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Alien introgressions and 
chromosomal rearrangements 
do not affect the activity of 
gliadin-coding genes in hybrid 
lines of Triticum aestivum L. ×  
Aegilops columnaris Zhuk.
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A.A. Yankovskaya, E.D. Badaeva

Vavilov Institute of General Genetics, RAS, Moscow, Russia

Using chromosome C-banding and electrophore-
sis of grain storage proteins, gliadins, 17 Triticum 
aestivum-Aegilops columnaris lines with substitu-
tions of chromosomes of homoeologous groups 1 
and 6 were examined. Based on their high polymor-
phism, gliadins were used to identify alien genetic 
material. For all of the lines examined, electropho-
retic analysis of gliadin spectra confirmed substitu-
tion of wheat chromosomes 6A, 6D or 1D for the 
homoeologous Aegilops chromosomes of genomes 
Uс or Xс. The substitution manifested in the disap-
pearance of the products of gliadin-coding genes 
on chromosomes 6A, 6D or 1D with the simultane-
ous appearance of the products of genes localized 
on alien chromosomes of genomes Uс or Xс. Thus, 
Aegilops chromosomes were shown to be function-
ally active in the alien wheat genome. The absence 
of alien genes expression in the lines carrying a 
long arm deletion in chromosome 6Xc suggested 
that the gliadin-coding locus moved from the short 
chromosome arm (its characteristic position in 
all known wheat species) to the long one. This is 
probably associated with a large species-specific 
pericentric inversion. In spite of losing a part of its 
long arm and combination with a non-homologous 
chromosome of a different genome (4BL), chromo-
some 1D was fully functioning. For Aegilops, the 
block type of gliadin components inheritance was 
shown, indicating similarity in the structural organi-
zation of gliadin-coding loci in these genera. Based 
on determining genetic control of various polypep
tides in the electrophoretic aegilops spectrum, 
markers to identify Ae. columnaris chromosomes 
1Xс, 6Xс and 6Uс were constructed.

Key words: electrophoresis of gliadin seed storage 
proteins; gliadins; C-banding; substitution; translo-
cation; Aegilops columnaris; wheat; introgression.

Вид дикорастущей пшеницы Aegilops columnaris Zhuk. представляет 
собой потенциальный источник новых генов, важных для улучшения 
хозяйственно ценных признаков пшеницы. До настоящего времени 
он не использовался в селекционных программах. В работе методами 
С-окрашивания хромосом и электрофореза запасных белков зерна 
мягкой пшеницы – глиадинов – проанализированы 17 линий Triticum 
aestivum L. × Aegilops columnaris Zhuk. с замещениями по хромосомам 
1-й и 6-й гомеологических групп. Глиадин за счет высокого полимор
физма позволил идентифицировать чужеродный генетический мате
риал. Для всех исследованных линий анализ электрофоретических 
спектров глиадина подтвердил замещение хромосом 6А, 6D или 1D 
мягкой пшеницы на гомеологические хромосомы эгилопса Ae. colum­
naris Zhuk., относящиеся к Uс или Xс-геномам. Замещение проявлялось 
в исчезновении продуктов экспрессии глиадинкодирующих генов на 
хромосомах 6А, 6D или 1D с одновременным появлением продуктов 
экспрессии генов, локализованных на чужеродных для пшеницы хро
мосомах Uс или Xс-геномов. Таким образом, показана функциональная 
активность эгилопсных хромосом в чужеродном для них пшеничном 
геноме. Отсутствие экспрессии чужеродных глиадинкодирующих 
генов у линий с делецией длинного плеча хромосомы 6Хс позволило 
выдвинуть гипотезу о перемещении глиадинкодирующего локуса из 
короткого плеча (что характерно для всех известных видов пшеницы) 
в длинное. Перемещение глиадинкодирующего локуса, вероятно, свя- 
зано с крупной видоспецифической перицентрической инверсией – 
цитогенетический анализ показал существенные различия ортоло-
гичных хромосом 6-й группы Х-генома по морфологии. В то же время 
хромосома 1D, независимо от потери части длинного плеча и объеди-
нения с негомологичной хромосомой другого генома (4ВL), полноцен- 
но функционирует. Для эгилопса показан «блочный» характер наследо
вания компонентов глиадина, что свидетельствует о сходстве органи
зационной структуры глиадинкодирующих локусов у представителей 
этих родов. Определение генетического контроля разных полипепти
дов электрофоретического спектра эгилопса позволило разработать 
маркеры для идентификации хромосом 1Xс, 6Xс и 6Uс Ae. columnaris.

