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Аннотация. Изучено влияние хромосом 1A и 1D T. aestivum L. на фертильность рекомбинантных аллолиний 
мягкой пшеницы одного происхождения, имеющих цитоплазму ячменя H. vulgare L. и разный уровень цито­
ядерной совместимости. Аллолиния Л-56 включает преимущественно полностью стерильные (ПС) и частич­
но стерильные (ЧС) растения; аллолиния Л-57 – частично фертильные (ЧФ) растения, а линия Л-58 – фер­
тильные (Ф) растения. Результаты анализа морфобиологических признаков и окраски пыльцы указывают на 
проявление полной или частичной мужской стерильности у растений аллолиний Л-56 и Л-57. Для разделе­
ния генотипов с цитоядерной коадаптацией и генотипов, у которых цитоядерная совместимость нарушена, 
выполнен ПЦР-анализ 18S/5S митохондриального (мт) повтора. Показано, что ПС, ЧС, ЧФ и часть Ф растений 
характеризуются гетероплазмией (наличием копий мтДНК ячменя и пшеницы), что ассоциировано с нару­
шением цитоядерной совместимости. У основной части фертильных растений выявлена гомоплазмия (гм) 
пшеничного типа, что ассоциировано с цитоядерной коадаптацией. Растения аллолиний, использованные 
в качестве материнских генотипов, были скрещены с пшенично-ржаными замещенными линиями 1R(1A) и 
1R(1D). В F1 все растения комбинаций ЧФ×1R(1A) и ЧФ×1R(1D) были фертильными, а в F2 наблюдали расще­
пление, близкое к 3 (фертильные) : 1 (стерильные). Эти результаты впервые показали, что в хромосомах 1A 
и 1D локализовано по одному доминантному гену Rf, контролирующему восстановление мужской фертиль­
ности мягкой пшеницы, несущей цитоплазму H. vulgare. Все растения F1 комбинаций ПС×1R(1A), ПС×1R(1D), 
ЧС×1R(1A), ЧС×1R(1D) стерильные, что указывает на то, что одной дозы генов, локализованных в хромосомах 
пшеницы 1A или 1D, недостаточно для восстановления мужской фертильности у ПС и ЧС растений. Все расте­
ния гибридных комбинаций Фгм×1R(1A) и Фгм×1R(1D) и в F1 и в F2 были фертильными, т. е. у аллолиний с цито­
ядерной коадаптацией нет зависимости проявления фертильности от влияния хромосом пшеницы 1A и 1D.
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Abstract. The effect of T. aestivum L. chromosomes 1A and 1D on fertility of recombinant bread wheat allolines of 
the same origin carrying the cytoplasm of barley H. vulgare L. and different levels of cytonuclear compatibility was 
studied. Alloline L-56 included mainly fully sterile (FS) and partially sterile (PS) plants, alloline L-57 included par­
tially fertile (PF) plants and line L-58 included fertile (F) ones. Analysis of morphobiological traits and pollen paint­
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ing indicated complete or partial male sterility in plants of allolines L-56 and L-57. To differentiate genotypes with  
cytonuclear coadaptation and genotypes with cytonuclear incompatibility, PCR analysis of the 18S/5S mitochon­
drial (mt) repeat was performed. Heteroplasmy (simultaneous presence of barley and wheat mtDNA copies) was 
found in FS, PS, PF and some F plants, which was associated with a violation of cytonuclear compatibility. Wheat-
type homoplasmy (hm) was detected in the majority of the fertile plants, which was associated with cytonuclear 
coadaptation. The allolines used as maternal genotypes were crossed with wheat-rye substitution lines 1R(1A) and 
1R(1D). In F1, all plants of PF×1R(1A) and PF×1R(1D) combinations were fertile, and in F2, a segregation close to 
3 (fertile) : 1 (sterile) was observed. These results showed for the first time that chromosomes 1A and 1D carry one 
dominant Rf gene, which controls the restoration of male fertility of bread wheat carrying the cytoplasm of H. vul-
gare. All plants of F1 combinations FS×1R(1A), FS×1R(1D), PS×1R(1A), PS×1R(1D) were sterile, which indicates that 
a single dose of genes localized on wheat chromosomes 1A or 1D is not enough to restore male fertility in FS and 
PS plants. All plants of hybrid combinations F(hm)×1R(1A) and F(hm)×1R(1D) in both F1 and F2 were fertile, that is, 
fertility of allolines with cytonuclear coadaptation does not depend on wheat chromosomes 1A and 1D.
Key words: allolines (H. vulgare)-T. aestivum; chromosomes 1A and 1D; mtDNA; violation of cytonuclear com­
patibility; cytonuclear coadaptation; Rf genes.
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Введение
Аллоплазматические линии (аллолинии) образуются в 
результате повторяющихся скрещиваний отдаленных ги-
бридов F1 с пыльцевым родителем и сочетают цитоплазму 
материнского вида с ядерным геномом отцовского гено-
типа (Tsunewaki, 1996). Замещение цитоплазмы приво-
дит к нарушениям регуляции ядерно-митохондриальных 
и ядерно-хлоропластных взаимодействий (Yang et al., 
2008; Crosatti et al., 2013; Soltani et al., 2016), что может 
вызывать изменения в развитии растений (Бадаева и др., 
2006), их устойчивости к стрессовым факторам (Булойчик 
и др., 2002; Talukder et al., 2015; Takenaka et al., 2019), в 
проявлении морфологических и агрономических при-
знаков (Liu C.G. et al., 2002; Atienza et al., 2008; Tao et al., 
2011; Климушина и др., 2013). Наиболее характерным 
выражением цитоядерного конфликта, в том числе у алло
линий, является цитоплазматическая мужская  стериль
ность (ЦМС) (Tsunewaki, 1996), связанная с мутациями 
генов митохондриального генома, оказывающих негатив-
ное влияние на развитие органов цветка и пыльцы (Yang 
et al., 2008). 

