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Wide hybridization is an important factor of 
angiosperm speciation and provides an introgression 
of genes between species. In experimental conditions 
wide hybridization is used to increase the genetic 
diversity of cultivated plants. Since the emergence 
of reproductive barriers is of great importance 
for speciation, plant capacity for wide crosses is 
determined by a possibility of overcoming these 
barriers. The review discusses the main types of 
incompatibility in wide crossing plants, as well 
as factors and methodological approaches that 
contribute to overcoming them. The role of Kr 
genes, which determine incompatibility between 
wheat and rye, is one of the examples of prezygotic 
isolation mechanism. Postzygotic incompatibility 
may be associated with a highly pronounced 
genetic and epigenetic variability induced by wide 
crossings. Early stages of the postzygotic period are 
crucial for developing hybrid seeds due to embryo’s 
death, including those associated with uniparental 
chromosome elimination in hybrid cells and abnormal 
development of the endosperm. A depression and a 
lethality of F1 hybrids may be the result of interaction 
between complementary genes, which cause hybrid 
necrosis, hybrid chlorosis, and hybrid dwarfness. 
The causes of hybrid sterility are discussed. Nuclear-
cytoplasmic interactions are regarded as one of 
the mechanisms of incompatibility in wide crosses. 
Reciprocal hybrids and alloplasmic lines are the main 
models for studying cytoplasm effects and nuclear-
cytoplasmic interactions. Problems concerning work 
with their models are emphasized. There are some 
examples underlining the fact that alloplasmic lines 
are not a plain combination of nuclear genome 
and cytoplasm of different species. Development 

Отдаленная гибридизация вносит существенный вклад в видо-
образование покрытосеменных растений, обеспечивая перенос 
генов между видами и расширяя их потенциал к адаптации. В экс-
периментальных условиях отдаленная гибридизация используется 
для увеличения генетического разнообразия культурных расте-
ний. В процессе видообразования определяющее значение имеет 
возникновение репродуктивной изоляции, а выявляемая у расте-
ний способность к отдаленным скрещиваниям определяется воз-
можностью ее преодоления. В обзоре рассматриваются основные 
типы несовместимости при отдаленных скрещиваниях растений, 
а также факторы и методические подходы, способствующие пре-
о долению репродуктивных барьеров. Пример генетического 
контроля презиготических барьеров – роль генов Kr, определяю-
щих нескрещиваемость между пшеницей и рожью. Постзиготиче-
ская несовместимость может быть связана с сильно выраженной 
генетической и эпигенетической изменчивостью, индуцируемой 
в результате отдаленных скрещиваний. Ранние этапы постзиготи-
че ского периода являются критическими для развивающихся 
гибридных семян из-за гибели зародышей, в том числе связанной 
с однородительской элиминацией хромосом из гибридных 
клеток и аномальным развитием эндосперма. Рассматриваются 
возможности использования методов культивирования in vitro 
для преодоления презиготической и эмбриональной несовмести-
мости у гибридов. Подчеркивается, что депрессия и летальность 
гибридов F1 обусловлены результатом взаимодействия компле-
мен тарных генов, вызывающих гибридные некроз, хлороз и кар-  
ликовость. Обращено внимание на причины стерильности гибри-
дов F1. В качестве одного из механизмов несовместимости при от-
даленных скрещиваниях рассматриваются ядерно-цитоплазмати-
че ские взаимодействия. Подчеркиваются проблемы в работе 
с реципрокными гибридами и аллоплазматическими линиями – 
основными моделями, используемыми при изучении эффектов 
цитоплазмы и ядерно-цитоплазматических взаимодействий. При-
ведены примеры, указывающие на то, что аллоплазматические 
линии не являются результатом простого сочетания ядерного 
генома одного вида, а цитоплазмы – другого. Процесс формиро-
вания аллоплазматических линий связан со структурно-функцио-
нальной изменчивостью ядерных и органельных геномов. 
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of alloplasmatic lines is connected with structural 
and functional variability of nuclear and organelle 
genomes.
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Отдаленная гибридизация – распространенное яв-
ление в природных популяциях, что подтверждает 
существование гибридных зон в ареалах произрас-

тания как покрытосеменных травянистых и древесных, 
так и голосеменных растений (Коропачинский, Милютин, 
2006; Mahé et al., 2007; Moreno et al., 2015). 

Благодаря высокой степени генетической изменчи-
вости, к которой приводят отдаленные скрещивания, 
и возможности структурно-функциональной стабили-
зации гибридных геномов, отдаленная гибридизация 
вносит существенный вклад в видообразование, особен-
но покрытосеменных растений (Rieseberg, Wills, 2007). 
Рассматривают два пути видообразования с участием 
отдаленных гибридов: гомоплоидное (рекомбинантное) 
и полиплоидное. Гомоплоидное гибридное видообразо-
вание – формирование новых видов без изменения числа 
хромосом относительно исходных гибридов (Lai et al., 
2005; Rieseberg, Wills, 2007). Гибридное полиплоидное 
видообразование включает полную дупликацию гибрид-
ного генома (аллополиплоидизацию) (Pires et al., 2004). 