Ключевые слова: электрофорез запасных белков; глиадины; дифферен
циальное окрашивание; замещения; транслокации; Aegilops columnaris; 
пшеница; интрогрессия.
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Для улучшения мягкой пшеницы в селекционных 
программах в качестве доноров хозяйственно цен-
ных признаков привлекают дикорастущие родствен-

ные виды, в частности представителей рода Aegilops L. Из 
разных видов этого рода в геном мягкой пшеницы было 
интродуцировано большое количество генов, особенно 
генов устойчивости к болезням, засухе и другим стрес-
совым факторам (Damania et al., 1992; Friebe et al., 1996; 
Monneveux et al., 2000; Schneider et al., 2008; McIntosh 
et al., 2013; Molnár-Láng et al., 2014, 2015). Кроме того, 
виды Aegilops могут быть использованы для улучшения 
качества зерна (Garg et al., 2008, 2016; Tiwari et al., 2010; 
Rawat et al., 2011; Rakszegi et al., 2017).

За последние десятилетия создан полный или почти 
полный ряд пшенично-эгилопсных дополненных или 
замещенных линий для более чем 10  видов эгилопсов 
(Schneider et al., 2008; Molnár-Láng et al., 2015). Однако 
вплоть до недавнего времени не удавалось получить линий 
пшеницы с интрогрессией от Aegilops columnaris Zhuk., 
тетраплоидного вида с геномной формулой UсXс (Dvořák, 
1998; Badaeva et al., 2004). Ae. columnaris обладает рядом 
ценных для селекции признаков, в частности засухоус
тойчивостью и устойчивостью ко многим заболеваниям 
(Gill et al., 1985; Warham et al., 1986; Damania et al., 1992). 
Недавно коллективом лаборатории генетики и цитологии 
НИИ сельского хозяйства Юго-Востока (г. Саратов) был 
создан набор линий T. aestivum × Ae. columnaris. Ранее при 
анализе 84 линий методом дифференциального окраши-
вания хромосом нами установлено, что гибриды разли-
чаются по спектрам интрогрессии (Шишкина и др., 2017; 
Badaeva et al., 2018). Среди изученного материала при-
сутствовали линии, содержащие замещения и/или допол-
нения по хромосомам 1-й и 6-й гомеологических групп.

Показано, что у злаков на коротких плечах хромосом 
1-й и 6-й  гомеологических групп локализованы гены, 
кодирующие запасные белки зерна – глиадины (Shepherd, 
1968; Kasarda et al., 1976; Singh, Shepherd, 1988). Электро-
форетические  (ЭФ) спектры глиадинов представляют 
собой высокополиморфную систему, которая контроли-
руется множественными аллелями шести несцепленных 
глиадинкодирующих (ГК) локусов: Gli-A1, Gli-B1, Gli-D1, 
Gli-A2, Gli-B2, Gli-D2. Каждый ГК локус представляет 
собой кластер тесно сцепленных генов, поэтому на элект
рофореграмме полипептиды, контролируемые этими кла- 
стерами, выглядят как блоки компонентов, которые насле-
дуются как единый менделевский признак. Множествен-
ный аллелизм ГК локусов позволяет не только надежно 
идентифицировать сорта пшеницы, но и определять их 
внутреннюю структуру  – состав биотипов/гаплотипов. 
Поэтому метод ЭФ анализа запасных белков зерна широко 
используется в генетических исследованиях пшеницы для 
паспортизации сортов, выявления структуры популяций, 
при исследовании биоразнообразия, картировании генов 
и решении многих других задач.