У ряда экономически важных культур ЦМС-линии в 
сочетании с линиями, поддерживающими ЦМС, и линия
ми-носителями гена (генов) восстановления мужской фер
тильности (Rf, restorer-of-fertility) используют в гибридной 
селекции (Islam et al., 2014; Bohra et al., 2016; Gupta et al., 
2019). В этой технологии ключевая роль принадлежит 
источникам ЦМС и генов Rf. Кроме того, замещение ци-
топлазмы способствует увеличению цитоплазматического 
разнообразия растений, что считают возможным и необ-
ходимым для таких культур, как рис (Liu Y. et al., 2016), 
сахарный тростник (Rafee et al., 2010), мягкая пшеница 
(Liu C.G. et al., 2002; Климушина и др., 2013; Першина 
и др., 2018). 

В связи с этим изучение особенностей образования ал
лолиний и генетического контроля восстановления их фер-
тильности считается важной задачей как для поиска новых 
генетических систем ЦМС-Rf в гибридной селекции, так 
и для получения новых генотипов для традиционных 
селекционных программ. У мягкой пшеницы внимание 
уделено восстановлению мужской фертильности геноти-

пов, несущих цитоплазму T. timopheevii (Sinha et al., 2013), 
H. chilense (Martin et al., 2010), видов Aegilops (Tsunewaki, 
2015; Hohn, Lukaszewski, 2016), а в наших работах – ге-
нотипов c цитоплазмой культурного ячменя H.  vulgare 
(Першина и др., 2012; Trubacheeva et al., 2021). Основная 
часть генов Rf у пшеницы организована в кластеры на 
хромосомах 1, 2 и 6-й гомеологичных групп, а самой на
сыщенной является хромосома 1 (Gupta et al., 2019).

В предыдущем исследовании мы впервые установили, 
что в коротком плече хромосомы 1B мягкой пшеницы 
локализован доминантный ген, контролирующий восста-
новление мужской фертильности пшеницы на цитоплазме 
H. vulgare (Trubacheeva et al., 2021). В настоящей работе 
мы продолжили исследовать роль первой гомеологичной 
группы в восстановлении фертильности у аллолиний мяг-
кой пшеницы с цитоплазмой H. vulgare. Была поставлена 
задача изучить влияние хромосом 1A и 1D T.  aestivum 
на проявление мужской фертильности рекомбинантных 
аллолиний мягкой пшеницы, носителей цитоплазмы куль
турного ячменя, в зависимости от уровня их фертильно
сти и цитоядерной совместимости. Такой подход дал воз- 
можность выявить аллолинии (H. vulgare)-T. aestivum – 
модели для определения локализации генов Rf в хромо-
сомах 1A и 1D. 