Отдаленная гибридизация не только способствует об-
разованию новых видов, но и обеспечивает перенос генов 
между видами (Anderson, 1953; Rieseberg, Wendel, 1993). 
Это приводит к изменчивости в структуре популяций 
и расширяет потенциал видов к адаптации в меняющихся 
условиях произрастания (Seehausen, 2004). 

В экспериментальных условиях получение отдаленных 
гибридов и аллополиплоидов используют для моделиро-
вания начальных этапов гибридного видообразования 
(Eilam et al., 2008), а также для увеличения генетического 
разнообразия культурных растений в результате создания 
синтетических аллополиплоидов (Alvarez et al., 1992) или 
интрогрессии новых генов в геном культурных видов от 
их дикорастущих и культурных сородичей (Tu et al., 2009; 
Ito et al., 2011; Лайкова и др., 2013; Першина, 2014). 

В процессе видообразования растений, так же, как и жи-
вотных, определяющее значение имеет возникновение 
барьеров репродуктивной изоляции между видами (Sobel 
et al., 2010). Следовательно, способность покрытосемен-
ных растений к отдаленным скрещиваниям определяется 
возможностью их преодоления. Механизмам репродук-
тивной изоляции с точки зрения их роли в эволюции 
уделяется большое внимание (Rieseberg, Carney, 1998; 
Widmer et al., 2009; Sobel et al., 2010). Не менее важной 
является и необходимость их изучения с целью разработки 
методов преодоления несовместимости при отдаленных 
скрещиваниях. Работы в этом направлении были заложе-

ны в первой половине прошлого века (Карпеченко, 1935) 
и интен сивно развиваются до настоящего времени (Kruse, 
1974; Van Tuyl et al., 1991; Pershina et al., 1998; Першина 
и др., 2012; Першина, 2014; Niu et al., 2014). 

В обзоре рассматриваются основные типы несовмести-
мости, проявляющиеся при отдаленных скрещиваниях 
и развитии гибридных растений, а также факторы и ме-
тодические подходы, которые способствуют преодоле-
нию межвидовой несовместимости и получению новых 
генотипов растений на основе отдаленной гибридизации. 

Типы несовместимости  
при отдаленных скрещиваниях. 
Презиготическая несовместимость
Несовместимость, проявляющуюся до оплодотворения, 
определяют как презиготическую (неспособность к скре-
щиванию), после оплодотворения – как постзиготическую 
(скрещивание происходит, но не развиваются гибридные 
семяна; наблюдаются слабое развитие, нежизнеспособ-
ность или стерильность гибридов F1, а также гибридов бо-
лее поздних поколений) (Rieseberg, Carney, 1998; Widmer 
et al., 2009). Помимо генетически обусловленных презиго-
тических барьеров (например, различий во времени цве-
тения растений), скрещиваемости могут препятствовать 
экологические факторы (в том числе разобщенность мест 
обитания) (Rieseberg, Carney, 1998). В случае если попу-
ляции разных видов после периода географической изо-
ляции оказываются в одном ареале, например в результате 
их интродукции из естественных мест обитания, могут 
произойти скрещивания между ними с последующим об-
разованием гибридных зон, а затем и новых видов. В этом 
отношении наиболее хорошо изучены гибридные зоны, 
связанные с недавними событиями видообразования: кор-
довой травы – аллополиплоидного вида Spartina anglica 
(2n = 124) на юге Великобритании (Ainouche et al., 2004); 
видов крестов ника – рекомбинантного тетраплоида Sene-
cio eboracensis (2n = 40) и аллотетраплоида S. cambrensis 
(2n = 60) в центре Великобритании и в Ирландии (Abbott 
et al., 2005); тетраплоидных видов козлобородника Tra-
gopogon miscellus (2n = 24) и T. mirus (2n = 24) в Северной 
Америке (Tate et al., 2006).

Генетически детерминированные презиготические 
типы репродуктивной изоляции проявляются в виде 
прогамной несовместимости (при прорастании пыльцы 
и пыльцевых трубок) и сингамной несовместимости (во 
время двойного оплодотворения) (Шулындин, 1978). Так, 
причиной нескрещиваемости генотипов мягкой пшени-
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цы Triticum aestivum, носителей доминантных генов Kr 
(crossability with rye), с рожью посевной Secale cereale 
является неспособность пыльцевых трубок проникнуть 
в зародышевый мешок (Lange, Wojciechowska, 1976). 
У мягкой пшеницы обнаружено пять генов, ответственных 
за проявление этого признака: Kr1, Kr2, Kr3, Kr4 и Skr, 
соответственно локализованных на хромосомах 5B, 5AL, 
5D, 1A и 5BS (Bertin et al., 2009). 