Генетика глиадинов изучена достаточно подробно, и 
для многих сортов российской и зарубежной селекции 
определены аллели ГК локусов (Novoselskaya-Dragovich, 
2015). В то же время генетический контроль глиадинов у 
представителей рода Aegilops, в том числе Ae. columnaris, 
практически не исследован. В связи с этим анализ пше

нично-Ae. columnaris линий с интрогрессией хромосом 1-й  
и 6-й групп позволит не только выделить аллели ГК ло-
кусов, контролируемые хромосомами эгилопса, но и раз- 
работать маркеры для идентификации генетического 
материала Ae. columnaris, а также оценить эффект интро
грессии разных хромосом эгилопса на экспрессию генов 
пшеницы. 

Цель работы – уточнение структуры геномов интрогрес-
сивных линий и анализ экспрессии чужеродных генов в 
геноме пшеницы методом ЭФ анализа запасных белков.

Материал и методы
Для работы были отобраны 17 пшенично-Ae. columnaris 
интрогрессивных линий с замещением хромосом 1-й и 
6-й гомеологических групп (см. таблицу). Материнскими 
формами послужили сорта пшеницы (2n = 42) Добрыня и 
Л-503, содержащие пшенично-пырейную транслокацию 
T7DL-7Ai, а также сорт Саратовская 68 со стандартным 
набором пшеничных хромосом (Badaeva et al., 2018). 
Отцовским компонентом выступала линия К-1193 Ae. co-
lumnaris (2n = 28).

Экстракцию глиадинов, электрофорез в полиакрил
амидном геле проводили согласно принятым методикам 
(Упелниек и др., 2013). Аллели глиадинкодирующих 
локусов классифицировали в соответствии с каталогом 
(Metakovsky, Novoselskaya, 1991).

Дифференциальное окрашивание хромосом (С-бэндинг) 
выполняли по методике (Badaeva et al., 1994). Хромосомы 
пшеницы классифицировали в соответствии с генетиче-
ской номенклатурой (Gill et al., 1991), при классификации 
хромосом Ae. columnaris использовали номенклатуру, раз-
работанную в нашей лаборатории (Badaeva et al., 2018). 

Результаты
Анализ ЭФ спектров глиадина позволил определить ал-
лели ГК локусов у всех исследованных интрогрессивных 
линий и родительских сортов мягкой пшеницы. Показа-
но, что из двух установленных ранее гаплотипов сортов 
Добрыня и Л-503 (Novoselskaya-Dragovich et al., 2003) 
гибриды унаследовали аллели только одного из них (см. 
таблицу). ЭФ  спектры линий соответствуют спектрам 
родительских сортов. Например, линия 1794/1 унаследо-
вала от сорта Саратовская 68 аллели Gli-A1m и Gli-B2d, 
а от сорта Добрыня – Gli-B1e, Gli-D1a, Gli-A2s. Только у 
линии 2304/1 выявлен аллель Gli-A1f, не характерный для 
родительского сорта пшеницы. Вероятно, он привнесен 
в нее в результате случайного переопыления. Все иссле-
дованные зерновки родительской линии Ae.  columnaris 
К-1193 характеризуются одинаковыми электрофорети-
ческими спектрами.

Линии 1721/1, 1776/1, 1777/4, 2307/1W, 2307/1w, 2308/5, 
1777/1 (см. таблицу) получены из одной комбинации 
скрещивания (сорт Добрыня × К-1193). Их кариотипы 
характеризуются моносомным или дисомным замещени-
ем хромосомы 6А пшеницы на хромосомы 6Uс или 6Хс 
эгилопса (рис. 1, б, в). Согласно цитологическим данным, 
у линий 1721/1, 1776/1, 1777/4 и 2307/1w отсутствуют 
хромосомы 4В и  1D, вместо которых появляется пара 
крупных акроцентрических хромосом (см. рис. 1, б). По 
результатам С-бэндинга и гибридизации in situ с pSc119.2 
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Интрогрессии и перестройки хромосом не влияют  
на активность глиадиновых генов в линиях гибридов

Цитологическая и генетическая характеристика пшенично-эгилопсных (T. aestivum–Ae. columnaris) интрогрессивных линий  
и родительских сортов пшеницы