Материалы и методы
Растительный материал и особенности его получе-
ния. Изучены три рекомбинантные аллолинии (H.  vul
gare)-T. aestivum, сформированные от отдельных расте-
ний беккроссных (ВС) поколений ячменно-пшеничного 
гибрида H. vulgare (Неполегающий) × T. aestivum (Сара-
товская 29), последовательно опыленного сортами пше-
ницы Саратовская 29, Мироновская 808, Пиротрикс 28, 
Саратовская  29, Пиротрикс  28 (рис.  1). В предыдущих 
работах было установлено, что Саратовская 29 является 
закрепителем стерильности у беккроссных потомков яч
менно-пшеничных гибридов (Першина и др., 2012), а 
Мироновская  808 и Пиротрикс  28  – восстановителями 
мужской фертильности аллолиний пшеницы с цитоплаз-
мой культурного ячменя (Pershina et al., 1998; Першина 
и др., 2012). ВС1–ВС4-поколения, как и ячменно-пше-
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ничный гибрид, характеризовались мужской стериль-
ностью, но женской фертильностью, а в поколении ВС5 
были выделены отдельные 42-хромосомные растения 
с частично восстановленной мужской фертильностью. 
От этих растений получены самоопыленные поколения 
F2ВС5–F5ВС5, источники изученных аллолиний. Алло-
линия Л-56 выделена из F2BC5 поколения, а аллолинии 
Л-57 и Л-58 – из F4BC5 и F5BC5 поколений соответственно. 
Начиная с F3BC5 для формирования каждого следующе-
го самоопыленного поколения использовали растения с 
максимальной продуктивностью.

Методы изучения морфобиологических характери­
стик аллоплазматических рекомбинантных линий. 
Растения линий охарактеризованы по уровню фертиль-
ности: ПС – полностью стерильные (нет зерен); ЧС – ча-
стично стерильные (1–9 зерен); ЧФ – частично фертиль-
ные (10–19); Ф – фертильные (более 19 зерен в главном 
колосе). Оценивали не менее 20 растений каждой линии, 
выращенных в гидропонной теплице. 

У растений с разным уровнем фертильности проана-
лизирована фертильность пыльцы, которая используется 
в качестве основного критерия оценки мужской фер-
тильности/стерильности. Для этой цели из пыльников, 
вычлененных во время цветения из трех разных цветков 
одного колоса, на предметном стекле готовили давленые 
препараты в растворе Люголя (1 % раствор йода в водном 
растворе йодида калия). У растений каждой аллолинии 
определяли высоту, число колосьев, длину главного коло-
са, число колосков в главном колосе, число зерен в главном 
колосе и растении, массу 1000  зерен. Различия между 
средними значениями изученных признаков у аллолинии 
Л-56 по сравнению с линией Л-57, а у аллолинии Л-57 
по сравнению с аллолинией Л-58 оценивали с использо-
ванием t-критерия Стьюдента. Данные анализировали с 
помощью Statistica v.7.0.61.0.

ПЦР-анализ 18S/5S митохондриального повтора. 
В качестве ПЦР-маркеров митохондриального (мт) гено-
ма были использованы праймеры к 18S/5S повтору. Их 

структура и условия ПЦР описаны в работе (Coulthart 
et al., 1993). Разделение продуктов ПЦР проводилось в 
1.5 % агарозном геле, содержащем бромистый этидий; 
визуализацию осуществляли с помощью системы гель-
документирования Gel Doc XR+ (Bio-Rad, США). Тоталь-
ная ДНК была выделена из зеленых листьев, срезанных до 
колошения, согласно ранее опубликованному протоколу 
(Current Protocols…, 1987). Анализировали от одного до 
восьми образцов от отдельных генотипов. В этой части 
работы контролем при изучении рекомбинантных алло-
линий служили линия ячменя сорта Неполегающий, ис-
точник цитоплазмы аллолиний, и сорт мягкой пшеницы 
Пиротрикс 28, источник цитоплазмы пшеницы (один из 
рекуррентных генотипов).

Оценка фертильности гибридов между аллоплазма-
тическими линиями и пшенично-ржаными замещенными 
линиями 1A(1R) и 1D(1R) в F1 и F2. Для оценки влияния 
хромосом пшеницы 1А и 1D на фертильность аллоли-
ний (H. vulgare)-T. aestivum в зависимости от уровня их 
цитоядерной совместимости растения этих линий как 
материнские генотипы скрещивали с пшенично-ржаны
ми замещенными линиями 1A(1R) и 1D(1R), чтобы за-
местить в F1 по одной хромосоме 1А и 1D аллолиний 
на хромосому ржи 1R. Использованные в работе линии 
1A(1R) и 1D(1R) получены в результате замещения соот-
ветствующих хромосом пшеницы сорта Саратовская 29 на 
хромосому ржи 1R сорта Онохойская (Shchapova, Krav
tzova, 1982). В гибридизацию были включены ПС и ЧС 
растения аллолинии Л-56, ЧФ растения аллолинии Л-57 
и отдельные Ф  растения аллолинии Л-58. До цветения 
колосья материнских растений, а также растений F1 и F2, 
выращиваемых в гидропонной теплице, помещали под 
пергаментные изоляторы. У индивидуальных растений F1 
и F2 оценивали завязываемость семян в главном колосе. 
Разделение на стерильные и фертильные растения в F2 
проводили согласно рекомендациям (Sinha et al., 2013): 
полностью стерильные растения и растения, завязавшие 
не более четырех зерен в главном колосе, относили к сте-
рильным; растения, завязавшие в главном колосе от пяти 
зерен и более, – к фертильным. Для оценки соответствия 
между наблюдаемым и теоретически ожидаемым рас-
щеплением в F2 на фертильные и стерильные растения 
использовали критерий Пирсона (Хи-квадрат) (α = 0.05). 