Интрогрессия рецессивных аллелей kr1 от доноров этих 
аллелей в другие генотипы пшеницы может приводить 
к повышению скрещиваемости этих генотипов не только 
с рожью (Molnár-Láng et al., 1996), но и с ячменем Hordeum 
vulgare, что важно для получения пшенично-ячменных 
гибридов и генотипов мягкой пшеницы с интрогресси-
ей хромосом ячменя (Molnár-Láng et al., 2000). Однако 
выявлены гибридные комбинации, в том числе мягкая 
пшеница × культурный ячмень (Koba et al., 1992), мягкая 
пшеница × кукуруза (Laurie, Bennett, 1987), в которых 
гены Kr не проявили действия. По-видимому, в семействе 
злаковых генетический контроль скрещиваемости между 
видами определяется более сложными механизмами. 

В случаях, если у гибридных комбинаций пыльцевые 
трубки дорастают до завязи и входят в зародышевый 
мешок, нарушения могут проявляться во время оплодо-
творения: спермии не сливаются ни с ядром яйцеклетки, 
ни с центральной клеткой или объединяются только 
с ядром яйцеклетки или только с ядром центральной 
клетки (Банникова, 1986). 

Среди факторов внешней среды на скрещиваемость вли-
яние оказывают температура и интенсивность освещения 
(Bertin et al., 2009). Для преодоления несовместимости, 
связанной с нарушениями прорастания пыльцевых трубок 
и оплодотворения, у ряда двудольных растений исполь-
зуют опыление in vitro в сочетании с методами культиви-
рования завязей, семяпочек и изолированных зародышей 
(Van Tuyl et al., 1991). Для стимулирования прорастания 
пыльцевых трубок, оплодотворения и развития гибридных 
зародышей цветки материнских растений как двудольных 
(Zhou et al., 1991; Jansky, 2006), так и однодольных рас-
тений (Kruse, 1974; Pershina et al., 1998; Першина и др., 
2000; Sanei et al., 2011; Niu et al., 2014) до опыления или 
после обрабатывают фитогормонами. Это позволяет не 
только осуществлять межвидовые скрещивания, напри-
мер, в родах Nicotiana (Zhou et al., 1991), Solanum (Jansky, 
2006), Hordeum (Sanei et al., 2011), но и производить 
скрещивания между видами, которые от несены к разным 
подтрибам: H. vulgare × T. aestivum (Kruse, 1974; Pershina et 
al., 1998), H. geniculatum (= H. mari num ssp. gussoneanum) 
(2n = 28) × T. aestivum (Pershina et al., 1988) и разным три-
бам: T. aestivum × Zea mays (Niu et al., 2014), T. aestivum × 
Pennisetum glaucum (Inagaki, Mujeeb-Kazi, 1998). 

Изменчивость гибридных геномов 
и постзиготическая несовместимость 
В тех случаях, когда при отдаленных скрещиваниях про-
исходит оплодотворение и образуются гибридные клетки, 
их деление может быть нарушено в разные периоды раз-
вития гибридных организмов, начиная от деления зиготы 
до формирования репродуктивных органов гибридов 
F1 или их потомков. Одна из причин этих нарушений 

обусловлена тем, что отдаленная гибридизация (как 
и алло полиплоидизация) вызывает «геномный шок», 
приводящий к быстрым генетическим и эпигенетическим 
изменениям во вновь сформированном геноме у гибридов 
и их потомков (Ainouche et al., 2004; Ng et al., 2012; Wang 
et al., 2014): в результате элиминации кодирующих и не-
кодирующих последовательностей ДНК уменьшается 
размер генома и происходит потеря генов (Eilam et al., 
2008), активируются мобильные элементы, что приводит 
к хромосомным перестройкам (Comai, 2000), вследствие 
«транскриптомного шока» изменяется экспрессия генов 
(Gaeta et al., 2009; Buggs et al., 2011). 

Преобразования гибридных геномов, в зависимости от 
происхождения исходных гибридных комбинаций, могут 
приводить к различным результатам. В одних случаях ги-
бриды не развиваются, в других среди потомков гибридов, 
в том числе после дупликации геномов, формируются 
стабильные линии. Некоторые из них могут стать ре-
продуктивно изолированными видами и, характеризуясь 
признаками гетерозиса, превосходить родительские виды 
по плодовитости, жизнеспособности и адаптивности 
(Ellstrand, Schierenbeck, 2000; Ainouche et al., 2004). 