№ 
п/п

Сорт/линия 2n Цитологическая  
характеристика

Генетическая 
характеристика

Аллели глиадинкодирующих 
локусов Gli-

Биотип/ 
замещение 
хромосом

A1 B1 D1 A2 B2 D2

1 Добрыня 42 T7DL-7Ai Сорт состоит из двух 
биотипов,  
Gli-B2q/Gli-B2s 

i e a s q e 1-й биотип

i e a s s e 2-й биотип

2 Л-503 42 T7DL-7Ai Сорт состоит из двух 
биотипов,  
Gli-A1i/Gli-A1m

i e a q qx e 1-й биотип

m e a q qx e 2-й биотип

3 Саратовская 68 42 – Мономорфный сорт m e f o d e

4 1721/1 40 Дисомное замещение 6A(6Uc). 
Терминальная делеция 1BL.  
6A и 1D отсутствуют;  
дисомик T4BL-1D и T7DL-7Ai

1D функционирует; 
6А отсутствует, 
экспрессируется 6Uc

i e a 6Uс s e 6A(6Uс)

5 1776/1 40 То же То же i e a 6Uс s e 6A(6Uс)

6 1777/4 40 » » i e a 6Uс s e 6A(6Uс)

7 2307/1W 40 » » i e a 6Uс s e 6A(6Uс)

8 2307/1w 43 Дисомное дополнение 6Uc;  
4B+1D/ T4BL-1D или 4B(T4B-1D). 
T7DL-7Ai

» i e a s + 6Uс s e 6A + 6Uс

9 2308/5 40 » 1D функционирует; 
6А отсутствует, 
экспрессируется 6Uc 
(в одной дозе)

i e a 6Uс s e 6A(6Uс)

10 1777/1 42 Двойное дисомное замещение 
5D(5Xc) 6A(6Xc).  
Терминальная делеция 1BL; 
расщепляется по хр. 7B  
и 7D/ Т7DL-7Ai

6А отсутствует, 
экспрессия есть 6Uc

m e a s s 6Xс 6A(6Xс)

11 1813 42 Дисомное замещение 6D (6Uc); 
T7DL-7Ai

6D – экспрессии нет, 
появляются 
компоненты 6Uc

i e a q s 6Uс 6D(6Uс)

12 2054/3 42 То же 6D – экспрессии нет, 
появляются 
компоненты 6Uc

i e a q s 6Uс 6D(6Uс)

13 2015/2 42 Моносомное замещение 6D/ 6Uc. 
T7DL-7Ai

6D – экспрессии нет, 
экспрессируется 6Uc

i e a q q 6Uс 6D(6Uс)

14 2306/3 42 То же То же i e a q q + s 6Uс 6D(6Uс)

15 2310/1 42 Моносомное замещение 6D/ 6Uc, 
1DL-терминальная транслокация. 
T7DL-7Ai

» i e a q q 6Uс 6D(6Uс)

16 2304/1 42 Двойное дисомное замещение 
5D(5Xc) 6В(6Xc). T7DL-7Ai

6D – экспрессии нет, 
экспрессируется 6Хc

f e a q q 6Xс 6D(6Xс)

17 2033/1 40 Гибрид; расщепляется 6D/6Ai- 2 + 
5D/5X+?tel6XcS + 3DL  
с терминальной транслокацией, 
6D отсутствует

То же i e a s s – –

18 2034/3-1 42 6D отсутствует. 6Xc имеет 
крупную терминальную делецию 
в длинном плече

» m + i 
(4 : 1)

e a s s 6Xс 6D(6Xс)
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del 1BL

del 1BL

T6DS.6DL-?

T1DS.1DL-4BL

T7DL-7AeL

T7DL-7AeL

T7DL-7AeL

T7DL-7AeL
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T6XcS:7UcS

A

а
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б
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A

1 12 23 34 45 56 67 7

B

B

D

D

Ae

Ae

Окончание таблицы

№ 
п/п

Сорт/линия 2n Цитологическая  
характеристика

Генетическая 
характеристика

Аллели глиадинкодирующих 
локусов Gli-

Биотип/ 
замещение 
хромосом

A1 B1 D1 A2 B2 D2

19 1930 42 Дисомное замещение 1D(1Xc). 
Нулли-6A, тетра-6D; одна пара 6D 
имеет терминальную транслока-
цию в длинном плече. T7DL-7Ai