Результаты 

Характеристика рекомбинантных аллолиний
Аллолиния Л-56 представлена в основном частично сте-
рильными (60 %) и полностью стерильными растениями 
(35 %); частота частично фертильных растений составила 
5 % (табл. 1). 

Большинство растений у аллолинии Л-57 – частично 
фертильные (85  %), остальные  – частично стерильные 
(5 %) и фертильные (10 %). Аллолинию Л-58 составили 
фертильные (92  %) и частично фертильные растения 
(8  %). Образцы колосьев растений с разным уровнем 
фертильности представлены на рис. 2. 

У полностью стерильных растений рыльца нормально 
развиты, но пыльники отсутствуют. У частично стериль-
ных и частично фертильных растений пыльники по срав-

H. vulgare (2n = 14) (Неполегающий) × T. aestivum (2n = 42) (Саратовская 29)

Эмбриокультура

F1 (2n = 28) × Саратовская 29

BC1 (2n = 49) × Мироновская 808

BC2 (2n = 46) × Пиротрикс 28

BC3 (2n = 43) × Саратовская 29

BC4 (2n = 42) × Пиротрикс 28

BC5 (2n = 42) F2BC5

Л-56

F4BC5

Л-57

F5BC5

Л-58

Рис.  1.  Схема получения аллоплазматических рекомбинантных ли­
ний (H. vulgare)-T. aestivum Л-56, Л-57, Л-58. 
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нению с фертильными растениями недостаточно развиты 
и не все пыльцевые зерна окрашены (рис. 3). 

Сравнение средних значений показателей изученных 
признаков у аллолинии Л-56, представленной стерильны-
ми и частично стерильными растениями, по сравнению с 
Л-57, состоящей в основном из частично фертильных рас
тений, показало, что аллолиния Л-56 превосходит Л-57 
только по числу колосьев на растение. Значение остальных 
показателей признаков (высота растений, длина главного 
колоса, число колосков в главном колосе, число зерен в 
главном колосе и в растении) у Л-56 достоверно ниже, 
чем у Л-57 (табл. 2).

У аллолинии Л-57 длина главного колоса, число колос
ков в главном колосе, число зерен в главном колосе и 
число зерен в растении достоверно ниже по сравнению 
с аллолинией Л-58, представленной преимущественно 
фертильными растениями. По массе 1000 зерен различий 
между изученными аллолиниями не обнаружено. 

1 2 3 4 5

1 2 3 4 5

Таблица 1. Уровень фертильности растений рекомбинантных аллолиний (H. vulgare)-T. aestivum Л-56, Л-57, Л-58 

Аллолиния Количество  
изученных растений

Число и частота (%) растений 

ПС
(0)

ЧС
(1–9)# 

ЧФ
(10–19)#

Ф
(>19)#

Л-56 20 7 (35 %) 12 (60 %) 1 (5 %) 0

Л-57 20 0 1 (5 %) 17 (85 %) 2 (10 %)

Л-58 25 0 0 2 (8 %) 23 (92 %) 

Примечание. ПС – полная стерильность; ЧС – частичная стерильность; ЧФ – частичная фертильность; Ф – фертильность. # – число зерен в главном 
колосе. 

Рис. 2. Колосья растений: 1, 2 – фертильных; 3 – частично фертиль­
ного; 4 – частично стерильного; 5 – полностью стерильного. 

Рис. 3. Рыльце (1) полностью стерильного растения; рыльце и пыльники (2), пыльцевые зерна (3) частично фертильного растения; рыльце и 
пыльники (4) и пыльцевые зерна (5) фертильного растения. 