Эмбриональная несовместимость 
и возможности ее преодоления
Ранние этапы постзиготического периода являются кри-
тическими для развивающихся гибридных семян. После 
двойного оплодотворения несовместимость может про-
являться начиная с первого деления зиготы в течение 
всего периода развития зародыша (эмбриональная несо-
вместимость) и приводить к выраженным нарушениям 
в развитии эндосперма (Банникова, 1986; Vinkenoog et 
al., 2003). Для преодоления эмбриональной несовмести-
мости применим метод «спасения зародышей» (embryo 
rescue techniques), предусматривающий их своевременное 
вычленение и культивирование in vitro. Сроки и способы 
вычленения гибридных зародышей, состав питательных 
сред и условия культивирования зависят от таксономиче-
ской принадлежности скрещиваемых видов (Kruse, 1974; 
Pershina et al., 1998; Yang et al., 2007). Впервые этот метод 
был использован для культивирования гибридных заро-
дышей льна (Laibach, 1925) и применяется для получения 
гибридов F1 многих культур, в том числе злаковых (Kruse, 
1974; Pershina et al., 1998; Moreno et al., 2014), овощных 
(Geerts et al., 2011), цитрусовых (Aleza et al., 2012), вино-
града (Li et al., 2014a) и др. 

Крайнее проявление несовместимости между чуже-
родными геномами – полная или частичная элиминация 
хромосом одного из родителей из гибридных клеток за-
родыша, что, по сути, – избавление от чужеродной ДНК 
путем ее уничтожения (Houben et al., 2011). Это явление 
было описано еще в 20-е годы прошлого столетия (Кар-
печенко, 1935). Однородительская элиминация хромосом 
характерна для многих гибридных комбинаций ячменя 
(Subrahmanyam, Bothmer, 1987; Pershina, Shumny, 2000), 
ряда гибридов пшеницы, овса, табака, томатов, капустных 
(Houben et al., 2011). При полной элиминации генома 
одного родительского вида развиваются гаплоидные за-
родыши другого (Subrahmanyam, Bothmer, 1987; Ishii et al., 
2010), а при частичной – к гаплоидному набору одного 



Interspecific incompatibility in wide hybridization 
of plants and ways to overcome

L.A. Pershina 
N.V. Trubacheeva 

2016
20 • 4

419Evolution and speciation

родительского вида добавлены отдельные хромосомы 
другого (Riera-Lizarazu et al., 1996). 

Механизмы однородительской элиминации наиболее 
хорошо изучены на примере межвидовой гибридной 
комбинации H. vulgare × H. bulbosum (Gernand et al., 2006; 
Sanei et al., 2011) и межтрибной – T. aestivum × P. glaucum 
(Gernand et al., 2005; Ishii et al., 2010). Процесс элими-
нации хромосом сопровождают следующие события: 
пространственное разделение родительских геномов 
в интерфазном ядре; нарушение расхождения сестрин ских 
хроматид вида-гаплопродюсера в анафазе; образование 
хромосомных перестроек и микроядер; гетерохрома-
тизация и фрагментация ДНК микроядер; разрушение 
микроядер под действием эндонуклеазы (Gernand et al., 
2005, 2006; Ishii et al., 2010). 

Основная причина элиминации хромосом H. bulbosum 
в комбинации H. vulgare × H. bulbosum связана с инакти-
вацией их центромер. Это определяется тем, что неак-
тивные центромеры H. bulbosum, в отличие от активных 
центромер H. vulgare, не содержат (или имеют в малом 
количестве) гистон CENH3, который является сайтом 
сборки для кинетохорного комплекса нормально функ-
ционирующей центромеры (Sanei et al., 2011). «Элимина-
ционная сила» генома H. vulgare по отношению к геному 
H. bulbosum проявляется в комбинациях, в которых оба 
родителя имеют одинаковое число хромосом, – H. vulgare 
(2n = 14) × H. bulbosum (2n = 14) или H. vulgare (2n = 28) × 
H. bulbosum (2n = 28), т. е. при соотношении родитель-
ских геномов 1 : 1 (Davies, 1974; Pershina, Shumny, 2000). 
Гены, ответственные за процесс элиминации, локали-
зованы в коротких плечах второй и третьей хромосом 
культурного ячменя (Ho, Kasha, 1975). 