1D и 6А – экспрессии 
нет, экспрессируется 
1Хc, тетра 6D

i e 1Xс – q e 1D(1Xс)

20 1794/1 42 6D замещена T7UcS : 6XcS;  
T7DL-7Ai

6D и 6Хc – экспрессии 
нет

m e a s s – –

Примечание. 2n – число хромосом. Глиадинкодирующие локусы Gli-A1, Gli-B1, Gli-D1, Gli-A2, Gli-B2, Gli-D2 контролируются хромосомами 1А, 1В, 1D, 6А, 
6В и 6D соответственно.

Рис. 1. Кариотипы интрогрессивных линий пшеница-Ae. columnaris, использованных в работе: а – 1930; б – 2308; в – 1771/1; 
г – 1794/1.
A, B, D – геномы мягкой пшеницы, Ae – геном эгилопса; 1–7 – гомеологические группы. Номера чужеродных хромосом приведены 
внизу рисунка. Стрелками обозначены хромосомные перестройки. 
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и pAs1 ДНК-зондами, данная хромосома образовалась 
вследствие транслокации короткого и большей части 
длинного плеча 1D на длинное плечо 4В с точкой разры
ва в перицентромерном районе 4В и дистальном участ
ке 1DL (Badaeva et al., 2018).

Все четыре перечисленные линии имеют идентичные 
ЭФ спектры глиадина, кодируемые одинаковым набором 

аллелей ГК локусов (см. таблицу). Компоненты глиадина, 
контролируемые хромосомой 6А, отсутствуют, но в спек-
тре появляются полипептиды, ЭФ подвижность которых 
соответствует подвижности ряда компонентов эгилопса 
(рис. 2, б). Это подтверждает наличие замещения хромосо-
мы 6А пшеницы на хромосому эгилопса и демонстрирует 
экспрессию его генов.
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Рис. 2. Электрофоретические спектры глиадина интрогрессивных линий с перестройками хромосом 1-й и 6-й гомеологи-
ческих групп. 
К-1193 – родительская линия Ae.  columnaris. Схемы  – блоки компонентов глиадина, контролируемые хромосомами пшеницы и 
эгилопса. Цифры – отдельные компоненты, входящие в блоки. Линии с замещением: a – 6A(6Uс); б – 6D(6Uс); в – 6A(6Xс); г – 6D(6Xс); 
д – линия, у которой отсутствуют компоненты, кодируемых хромосомами 6D, 6Uс и 6Xс, стрелки указывают компоненты, кодируе-
мые хромосомами 6A и 6B; е – 1D(1Xс), нулли-6А тетра-6D, стрелки слева указывают на отсутствие компонентов 1D, стрелки справа 
указывают на компоненты с увеличенной интенсивностью окраски, кодируемые тетра 6D, звездочки – отсутствие компонентов, 
кодируемых 6А  хромосомой; ж  – генетический контроль полипептидов глиадина Ae.  columnaris, схематически показаны блоки 
компонентов глиадина, контролируемые 1-й и 6-й гомеологическими группами хромосом эгилопса (справа) и пшеницы (слева).
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Все полипептиды глиадина, контролируемые хромосо-
мой 1D, выявлены в ЭФ спектрах всех четырех линий, сле-
довательно, в транслоцированную часть хромосомы 1D 
входит и ГК локус. ГК гены на хромосомах 1А, 1В, 6В 
и 6D экспрессируются в полном объеме, как у родитель-
ского сорта пшеницы Добрыня (см. рис. 2, б).

В кариотипе линии 2307/1W, в отличие от остальных 
линий этой группы, идентифицировано дисомное допол-
нение хромосомы 6Uс. В ее ЭФ спектре есть компоненты, 
кодируемые как 6А, так и 6Uс хромосомой (см. рис. 2, б). 
Линии с замещением 6A(6Uс) и с дисомным дополнением 
6Uс обладали одинаковыми блоками ЭФ компонентов, что 
свидетельствует об участии в интрогрессии одной и той 
же хромосомы эгилопса – 6Uс.

