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Введение 
 

Отдаленная гибридизация – важнейший 
фактор формообразования в природе. На прак-
тике она также широко используется для соз-
дания новых форм растений с уникальными 
свойствами. В результате гибридизации не-
родственных видов в одном организме объе-
диняются разные не только ядерные, но и ци-
топлазматические геномы, что приводит к 
межгеномным конфликтам. 

Достижение высокой продуктивности меж-
родовых гибридов, снятие межгеномных кон-
фликтов возможны при сбалансированной 
работе объединенных в одной клетке генети-
ческих систем. Это может быть результатом 
либо дополнительного введения хромосомных 
фрагментов в ядерный геном одного из роди-
телей (Tsujimoto et al., 1987; Anderson, Maan, 
1995; Синявская, 1999), либо изменений, про-
исходящих с ДНК органелл (Davydenko et al., 
1992; Синявская, 1999). 

В последнее время появляются работы, 
свидетельствующие о том, что процессы 
реорганизаций геномов ядра и цитоплазмы, 
происходящие при отдаленной гибридиза-
ции, у злаков, намного сложнее, чем пред-
ставлялось до сих пор (Shaked et al., 2001). 

Типичное для злаков материнское одноро-
дительское наследование органелл в случае 

отдаленной гибридизации может быть измене-
но на двуродительское. Присутствие в зиготе 
двух типов органельных ДНК может создавать 
предпосылку как для селекции в пользу только 
одного из двух типов, так и для рекомбинаци-
онных процессов. 

Первые факты, свидетельствующие о воз-
можности двуродительского наследования 
митохондриальной ДНК у злаков, были по-
лучены на межродовых гибридах ячмень-
рожь (Soliman et al., 1987). В работе Laser et 
al. (1997) было показано присутствие отцов-
ских и измененных копий orf25 гена мтДНК 
у тритикале. Подобные результаты были 
обнаружены нами у пшеницы на цитоплазме 
ржи, где ПЦР анализ 5′-фланкирующего 
района 18S/5S митохондрий показал сущест-
вование у данной формы фрагментов двух 
типов – ржи и пшеницы (Sinyavskaja et al., 
2001). У аллоплазматического гибрида 
Aegilops–Triticum отцовские пшеничные ко-
пии митохондриального полицистронного 
транскрипционного блока nad3-orf156 (atp8) 
выявлялись в различных субстехиометриче-
ских количествах в зависимости от комбина-
ций ядерных и цитоплазматических геномов 
(Tsukamoto et al., 2000; Kitagawa et al., 2002). 
Несмотря на присутствие копий мтДНК 
двух типов (и, следовательно, гетероплазма-
тическое состояние), экспрессия и РНК-
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эдитинг у данных форм шли преимущест-
венно по материнскому типу, что, вероятно, 
определялось генетическими факторами яд-
ра (Kitagawa et al., 2003). 

В лаборатории нехромосомной наследст-
венности Института генетики и цитологии 
НАН Беларуси совместно с учеными из Ин-
ститута цитологии и генетики СО РАН в 
течение ряда лет велись работы по изучению 
ядерно-цитоплазматических взаимодействий 
у отдаленных гибридов злаков, и в частно-
сти по проблемам наследования и реоргани-
зации геномов органелл при отдаленной 
гибридизации. 
 

Материалы и методы 
 

Исследовались: 
− линия аллоплазматической пшеницы на 

цитоплазме ржи – (Secale cereale L.) – 
T. aestivum L. BC6-поколения (образцы 
семян линии L62 предоставлены О.Г. 
Семеновым), ее гибриды F1–F3-
поколения c сортами мягкой пшеницы 
Ледовка и Ленинградка; 

− линии аллоплазматической пшеницы на 
цитоплазме ржи – (S. cereale L.) –  
T. aestivum L. BC9-поколения (ЦАНК-1А, 
ЦАНК-1В, ЦАНК-1С, ЦАНК-1Д), полу-
ченные в результате беккроссирования 
гибридов S. сereale L. × T. aestivum мяг-
кой пшеницей (Коваль, Федотова, 1995); 

− гибриды F1 (S. сereale L. × (× Triticale 
Thch.)) и линии секалотритикум, выде-
ленные от самоопыленных потомков 
последовательного беккроссирования 
данного гибрида тритикале – F7–F8BC2 
(Гордей и др., 1996); 