Гибридные комбинации с проявлением однородитель-
ской элиминации хромосом – H. vulgare × H. bulbosum, 
T. aestivum × Z. mays, T. aestivum × P. glaucum – используют 
в сочетании с методом культивирования зародышей для 
получения ДГ-линий (дигаплоидных линий, сформиро-
ванных на основе гаплоидных растений с удвоенным 
числом хромосом) ячменя (Devaux, 2003) и пшеницы 
(Inagaki, Mujeeb-Kazi, 1998; Niroula, Bimb, 2009). В ре-
зультате неполной элиминации хромосом кукурузы 
в гибридных комбинациях Avena sativa × Z. mays получен 
набор овсяно-кукурузных дополненных линий, исполь-
зованный для картирования генома кукурузы (Ananiev 
et al., 1997). Процесс элиминации хромосом может регу-
лироваться условиями выращивания растений в период 
развития гибридных зародышей или гибридных растений: 
повышение температуры до 30 °С ускоряет элиминацию 
хромосом (Pershina, Shumny, 2000; Sanei et al., 2011), при 
температуре ниже 18 °C этот процесс задерживается 
(Sanei et al., 2011). 

Проявление несовместимости  
у гибридов F1
С началом развития гибридов F1 постзиготическая не-
совместимость может быть результатом проявления 
гибридного хлороза, гибридной карликовости или ги-
бридного некроза, наблюдаемых у растений разных си-
стематических групп и обусловленных комплементарным 
взаимодействием генов, носителями которых является 

каждый из родительских видов (Lee, 1981; Tsunewaki, 
1992; Пухальский и др., 2002). 

Под действием генов, вызывающих гибридный хлороз, 
формируются аномальные, быстро деградирующие хло-
ропласты, что приводит к пожелтению листьев и преж-
де временному старению растений (Nakano et al., 2015). 
На примере пшенично-ржаных гибридов T. aestivum × 
S. cereale установлено, что в результате взаимодействия 
генов гибридной карликовости на ранних этапах развития 
побегов прекращается развитие апекса и таким образом 
блокируется переход от вегетативной стадии развития 
к генеративной (Tikhenko et al., 2015). 

Гибридный некроз (или «гибридная слабость») мо-
жет проявляться в разные фазы развития растений, а от 
степени их поражения – приводить к летальному, субле-
тальному или нормальному фенотипу (Пухальский и др., 
2002). Крайняя степень гибридного некроза обусловлена 
запрограммированной гибелью клеток, приводящей к по-
степенному усыханию и отмиранию листьев от кончиков 
до их основания (Mizuno et al., 2010). Это становится 
причиной массовой гибели гибридных проростков от 
развития первых листьев до колошения, являясь, на-
пример, определяющим механизмом несовместимости 
между культурным ячменем H. vulgare и рожью посевной 
S. cereale (Першина и др., 2000). Гибридный некроз ассо-
циирует с целым комплексом фенотипических признаков, 
аналогичных тем, которые проявляются у растений в от-
вет на воздействие стрессов, включая поражение патоге-
нами (Bomblies, Weigel, 2007). Обнаружены гибридные 
комбинации пшеницы (Sharma et al., 2003) и Arabidopsis 
thaliana (Bomblies et al., 2007), которые рассматривают 
в качестве моделей для изучения аутоиммунной системы 
у растений и молекулярных механизмов постзиготиче-
ской несовместимости, обусловленной действием генов 
гибридного некроза. 

Накопление данных о генетическом контроле гибридно-
го хлороза, гибридной карликовости и гибридного некро-
за, а также их распространение у сортов и дикорастущих 
сородичей (Tsunewaki, 1992; Пухальский и др., 2008) 
способствуют целенаправленному подбору родительских 
пар для получения жизнеспособных гибридов как при 
межсортовых, так и при отдаленных скрещиваниях. 

Другим широко распространенным постзиготиче-
ским барьером несовместимости является стерильность 
гибридов. Стерильность, обусловленная образованием 
нефункциональных гамет с несбалансированным числом 
хромосом, может быть следствием их аномального пове-
дения в мейозе из-за хромосомной несовместимости, что 
описано для многих гибридных комбинаций (Вавилов, 
1935; Будашкина, 1971; Нумерова и др., 1990; Moreno et 
al., 2014). 

Классический подход к восстановлению фертильности 
гибридов F1, особенно полученных от скрещиваний ро-
дительских видов с разным числом хромосом, – удвоение 
их числа, обеспечивающее формирование бивалентов 
между гомологичными хромосомами и правильное их 
расхождение (Feldman, Levy, 2005). К дупликации гено-
мов приводят спонтанное или индуцированное удвоение 
числа хромосом в соматических клетках, например под 
действием колхицина (Blakeslee, Avery, 1937), и образо-
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вание функциональных женских и мужских гамет с не-
редуцированным числом хромосом (Silkova et al., 2011; 
Crismani et al., 2013). Кроме генетической обусловлен-
ности образования функциональных гамет у отдаленных 
гибридов (Silkova et al., 2011), на этот процесс оказывают 
влияние экзогенные факторы – высокая температура 
(Карпеченко, 1938) или условия in vitro при наличии 
фитогормонов в культуральных средах, обеспечивающих 
регенерацию проростков в каллусной культуре, индуциро-
ванной из соматических клеток гибридов (Pershina et al., 
1998). При сильно выраженных межгеномных конфлик-
тах, приводящих к широкому спектру нарушений в мей-
озе, как, например, в комбинации Oryza sativa (2n = 24) × 
Luziola peruviana (2n = 24), индуцировать образование 
функциональных гамет не удается (Moreno et al., 2014). 
Аномальное поведение хромосом в мейозе – не един-
ственная причина образования нежизнеспособных гамет. 
Так, у некоторых комбинаций межподвидовых гибридов 
O. sativa subsp. indica × O. sativa subsp. japonica мейоз до 
образования тетрад протекает нормально, но после этой 
стадии происходят многочисленные нарушения в разви-
тии микроспор и пыльников (Liu et al., 2004). 