В ЭФ спектре линии 1777/1 присутствует блок компо-
нентов глиадина, контролируемый аллелем Gli-A1m, кото-
рый мог попасть в линию только от сорта Саратовская 68. 
По данным цитогенетического анализа, линия 1777/1 не-
сет замещение по двум хромосомам эгилопса – 5Xс и 6Xс 
(см. рис. 1, в), не характерное для остальных линий этой 
группы (Badaeva et al., 2018). На основании приведенных 
фактов можно предположить, что при создании или ре-
продукции линии 1777/1 произошло случайное переопы
ление сортом Саратовская  68. Цитологически в линии  
идентифицировано замещение 6А(6Хс), что подтверж
дают и данные ЭФ анализа (см. рис. 2, в). 

Вторая серия линий (см. таблицу, порядковые номе-
ра 11–16) получена при участии сорта мягкой пшеницы 
Л-503. Аллельный состав ГК  локусов у этих линий в 
основном соответствует первому биотипу родительского 
сорта, за исключением линий 1813 и 2054/3, у которых 
вместо аллеля Gli-B2q появляется аллель Gli-Bs, харак
терный для сорта Добрыня, а также линии 2304/1 с ал
лелем Gli-A1f. В кариотипах линий рассматриваемой 
серии отсутствует хромосома 6D, которую замещает хро
мосома 6Uс или, в единственном случае, 6Хс. Наличие 
этих замещений подтверждается ЭФ анализом. У линий 
1813, 2054/3, 2306/3 и 2310/1 наблюдается исчезновение 
компонентов, кодируемых хромосомой 6D, и появление 
группы компонентов, соответствующих по подвижности 
компонентам родительской линии эгилопса (см. рис. 2, a). 
Единственная линия с замещением 6D хромосомы пше-
ницы на 6Хс хромосому эгилопса – 2304/1, обладала уни
кальным составом компонентов глиадина, контролиру
емых эгилопсной хромосомой. Это подтверждает, что в 

замещении участвовала хромосома из другого генома 
эгилопса – 6Xс (см. рис. 2, г).

Следующие две линии – 2033/1 и 2034/3-1 – получены 
от скрещиваний, в которых участвовали сорта Добрыня 
и Саратовская 68. Аллельный состав ГК локусов у этих 
линий в целом соответствует родительскому. У линии 
2034/3-1 наблюдается расщепление по локусу Gli-A1 (см. 
таблицу). В кариотипе обеих линий отсутствовали хро-
мосомы 6D, замещенные делеционными производными 
хромосомы 6Хс. Так, у линии 2033/1 хромосома 6Хс была 
представлена телосомиком короткого плеча (рис. 3), а у 
линии  2034/3-1 она имела терминальную делецию, за-
трагивающую приблизительно половину длинного плеча. 
На ЭФ спектрах обеих линий отсутствуют компоненты, 
контролируемые хромосомой 6D. Замещение их компо-
нентами, аналогичными обнаруженным в линии 2304/1 и 
кодируемыми хромосомой 6Хс эгилопса, показано только 
в линии 2034/3-1 (см. рис. 2, г). В ЭФ спектре линии 2033/1 
компонентов, кодируемых хромосомой  6Хс, не обнару
жено (см. рис. 2, д). 

Замещение по хромосомам 1-й гомеологической груп-
пы – 1D(1Xс) обнаружено только у линии 1930 (Badaeva 
et al., 2018). Она ведет происхождение от сорта Л-503 и, 
следовательно, относится ко второй группе линий. По дан-
ным цитогенетического анализа в кариотипе линии 1930 
отсутствуют хромосомы 1D и 6А (см. таблицу, рис. 1, a). 
Это подтверждают и данные ЭФ  анализа: в спектре 
глиадинов нет компонентов, контролируемых хромосо-
мой 1D, но присутствуют компоненты, которые по своей 
подвижности соответствуют компонентам эгилопса (см. 
рис. 2, е). Полипептиды, контролируемые хромосомами 
1А и 1В пшеницы, соответствуют спектру родительского 
сорта. Отсутствие хромосом 6А компенсируется допол-
нительной парой хромосом 6D, одна из которых несет 
неидентифицируемую терминальную транслокацию в 
длинном плече, не затрагивающую ГК локус, гены кото-
рого экспрессируются. Это проявляется в явном усилении 
интенсивности окраски компонентов, контролируемых 
хромосомой 6D (см. рис. 2, е), что означает кратное уве-
личение дозы генов, а следовательно, экспрессии генов 
на всех четырех хромосомах 6D. Компонентов, за которые 
ответственна хромосома 6А, на электрофореграмме нет.