Таблица 2. Характеристика рекомбинантных аллолиний (H. vulgare)-T. aestivum по морфобиологическим признакам 

Признак растений Л-56 Л-57 Л-58

Высота растений, см 76.38 ± 2.66(**) 87.81 ± 1.97 89.55 ± 2.0

Число колосьев в растении    4.78 ± 0.32*    3.92 ± 0.24    3.85 ± 0.22

Длина главного колоса, см    6.07 ± 0.41(***)    8.12 ± 0.34/*/    9.14 ± 0.23

Число колосков в главном колосе 13.21 ± 0.67(***) 16.50 ± 0.25/*/ 18.15 ± 0.65

Число зерен в главном колосе    3.76 ± 1.98(***) 16.35 ± 1.66/***/ 33.10 ± 2.56

Число зерен в растении 15.57 ± 6.35(***) 52.50 ± 7.84/***/ 115.74 ± 13.67

Масса 1000 зерен, г 35.32 ± 1.18 34.25 ± 1.12 35.67 ± 1.31

Примечание. Разница по сравнению с Л-57 достоверно больше при * p < 0.05; достоверно меньше при (**) p < 0.01 и (***) p < 0.001; по сравнению с Л-58 – 
достоверно меньше при /*/ p < 0.05 и /***/ p < 0.001.
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Результаты анализа последовательности 18S/5S мтДНК 
у рекомбинантных аллолиний
У всех изученных образцов аллолинии Л-56, включая пол
ностью стерильные, частично стерильные растения и одно 
частично фертильное, обнаружена гетероплазмия  (на
личие копий 18S/5S мтДНК ячменя и пшеницы) (рис. 4, 
табл. 3). У аллолинии Л-57 у образцов шести изученных 
частично фертильных растений и двух растений, отнесен-
ных к группе фертильных, также выявлена гетероплазмия. 
У аллолинии Л-58 образцы двух частично фертильных и 
двух фертильных растений показали гетероплазмию, а 
шести фертильных растений – гомоплазмию пшеничного 
типа. Результаты выполненного анализа, согласно данным 
(Aksyonova et al., 2005; Trubacheeva et al., 2021), послужи-
ли для разделения аллоплазматических генотипов на ка-
тегории с разным уровнем цитоядерной несовместимости 
(см. табл. 3). У растений с гетероплазмией цитоядерная 
совместимость нарушена, у растений с гомоплазмией – не 
нарушена.

Анализ гибридов, полученных  
между рекомбинантными аллолиниями  
и пшенично-ржаными замещенными  
линиями 1R(1A) и 1R(1D)
Отдельные полностью стерильные и частично стериль-
ные растения аллолинии Л-56 были опылены пыльцой 
пшенично-ржаных замещенных линий 1R(1A) и 1R(1D). 
Семена завязались во всех комбинациях скрещивания, 
что определилось проявлением женской фертильности 
у ПС и ЧС растений. Из завязавшихся семян было вы-
ращено 18 растений F1 комбинации Л-56(ПС) × 1R(1A), 
20 растений комбинации Л-56(ПС) × 1R(1D), 15 растений 
комбинации Л-56(ЧС) × 1R(1A) и 17 растений комбина-
ции Л-56(ЧС) × 1R(1D). Все растения F1 этих гибридных 
комбинаций не завязали семян от самоопыления (табл. 4).

Полная стерильность гибридов F1, гетерозиготных по 
хромосомам пшеницы 1A и 1D, указывает на то, что фер-
тильность частично стерильных (ЧС) растений зависит от 
влияния хромосомы 1A и хромосомы 1D. Однако одной 
дозы гена, локализованного на каждой из этих хромосом, 

недостаточно для восстановления мужской фертильности 
растений. 

Из аллолинии Л-57 в гибридизацию с пшенично-ржа-
ными замещенными линиями были включены частично 
фертильные растения. Из семян гибридной комбинации 
Л-57(ЧФ) × 1R(1A) было выращено 15, а комбинации 
Л-57(ЧФ) × 1R(1D) – 12 растений F1. Все растения F1 были 
фертильными, что говорит о том, что восстановление 
фертильности у этих аллолиний является доминантным 
признаком. Анализ завязывания семян в главном коло-
се 74  растений популяции F2 гибридной  комбинации 
Л-57(ЧФ) × 1R(1A) выявил 51 растение из группы фер-
тильных и 23 растения из группы стерильных. Наблюдае
мое соотношение при расщеплении на фертильные и сте-
рильные растения в F2 соответствует теоретически ожи
даемому 3 (фертильные) : 1 (стерильные) со значением 
χ2    факт = 1.46, что ниже статистического значения χ2    05 = 3.84. 