Кроме того, стерильность у отдаленных гибридов 
может проявляться и в результате ядерно-цитоплазмати-
ческой несовместимости (Zhu et al., 2008). 

Ядерно-цитоплазматические взаимодействия 
как один из механизмов несовместимости 
при отдаленных скрещиваниях и особенности 
моделей для их изучения 
В растительной клетке наследуемая генетическая инфор-
мация неравномерно распределена между геномами ядра, 
митохондрий и пластид. Структурно-функциональная 
коадаптация между этими геномами в процессе эволюции 
сопровождалась как интеграцией большей части генов 
пластид и митохондрий в ядерный геном, так и потерей 
генов органелл (Jesse et al., 2008). Ядерный геном контро-
лирует экспрессию органельных генов с помощью факто-
ров, которые взаимодействуют на посттранскрипционном 
уровне с целевыми органельными транскриптами. Этот 
процесс называется антероградной регуляцией (Brautigam 
et al., 2007). Со стороны органельных геномов осущест-
вляется ретроградная регуляция, включающая множество 
путей передачи сигналов, направленных на регулирова-
ние экспрессии ядерных генов (Fujii, Toriyama, 2008). 
Cкоординированные взаимодействия между ядерным 
и органельными геномами определяют как «ядерно-ци-
топлазматические взаимодействия» (Michalak de Jimenez 
et al., 2013). В случае нарушения взаимодействий между 
ядром и органельными геномами возникают ядерно-цито-
плазматические конфликты. Следствием такого конфликта 
является цитоплазматическая мужская стерильность 
(ЦМС), ассоциированная с мутациями генов митохон-
дриального генома, оказывающих влияние на целевые 
ядерные гены, ответственные за развитие органов цветка 
и пыльцы (Yang et al., 2008). 

Более сложные механизмы межгеномных взаимодей-
ствий, в том числе связанных с нарушениями эволюцион-
но сложившегося ядерно-цитоплазматического баланса, 
проявляются при отдаленной гибридизации. Это опре-

деляется тем, что у отдаленных гибридов в одном ядре 
объединяются два разных родительских генома, внедрен-
ных в большинстве случаев в материнскую цитоплазму. 
В литературе вполне справедливо подчеркивается, что 
роли ядерно-цитоплазматических взаимодействий в пост-
зиготической изоляции между видами уделяется мало 
внимания, а в качестве моделей для изучения эффектов 
ядерно-цитоплазматических взаимодействий рассма-
триваются реципрокные гибриды и аллоплазматические 
линии (Levin, 2003). 

Реципрокные гибриды сочетают один и тот же ядер-
ный гибридный геном с разной цитоплазмой, поэтому 
при наличии различий между парами реципрокных 
гибридов их можно считать результатом влияния цито-
плазмы или особенностей ядерно-цитоплазматических 
взаимодействий. Так, влиянием цитоплазмы объясняют 
неодинаковый уровень метилирования ДНК и различия 
в паттернах экспрессии генов у реципрокных гибридов 
между сор том Nipponbare Oryza sativa ssp. japonica и ли-
нией 93-11 O. sativa ssp. indica (He et al., 2010), а также 
различия в проявлении фенотипических признаков 
(высоты растений, формы плода и массы одного плода) 
у реципрокных гибридов между Solanum lycopersicum 
и S. pimpinellifolium, которые определяются дифферен-
циальной экспрессией генов, опосредованной влиянием 
некодирующих малых РНК (Li et al., 2014b). 