Линия 1794/1 – производная не только сорта Добрыня, 
но и Саратовская 68, поэтому у нее есть аллель Gli-A1m. 
В кариотипе линии 1794/1 хромосома 6D замещена парой 
транслоцированных хромосом T7UсS:6ХсS (см. рис. 1, г 
и рис.  3). Отсутствие хромосомы  6D подтверждается 
и электрофоретически (см. рис.  2,  д). В то же время в 
ЭФ спектре не обнаружены компоненты глиадина, кон-
тролируемые хромосомой 6Xс эгилопса. 

Обсуждение
Перед использованием в селекции интрогрессивных ли
ний, получаемых методом отдаленной гибридизации, не- 
обходимо проверить их на наличие чужеродного генетиче-
ского материала, а также охарактеризовать этот генетиче-
ский материал (Friebe et al., 1996; Molnár-Láng et al., 2014). 
С помощью цитологических подходов (дифференциаль-
ная окраска хромосом или гибридизация in situ) можно 
выявить замещенные/дополненные линии и классифи-

1Xc

1930 2033/1 2304/1 2310/1Ae Ae1794/1 2034/3-1 2015/2Ae

6Xc 6Uc

Рис. 3. Сравнение хромосом 1Хс, 6Uс и 6Хс Ae. columnaris, выявленных 
в интрогрессивных линиях, с хромосомами родительского образца 
К-1193 (Ае).
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цировать их. Однако эти методы достаточно трудоемки 
и непригодны для массового анализа. Внедрение наряду 
с цитологическим анализом молекулярно-генетических 
маркеров для характеристики интрогрессивных линий 
расширяет возможности точной идентификации чуже-
родного материала, удешевляет и упрощает проведение 
исследований, а также позволяет оценить эффект интро-
грессии чужеродных хромосом на экспрессию генов.

Для всех исследованных линий ЭФ  анализ спектров 
глиадина подтвердил замещение хромосом 6А, 6D или 1D 
пшеницы гомеологичными хромосомами эгилопса, отно-
сящимися к Uс или Xс-геномам. Замещение проявлялось 
исчезновением продуктов экспрессии ГК генов хромосом 
6А, 6D или 1D с одновременным появлением продуктов 
экспрессии генов, локализованных на соответствующих 
чужеродных хромосомах. Сравнение ЭФ спектров линий 
с разными генофондами пшеницы, несущими идентичные 
хромосомы эгилопса, показало, что ни ЭФ подвижность, 
ни интенсивность компонентов, входящих в состав блоков 
глиадина чужеродных хромосом, не меняются, т. е. не зави-
сят от генотипа линии. Это дает возможность использовать 
данные маркеры для идентификации отдельных хромосом 
Ae. columnaris в генетических и селекционных линиях.

Появление в ЭФ спектрах интрогрессивных линий по-
липептидов, контролируемых эгилопсной хромосомой, 
свидетельствует об экспрессии генов этой хромосомы и 
ее функциональной активности в составе чужеродного 
для нее пшеничного генома. В свою очередь, чужеродная 
хромосома не влияет на работу Gli-генов пшеницы, экс-
прессирующихся в полном объеме, что подтверждается 
одинаковыми глиадиновыми спектрами у гибридов и ро-
дительских сортов. Такое «добрососедство» пшеничного 
и чужеродного генетического материала в одном ядре 
может рассматриваться как относительная филогенети-
ческая близость этих видов (или части их генетического 
материала), которая определяется сетчатой эволюцией, в 
целом характерной для трибы Triticeae.