Аналогичный результат получен и для гибридной ком-
бинации Л-57(ЧФ) × 1R(1D). Из 61 изученного растения F2 
данной комбинации 45 растений отнесены к группе фер-
тильных, а 16 растений – к группе стерильных: значение 
χ2    факт = 0.05 (см. табл. 4). Эти результаты указывают на 
зависимость фертильности аллолинии Л-57 от влияния 
хромосом 1A и 1D пшеницы. Соотношение фертильных 

Таблица 3. Результаты изучения 18S/5S мтДНК у рекомбинантных аллолиний (H. vulgare)-T. aestivum

Линия Уровень фертильности Число изученных растений 18S/5S мтДНК Цитоядерная совместимость

Л-56 ПС 5 Я + П Нарушена

ЧС 8

ЧФ 1

Л-57 ЧФ 6 Я + П Нарушена

Ф 2

Л-58 ЧФ 2 Я + П Нарушена

Ф 2

Ф 6 П Не нарушена

Неполегающий Ф 2 Я Не нарушена

Пиротрикс 28 Ф 2 П Не нарушена

Примечание. Я – ячмень; П – пшеница; Неполегающий – сорт ячменя; Пиротрикс 28 – сорт мягкой пшеницы. 

1 2 3 4 5 6 7

Рис. 4. Электрофореграмма ПЦР-продуктов, полученных с использо­
ванием маркера мтДНК 18S/5S.
1 – ячмень H. vulgare сорт Неполегающий; 2  – пшеница T.  aestivum сорт 
Пиротрикс  28; 3  – полностью стерильное растение аллолинии Л-56; 4  – 
частично стерильное растение аллолинии Л-56; 5 – частично фертильное 
растение аллолинии Л-57; 6, 7 – фертильные растения аллолинии Л-58.
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и стерильных растений в F2 популяциях комбинации 
Л-57(ЧФ) × 1R(1A) и Л-57(ЧФ) × 1R(1D) показывает, что 
восстановление мужской фертильности у ЧФ растений 
аллолинии Л-57 в каждом случае контролируется одним 
доминантным геном. Один из таких генов локализован в 
хромосоме 1A, а другой – в хромосоме 1D мягкой пше-
ницы. 

Иной результат получен при скрещивании полностью 
фертильных растений аллолинии Л-58, у которых выявле-
на гомоплазмия пшеничного типа, с пшенично-ржаными 
замещенными линиями. Все растения F1 и F2 комбинации 
Л-58(Ф) × 1R(1A) и комбинации Л-58(Ф) × 1R(1D) были 
фертильными (см. табл. 4). Из этого следует, что фертиль-
ность включенных в скрещивания с пшенично-ржаными 
замещенными линиями растений рекомбинантной алло
линии Л-58 не зависит от влияния хромосом мягкой пше
ницы 1A и 1D.

Обсуждение
Между культурным ячменем H. vulgare и мягкой пшени
цей T. aestivum сильно выражена межгеномная несовме-
стимость, препятствующая как скрещиванию между ними, 
так и восстановлению фертильности гибридов. Однако 
благодаря использованию методов преодоления несовме-
стимости и подбору родительских генотипов оказалось 
возможным получить жизнеспособные ячменно-пшенич-
ные гибриды F1 с женской фертильностью (Pershina et al., 
1998). Это позволило включить гибриды в возвратные 
скрещивания с разными сортами мягкой пшеницы, что 
привело к вытеснению хромосом ячменя, образованию ре
комбинантного ядерного генома пшеницы и замещению 
цитоплазмы пшеницы на цитоплазму ячменя у форми
рующихся аллоплазматических генотипов (Aksyonova et 
al., 2005; Першина и др., 2012).

Изученные в настоящей работе рекомбинантные алло-
линии (H. vulgare)-T. aestivum Л-56, Л-57 и Л-58 имеют 

одинаковое происхождение, но характеризуются разной 
выраженностью морфобиологических признаков и разным 
уровнем фертильности. Рекомбинантный ядерный геном 
этих линий сформирован с участием сортов мягкой пше-
ницы Саратовская 29, Мироновская 808 и Пиротрикс 28. 
Проявление морфобиологических признаков у линии Л-56 
относительно аллолинии Л-57, представленной частично 
фертильными растениями, подавлено. Аллолиния Л-56 
расщепляется на полностью стерильные растения и рас-
тения с низким уровнем фертильности. По-видимому, у 
аллолинии Л-56 в ядерном геноме преобладает генетиче-
ский материал сорта пшеницы Саратовская 29, который 
служит закрепителем стерильности мягкой пшеницы на 
цитоплазме культурного ячменя (Першина и др., 2012). 