Однако различия, проявляющиеся у реципрокных 
гибридов, могут не только быть связаны с влиянием 
цитоплазмы, но и определяться эффектами происхож-
дения родителей (parent-of-origin effects), что оказывает 
существенное воздействие в период развития гибридных 
семян (Dilkes, Comai, 2004). В зависимости от плоидности 
скрещиваемых видов могут нарушаться необходимое со-
отношение (2 : 1) полного набора хромосом материнского 
генотипа к отцовскому (Bushell et al., 2003), а также ба-
ланс импринтированных генов в эндосперме (Vinkenoog 
et al., 2003). Это влечет за собой аномальное развитие 
эндосперма и функционально связанного с ним гибрид-
ного зародыша. Использование реципрокных гибридов 
в качестве моделей для изучения ядерно-цитоплазмати-
ческих взаимодействий усложняется и тем, что не для 
всех гибридных комбинаций возможно осуществить оба 
направления скрещиваний из-за генетически детерми-
нированной презиготической репродуктивной изоляции 
(Rieseberg, Carney, 1998). 

Другими моделями для изучения роли ядерно-цитоплаз-
матических взаимодействий в качестве постзиготических 
механизмов несовместимости являются аллоплазматиче-
ские линии (Levin, 2003). По определению, аллоплазма-
тические линии (ядерно-цитоплазматические гибриды) 
сочетают ядерный геном одного вида, а цитоплазму – 
другого (Kaul, 1988). Теоретически для образования алло-
плазматических линий должны происходить два основных 
события: 1) замещение материнского ядерного генома на 
отцовский ядерный геном в процессе последовательных 
возвратных скрещиваний гибридов с отцовским видом; 
2) эволюционно закрепленная передача органельных 
геномов по материнской линии (Tsunewaki, 1996). Алло-
плазматические линии получены у разных видов Triticum 
(Tsunewaki, 1996), Allium cepa (Vu et al., 2011), Brassica 
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napus (Landgren et al., 1996; Shinada et al., 2006), Nicotiana 
tabacum (Farbos et al., 2001) и других растений. В зависи-
мости от ядерно-цитоплазматических комбинаций у ал-
лоплазматических линий могут происходить нарушения 
клеточного развития, связанные с высокой частотой хро-
мосомных аномалий в соматических клетках, приводящих 
к гибели клеток, подавлению роста и развития растений 
(Бадаева и др., 2006). Кроме того, у аллоплазматических 
линий отмечают задержку сроков созревания, проявление 
ЦМС, а также формирование беззародышевых или мор-
щинистых семян, изменения в морфологии семядолей 
и листьев (Jiang et al., 1993; Suzuki et al., 1995), в структуре 
и окраске цветков (Farbos et al., 2001). 

На примере аллоплазматических линий разного про-
исхождения показана ассоциированность проявления 
ЦМС с функционированием митохондриальных генов 
(Land gren et al., 1996; Shinada et al., 2006). Поскольку 
аллоплазматические линии с ЦМС рассматривают как 
одну из систем, используемых для получения гибридных 
семян (Pelletier, Budar, 2007), важным аспектом служит 
выявление механизмов восстановления их фертильности. 

Так, фертильность аллоплазматических линий восста-
навливается в результате их опыления линиями, имею-
щими тот же ядерный геном, что и аллоплазматические 
линии, но которые несут ядерные гены – восстановители 
фертильности на чужеродной цитоплазме (Shinada et al., 
2006). Например, у аллоплазматических линий мягкой 
пшеницы с цитоплазмой Triticum timopheevii восстанов-
ление фертильности (за счет развития жизнеспособной 
пыльцы) контролируется полигенной системой основных 
восьмиядерных Rf 1 – Rf 8 генов (fertility restorer), локали-
зованных в хромосомах мягкой пшеницы 1A, 7D, 1B, 2DS, 
6B, 6D, 7B, 6DS (Sinha et al., 2013), а также трех менее 
эффективных генов, локализованных в хромосомах 2А, 
4В и 6А (Ahmed et al., 2001). 

Кроме того, у генотипов пшеницы, имеющих чуже-
родную цитоплазму, происходит нарушение функциони-
рования ядерных генов scs (species cytoplasmic specific), 
ответственных за ядерно-цитоплазматическую совме-
стимость (Michalak de Jimenez et al., 2013). Гены scs, как 
и гены Rf, имеют специфические мишени в митохондриях, 
но, в отличие от генов Rf, не связаны с восстановлением 
фертильности у аллоплазматических линий, а определяют 
ядерно-цитоплазматическую совместимость за счет под-
держания необходимого уровня энергии и жизнеспособ-
ности растений (Maan, 1992). Ядерно-цитоплазматическая 
совместимость у аллоплазматических линий пшеницы 
восстанавливается под действием генов scs (Hossain et al., 
2004) или Ncc (nuclear cytoplasmic compatibility) (Asakura 
et al., 1997), которые интрогрессируются в ядерный геном 
аллоплазматических генотипов пшеницы в процессе их 
формирования из ядерного генома материнского вида 
(донора цитоплазмы). 