Однако не все замещения, включавшие хромосомы 
6-й гомеологической группы эгилопса, приводили к по-
явлению «новых» компонентов глиадина в ЭФ спектрах 
гибридов. Так, при анализе линий, содержащих короткое 
плечо хромосомы  6Хс эгилопса в виде транслокации 
(1794/1) или телоцентрика (2033/1), не было выявлено ком- 
понентов глиадина, присутствующих у линий с замеще-
ниями полной 6Хс хромосомы. Известно, что ГК гены у 
пшениц локализованы в терминальной части короткого 
плеча хромосом 1-й и 6-й гомеологических групп (Singh, 
Shepherd, 1988). Тем не менее у обеих этих линий ГК гены 
не экспрессируются, несмотря на то что короткое плечо 
хромосомы структурно не перестроено. С другой стороны, 
в ЭФ спектре линии 2034/3-1 с крупной терминальной 
делецией длинного плеча 6Xс присутствовали все компо
ненты глиадина, контролируемые данной эгилопсной хро
мосомой. На основании этих фактов можно заключить,  
что гены, контролирующие синтез глиадинов, локализо-
ваны в проксимальной половине длинного плеча хромо-
сомы 6Хс Ae. columnaris. Возможно, перенос ГК локуса 
из короткого в длинное плечо хромосомы 6Хс связан с 
крупной видоспецифической перицентрической инвер-
сией, сопровождавшей дивергенцию Ae.  columnaris и 

филогенетически близкого к нему вида Ae.  triaristata. 
В  пользу этого предположения говорят и результаты 
цитогенетического анализа, выявившего существенные 
различия ортологичных хромосом 6-й группы Х-генома 
этих видов по морфологии (Badaeva et al., 2004).

У линии 1930 цитологическими методами выявлено 
четыре копии хромосомы 6D (тетра-6D), причем у одной 
пары обнаружена терминальная транслокация в длинном 
плече. Усиление интенсивности ЭФ компонентов, контро-
лируемых 6D хромосомой, свидетельствует о том, что в 
линии 1930 экспрессируются все локусы тетра-6D. Неза-
висимость экспрессии глиадиновых генов от наличия хро-
мосомных перестроек можно наблюдать и на других лини-
ях. В частности, у всех шести интрогрессивных линий, в 
которых большая часть хромосомы 1D, включая короткое 
плечо, транслоцирована на длинное плечо хромосомы 4В, 
ГК гены хромосомы 1D экспрессируются в полном объеме. 
Это свидетельствует о функционировании хромосомы 1D 
независимо от потери части длинного плеча и соединения 
с негомологичной хромосомой другого генома  (4ВL).

В изученной нами выборке образцов интрогрессии 
хромосом 6-й гомеологической группы встречались значи-
тельно чаще, чем 1-й: лишь в одной из 18 линий выявлено 
замещение 1D(1Xс). Отсутствие замещений с участием 
хромосомы 1Uс может быть обусловлено ее низкой ком-
пенсаторной способностью, поскольку у родительского 
образца К-1193 Ae.  columnaris данная хромосома была 
перестроена в результате крупной транслокации. В связи 
с отсутствием образцов, несущих замещения или транс-
локации по хромосоме 1Uс, мы смогли идентифицировать 
блоки ЭФ компонентов глиадина, контролируемые только 
хромосомами 1Хс, 6Uс и 6Хс эгилопса. Компоненты спек-
тра, генетический контроль которых остался неопределен-
ным, мы гипотетически отнесли к полипептидам, контро-
лируемым хромосомой 1Uс (см. рис. 2, ж). Полученные 
данные могут быть использованы в дальнейшей работе 
для мониторинга селекционного материала на наличие 
этих хромосом.

Анализ ЭФ спектров двух видов, относящихся к разным 
родам – Aegilops и Triticum, позволил сделать заключение, 
что не существует отдельных видоспецифичных ЭФ ком-
понентов. В то же время можно выделить специфические 
группы компонентов, которые наследуются в виде блоков, 
контролируемых кластерами сцепленных генов. Блоки 
компонентов различаются своей структурой, своим «ри
сунком». Именно эти различия и позволяют оценивать 
внутривидовое, а также межвидовое разнообразие. Блоч
ный характер наследования компонентов глиадина у 
эгилопса свидетельствует о сходстве организационной 
структуры ГК локусов у представителей этих родов.
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