Отсутствие пыльников у полностью стерильных рас-
тений и неполное окрашивание пыльцевых зерен у ча-
стично фертильных растений обусловлено ЦМС, которая 
есть результат нарушения ядерно-митохондриальных 
взаимодействий (Yang et al., 2008). ПЦР-анализ 18S/5S 
мт-повтора у аллолиний Л-56 и Л-57 обнаружил гетеро-
плазмию  – наличие двух вариантов мтДНК, ячменных 
и пшеничных. Гетероплазмия мтДНК у ячменно-пше-
ничных гибридов и полученных на их основе аллолиний 
является следствием двуродительской передачи мтДНК 
начиная с F1 (Aksyonova et al., 2005). Аналогичные дан-
ные приведены и для гибридов (Ae.  crassa × пшеница 
сорта Chinese Spring) (Kawaura et al., 2011) и аллолиний 
(Ae. longissima)-T. turgidum (Noyszewski et al., 2014). На-
следование цитоплазматических геномов со стороны обо-
их родителей по сравнению со строго материнским дает 
большее разнообразие вариантов мт- и хпДНК у гибридов. 
Считают, что наследование хлоропластов от двух родите-
лей у покрытосеменных может служить спасением видов 
с дефектными пластидами (Zhang, Sodmergen, 2010), а 
также механизмом, который смягчает негативное влияние 
цитоядерной несовместимости на развитие гибридов F1 

Таблица 4. Завязываемость семян у гибридов F1 и расщепление по завязыванию семян у гибридов F2 ,  
полученных от скрещивания рекомбинантных аллолиний (H. vulgare)-T. aestivum  
с пшенично-ржаными замещенными линиями 1R(1A) и 1R(1D) сорта пшеницы Саратовская 29 

Гибридная  
комбинация

Поколение Растений Ожидаемое  
расщепление в F2

χ2
       факт

 p-value

всего фертильных стерильных 

Л-56(ПС) × 1R(1A) F1 18 0 18 –

Л-56(ПС) × 1R(1D) F1 20 0 20 –

Л-56(ЧС) × 1R(1A) F1 15 0 15 –

Л-56(ЧС) × 1R(1D) F1 17 0 17 –

Л-57(ЧФ) × 1R(1A) F1 15 15 –

F2 74 51 23 3:1 1.46 0.227

Л-57(ЧФ) × 1R(1D) F1 12 12 –

F2 61 45 16 3:1 0.05 0.824

Л-58(Фгм) × 1R(1A) F1 14 14 –

F2 75 75 –

Л-58(Фгм) × 1R(1D) F1 15 15 –

F2 86 86 –
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(Barnard-Kubow et al., 2016). Можно предположить, что 
у изучаемых в нашей работе аллолиний Л-56 и Л-57 на-
личие пшеничных копий мтДНК, наряду с ячменными, 
также приводит к нейтрализации цитоядерного конфликта 
между цитоплазмой ячменя и ядерным геномом пшеницы, 
обеспечивающим развитие жизнеспособных аллолиний, 
хотя и с пониженной фертильностью. 

При беккроссировании отцовским видом (пшеницей) 
гибридов H. vulgare × T. aestivum, для которых характерна 
гетероплазмия мтДНК, наблюдается изменчивость не 
только ядерного генома, но и митохондриального (Aksyo
nova et al., 2005; Trubacheeva et al., 2012, 2021). При вос-
становлении фертильности аллолиний происходит увели-
чение числа копий мтДНК пшеничного (отцовского) типа, 
и первичное аллоплазматическое состояние утрачивается 
(Aksyonova et al., 2005; Trubacheeva et al., 2021). Такую 
же закономерность наблюдали и при образовании аллоли
ний пшеницы, несущих цитоплазму определенных видов 
Aegilops (Tsukamoto et al., 2000; Hattori et al., 2002). Алло
линия Л-58 с полным восстановлением фертильности и 
отсутствием признаков ЦМС выделена при отборе рас-
тений с максимальной фертильностью в F5ВС5 поколении 
ячменно-пшеничного гибрида (см. рис. 1). Можно пред-
положить, что у Л-58 рекомбинантный ядерный геном, из 
которого хромосомы ячменя элиминированы, представлен 
в основном генетическим материалом сортов пшеницы 
Мироновская 808 и Пиротрикс 28, которые относятся к 
восстановителям фертильности мягкой пшеницы на цито
плазме культурного ячменя (Першина и др., 2012, 2018). 
В процессе отбора по фертильности, так же как и при бек- 
кроссировании, изменчивость мтДНК от гетеро- к гомо-
плазмии пшеничного типа коррелирует с изменчивостью 
хлоропластной ДНК от гомоплазмии ячменного типа к го-
моплазмии пшеничного типа (Aksyonova et al., 2005; Tru
bacheeva et al., 2021). 