Аналогичный механизм восстановления фертильности 
(за счет интрогрессии генов из ядерного генома донора 
цитоплазмы) характерен для аллоплазматических ли-
ний разного происхождения: N. tabacum с цитоплазмой 
N. repanda (Gerstel et al., 1978); B. napus c цитоплазмой 
Enarthrocarpus lyratus (Janeja et al., 2003); B. juncea с ци-
топлазмой E. lyratus (Banga et al., 2003), цитоплазмой 

Erucastrum canariense (Prakash et al., 2001) и цитоплазмой 
Diplotaxis catholica (Pathania et al., 2003). 

Степень выраженности ядерно-цитоплазматического 
конфликта зависит от филогенетической отдаленности ви-
дов, сочетающих чужеродные по отношению друг к другу 
ядерные геном и цитоплазму. Например, исследование 
аллоплазматических линий мягкой пшеницы, несущих 
цитоплазму видов Aegilops и дикорастущего вида ячменя 
H. chilense, показало, что более масштабные изменения на 
уровне транскрипции и метаболизма происходят у линий 
с цитоплазмой H. chilense, таксономически более отда-
ленного от пшеницы вида, чем виды Aegilops (Crosatti 
et al., 2013). Следует отметить, что в цитируемой работе 
изученные аллоплазматические линии, независимо от 
происхождения цитоплазмы, были фертильными. 

Все рассмотренные выше примеры аллоплазматиче-
ских линий предполагают, что у них сочетаются цито-
плазма одного вида, а ядерный геном – другого, так как 
при их образовании происходила передача цитоплазмы 
по материнской линии. Между тем описаны случаи на-
рушения эволюционно закрепленного механизма насле-
дования геномов органелл (Даниленко, Давыденко, 2003), 
в том числе при гибридизации (Даниленко, Давыденко, 
2003; Bogdanova, 2007). Так, при межпопуляционных 
скрещиваниях Helianthus verticillatus выявлены случаи 
передачи хлоропластного генома (Ellis et al., 2008), а при 
межпопуляционных скрещиваниях Silene vulgaris – мито-
хондриального генома (Bentley et al., 2010) от отцовского 
генотипа. При отдаленной гибридизации пшеницы отме-
чали замену передачи мтДНК по материнской линии на 
отцовское или двуродительское наследование (Soliman et 
al., 1987; Kiang et al., 1994; Kitagawa et al., 2002; Aksyonova 
et al., 2005). 

Двуродительское наследование геномов органелл 
приводит к гетероплазмии у гибридов F1, т. е. к наличию 
в клетках гибридов более одного варианта митохондриаль-
ной (мт) или хлоропластной (хп) ДНК. При беккроссиро-
вании отцовским видом (пшеницей) ячменно-пшеничных 
гибридов H. vulgare × T. aestivum, для которых характерна 
гетероплазмия мтДНК, наблюдали изменчивость не толь-
ко ядерного, но и митохондриального генома. При этом 
характер изменчивости мтДНК у формирующихся алло-
плазматических линий (H. vulgare)-T. aestivum ассоции-
рован или с восстановлением фертильности, или с закре-
плением стерильности (Aksyonova et al., 2005; Трубачеева 
и др., 2009, 2012). Так, при восстановлении фертильности 
аллоплазматических линий (H. vulgare)-T. aestivum про-
исходит увеличение числа копий мтДНК пшеничного 
(отцовского) типа, а при закреплении стерильности пре-
обладают копии материнского (ячменного) типа. Такую 
же закономерность наблюдали и при образовании алло-
плазматических линий пшеницы, несущих цитоплазму 
определенных видов Aegilops (Tsukamoto et al., 2000; 
Hattori et al., 2002). Установлено, что дифференциальная 
амплификация копий мтДНК у аллоплазматических линий 
пшеницы находится под контролем ядерно-цитоплазмати-
ческих взаимодействий и зависит от материнского вида –  
источника цитоплазмы (Hattori et al., 2002). 

Состояние гетероплазмии отмечено у аллоплазмати-
ческих линий (H. vulgare)-T. aestivum и (H. marinum ssp. 
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gussoneanum)-T. aestivum и по определенным последо-
вательностям хпДНК, что также можно объяснить дву-
родительской передачей этих последовательностей при 
скрещиваниях видов ячменя H. vulgare и H. marinum ssp. 
gussoneanum с мягкой пшеницей (Трубачеева и др., 2012; 
Першина и др., 2014). 

Таким образом, приведенные данные указывают на то, 
что аллоплазматические линии не являются результатом 
простого сочетания ядерного генома одного вида, а цито-
плазмы – другого. В процессе становления аллоплазма-
тических линий происходит ядерно-цитоплазматическая 
коадаптация, связанная со структурно-функциональной 
изменчивостью ядерного и органельных геномов, которая 
может обеспечить восстановление фертильности и под-
держание жизнеспособности этих линий. 
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