
ное вытеснение хромосом культурного ячменя 
из вновь формирующегося ядерного генома 
мягкой пшеницы (Бильданова и др., 2003, 2004). 
Среди этих линий выделены нестабильные по 
проявлению фертильности линии с высокой 
частотой развития стерильных растений. 

Развитие аллоплазматических линий (H. ma-
rinum)-T. aestivum, напротив, сопровождалось 
интрогрессией хромосом ячменя в геном мягкой 
пшеницы (Нумерова и др., 2004; Трубачеева и 
др., 2008, 2009), а среди растений аллоплазма-
тических рекомбинантных и интрогрессивных 
линий (H. marinum)-T. aestivum стерильные 
растения встречаются крайне редко (Трубачеева 
и др., 2010). При этом полное восстановление 
фертильности характерно как для отдельных 
аллоплазматических линий с интрогрессией 
хромосом дикорастущего ячменя в геном мяг-
кой пшеницы, так и для линий, у которых ядер-
ный геном представлен только хромосомами 
мягкой пшеницы.

Изучение аллоплазматических линий (H. vul-
gare)-T. aestivum и (H. marinum)-T. aestivum вы-
явило у некоторых из них гетероплазматическое 
состояние как 18S/5S мт-повтора, так отдельных 
районов хпДНК. Ранее у ячменно-пшеничных 
гибридов H. vulgare × T. aestivum и их потомков 
районы хпДНК были выявлены только в гомо-
плазматическом состоянии (Синявская и др., 

2005; Aksyonova et al., 2005). В настоящей ра-
боте у аллоплазматической линии (H. vulgare)-
T. aestivum Л-80(F9) из пяти изученных хпДНК-
районов четыре (infA, rpoB, psaA и ndhH) также 
находятся в гомоплазматическом состоянии. 
Как и в предыдущих работах (Синявская и др., 
2005; Aksyonova et al., 2005), у стерильных и 
частично фертильных растений были выявлены 
копии хпДНК районов только ячменного типа, 
а у фертильных растений – только пшеничного 
типа. Другая картина обнаружена при изучении 
Ycf5-района. Гетероплазматическое состояние 
этого района обнаружено у всех изученных 
генотипов аллоплазматической линии (H. vul-
gare)-T. aestivum Л-80 (F9). Однако у растений 
с полностью восстановленной фертильно-
стью произошло уменьшение копий ячменя в 
сторону увеличения копий пшеницы. Гетеро-
плазматическое состояние 18S/5S мт-повтора у 
стерильных и частично фертильных растений 
линии Л-80 (F9) перешло в гомоплазматическое 
состояние пшеничного типа у растений с вос-
становлением полной фертильности.

У аллоплазматических линий (H. marinum)-
T. aestivum, имеющих в геноме отдельные 
хромосомы дикорастущего ячменя, три района 
хпДНК (infA, rpoB и psaA) находятся в гомо-
плазматическом состоянии ячменного типа, 
а 18S/5S мт-повтор и ndhH-район хпДНК – в 
гетероплазматическом (табл. 3). Это характерно 
для разных самоопыленных поколений каждой 
из линий. Таким образом, при  самоопылении 
происходит передача гетероплазматического и 
соответственно гомоплазматического состояния 
этих районов органелльной ДНК.

Важно подчеркнуть, что наличие копий 
ячменя изученных районов мтДНК и хпДНК 
не связано с присутствием хромосом ячменя 
в геноме аллоплазматических линий (H. ma-
rinum)-T. aestivum, а определяется влиянием 
цитоплазмы ячменя. Это подтверждается тем, 
что у пшенично-ячменных замещенных линий 
Л-411 и Л-416, несущих цитоплазму мягкой 
пшеницы, ячменных копий органелльных ДНК 
не обнаружено. 

Известно, что крайнее проявление ядерно-
цитоплазматического конфликта у генотипов, 
сочетающих чужеродные ядерные и цитоплаз-
матические геномы, – это нежизнеспособность 
и стерильность (Maan, 1995). Подчеркнем, что у 
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изученной в данной работе аллоплазматической 
линии (H. vulgare)-T. аestivum Л-80 (F9) стериль-
ность растений ассоциирует с гетероплазмией 
18S/5S мт-повтора и Ycf5-района хпДНК, а так-
же с гомоплазмией районов хпДНК (infA, rpoB, 
psaA и ndhH), что не отличает эти растения от 
растений с частичной фертильностью. Гетеро-
плазмия 18S/5S мт-повтора была обнаружена 
и у нежизнеспособных  растений, выделенных 
среди растений одной из аллоплазматических 
линий (H. vulgare)-T. aestivum  другого проис-
хождения (Бадаева и др., 2006). 

Другой результат был получен при изучении 
стерильных растений, выделенных среди расте-
ний нестабильной по проявлению фертильности 
аллоплазматической интрогрессивной линии 
(H. marinum)-T. aestivum Л-32.  Установлено, 
что у стерильных растений 18S/5S мт-повтор 
представлен только копиями ячменного типа 
(Трубачеева и др., 2009). Среди растений этой же 
линии, но характеризующихся наличием копий 
18S/5S мт-повтора и ячменного, и пшеничного 
типов, выявлено значительное число растений 
с полностью восстановленной фертильностью. 
Следовательно, у этой линии гетероплазмия 
имеет преимущество, обеспечивающее про-
явление фертильности растений. Однако с 
восстановлением полной фертильности у алло-
плазматических линий (H. marinum)-T. aestivum, 
не имеющих в ядерном геноме хромосом ячме-
ня, так же как и у аллоплазматических линий 
(H. vulgare)-T. аestivum, наблюдается переход 
всех изученных районов или из гомоплазмати-
ческого состояния ячменного типа, или гетеро-
плазматического состояния в гомоплазматиче-
ское состояние пшеничного типа.

Таким образом, результаты, полученные 
в данной работе, свидетельствуют о том, что 
процесс ядерно-цитоплазматической коадап-
тации при восстановлении фертильности у 
аллоплазматических линий, выделенных среди 
беккроссных потомков ячменно-пшеничных 
гибридов, сопровождается изменениями ДНК 
митохондрий и хлоропластов в сторону «пше-
ничного» типа. 

Работа выполнена при финансовой поддержке 
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Summary

The states of the 18S/5S mitochondrial (mt) repeat and some chloroplast DNA regions have been studied 
in alloplasmic lines of common wheat with cytoplasm from barley species Hordeum marinum subsp. 
gussoneanum Hudson and H. vulgare L., and in progenies of reciprocal hybrids between Triticum aestivum 
L. and Secale cereale L. The heteroplasmic state of the 18S/5S repeat, which was a result of biparental 
mtDNA transmission, is observed in rye × wheat hybrids and in their progenies possessing rye cytoplasm. 
For the first time, the heteroplasmic state of chloroplast DNA associated with heteroplasmy of the 18S/5S mt 
repeat has been detected in cereals by using alloplasmic wheat lines. It has been found that the transition of 
mt- and cpDNA heteroplasmy, barley homoplasmy of chloroplast regions to wheat homoplasmy is associated 
with complete fertility restoration and barley chromosome elimination from the newly developed nuclear 
genomes of alloplasmic lines.

Key words: alloplasmic lines, reciprocal hybrids, PCR-RFLP, mtDNA, cpDNA, heteroplasmy, homoplasmy.