Как следует из данных, полученных в настоящем ис-
следовании и ранее опубликованных (Aksyonova et al., 
2005; Trubacheeva et al., 2012, 2021), гетеро- и гомоплазмия 
пшеничного типа 18S/5S мтДНК, обнаруженные у алло-
линий (H. vulgare)-T. aestivum, могут служить маркерами 
для разделения аллолиний с нарушением цитоядерной 
совместимости и аллолиний с цитоядерной коадапта
цией, поскольку не во всех случаях уровень фертильности 
может быть надежным признаком для такого разделе-
ния. Например, и в настоящей, и в более ранней работе 
(Trubacheeva et al., 2021) у части растений, отнесенных 
к фертильным, обнаружена гетероплазмия мтДНК, т. е. 
имелось нарушение цитоядерной совместимости. 

Четкие различия между аллолиниями с нарушением 
цитоядерной совместимости и аллолиниями с цитоядер-
ной коадаптацией обнаружены по результатам изучения 
влияния хромосом 1A и 1D на фертильность этих линий. 
У аллолиний Л-56 и Л-57 (с нарушенной цитоядерной 
совместимостью) мужская фертильность зависит от влия
ния этих хромосом пшеницы, а у аллолинии Л-58 (без 
нарушения цитоядерной совместимости) не зависит. Это 
можно объяснить тем, что у аллолиний Л-56 и Л-57 с гете-
роплазмией для нейтрализации стерилизующего эффекта 
цитоплазмы необходимо влияние генов-восстановителей 
Rf, расположенных в хромосомах 1A и 1D. Линия Л-58  

(с  цитоядерной коадаптацией) имеет вновь сформиро-
ванную цитоплазму пшеничного типа, поэтому развитие 
мужскофертильных растений не зависит от наличия ге-
нов Rf на данных хромосомах.

Аналогичные различия мы наблюдали и в предыдущем 
исследовании (Trubacheeva et al., 2021): короткое плечо 
хромосомы 1B оказывает влияние на фертильность алло
линий с нарушением цитоядерной совместимости, но не 
влияет на фертильность аллолиний, у которых цитоядер-
ная совместимость не нарушена.

Заключение
Для выполнения настоящей работы среди беккроссных 
потомков ячменно-пшеничного гибрида H.  vulgare × 
T. aestivum, последовательно опыленного разными сор
тами мягкой пшеницы, были выделены три аллолинии 
мягкой пшеницы, носители цитоплазмы культурного яч
меня. Эти аллолинии – одного происхождения, но с раз
ной фертильностью и разным уровнем цитоядерной со
вместимости – послужили в качестве адекватных моделей 
для определения локализации генов, контролирующих 
восстановление фертильности мягкой пшеницы, несущей 
цитоплазму культурного ячменя. 

Основываясь на результатах расщепления в F2 гибри-
дов, полученных от скрещивания аллолинии, у которой 
нарушена цитоядерная совместимость, с пшенично- ржа
ными замещенными линиями 1R(1A) и 1R(1D), мы впер-
вые сделали заключение, что хромосомы 1А и 1D несут 
по одному доминантному гену Rf, контролирующему 
восстановление мужской фертильности мягкой пшеницы 
на цитоплазме культурного ячменя. Показано, что одной 
дозы этих генов недостаточно для восстановления фер-
тильности частично стерильных растений. Данные наших 
исследований дополнили информацию о локализации 
генов Rf  в хромосомах первой гомеологичной  группы, 
соответственно 1A, 1D (в настоящей работе) и 1BS (Tru
bacheeva et al., 2021).

Получен важный результат, демонстрирующий незави-
симость проявления фертильности линий с цитоядерной 
совместимостью от влияния хромосом, в которых локали-
зованы гены Rf. Это объясняет тот факт, что интрогрессия 
чужеродного генетического материала у таких линий, в 
том числе замещение короткого плеча хромосомы пше- 
ницы 1B на короткое плечо хромосомы ржи 1R, не нару
шает цитоядерную совместимость и аллолинии  сохра
няют фертильность (Першина и др., 2018; Pershina et al., 
2020). Более того, на основе интрогрессивных аллоли-
ний (H.  vulgare)-T.  aestivum получены дигаплоидные 
линии (Белан и др., 2021), использованные в качестве 
материнских генотипов при создании коммерческих вы-
сокоурожайных сортов яровой мягкой пшеницы Сигма, 
Уралосибирская 2, Сигма 5.
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