− ячменно-пшеничные гибриды F1 комбина-
ции (Hordeum vulgare L. × T. aestivum L.)  
и их беккроссные потомки BC1-поколения, 
характеризующиеся мужской стерильно-
стью и полученные при беккроссировании 
F1 растений мягкой пшеницей; полностью 
стерильные растения BC4–BC6-поколения; 
аллоплазматические рекомбинантные ли-
нии L-16(30), L-79(1) (самофертильные) и 
L-55(2) (нестабильная по проявлению само-
фертильности), выделенные среди бек-
кроссных потомков гибридов; 

− самофертильная аллоплазматическая ре-
комбинантная линия L-g41, полученная 

на основе беккроссных потомков ячмен-
но-пшеничного гибрида [H. geniculatum 
All. (= H. marinum subsp. gussoneanum) × 
T. aestivum L.] (Pershina et al., 1998; Пер-
шина и др., 1999). 

Изучение тотальной ДНК вышеперечис-
ленных форм проводилось с помощью ПЦР 
специфических маркеров к хлоропластной 
ДНК – trnS1, 3'rbcL-району; митохондриаль-
ной ДНК – coxI, coxIIE, 5′cob, nad3-orf15, 
18s/5s районам (табл. 1). 

Реакционная смесь объемом 25 мкл со-
держала 250 мкМ каждого из dNTP; 0,2–0,4 
мкМ каждого праймера, 1,5–2,5 mM MgCl2; 
1U Taq ДНК-полимеразы (MBI, Fermentas), 
1 × PCR буфер (MBI, Fermentas), 100–200 нг 
тотальной ДНК.  

Условия амплификации были следующие: 
94о – 5'; 35 циклов: 94о – 1' (для 18S/5S – 92о 20''); 
Tm (в зависимости от праймера, см. таблицу 1) – 
0,5–1'; 72о – 1'; финальная элонгация 72о – 10'. 

Для детекции принадлежности амплифици-
рованных локусов к какому-либо (или обоим) 
из родительских типов проводилась эндонук-
леазная рестрикция ПЦР продуктов по: 
− 18s/5s и coxIIE районам мтДНК – Sal I и 

Taq I эндонуклеазы рестрикции соответ-
ственно (ржано-пшеничные гибриды); 

− coxI мтДНК району – MspI эндонуклеаза 
(ячменно-пшеничные гибриды). 

− ПЦР и ПЦР-ПДРФ анализ проводился в: 
− 2 % агарозном геле – 18s/5s, nad3-orf156, 

coxIIE районы; 
− 0,8 % агарозном геле – 3′rbcL область; 
− 6–8 % полиакриламидном неденатури-

рующем и денатурирующем гелях – coxI 
и trnS1 локусы соответственно (trnS1 
район анализировался в секвенаторе ALF 
Express, праймер был мечен флуорохро-
мом Сy5). 

 
Результаты 

 
Данные, полученные при изучении алло-

плазматических линий пшеницы, имеющих 
цитоплазму ржи – L62, ЦАНК-1А, ЦАНК-1В, 
ЦАНК-1С, ЦАНК-1Д, гибридов одной из 
них с сортами мягкой пшеницы, гибридов 
рожь–тритикале, представлены в таблице 2. 

Как видно из таблицы 2, аллоплазматиче-
ские пшеницы на цитоплазме ржи L62 и 
ЦАНК-линии подобны друг другу по наблю-
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Таблица 1 
 

Праймеры, районы геномов органелл, подобранные для анализа гибридов ячменя,  
пшеницы и ржи 

 

 
 
 
 

Таблица 2 
 

Хлоропластные и митохондриальные ДНК-локусы, детектируемые  
у гибридов рожь–пшеница, рожь–тритикале 

 

 
* Р – исследуемые локусы ДНК органелл материнского типа (ржаные) (+р – следовые количества); П – исследуемые 
локусы ДНК органелл отцовского типа (пшеницы) (+п – следовые количества); Изм – молекулы измененного типа. 

Праймер Последовательность °С 

хлоропластная ДНК 

trnS1 (Provan et al., 1999) 5′-CTTTAGCGGGCATTTCCATA-3′ 
5′-ATGGTGGATTTGATAAGAACCC-3′ 

60 

3′rbcL (Ohsako et al., 1996) 5′-TTCGAGTTCGAGCCGGTAGATA-3′ 
5′- TGACAAGTTCCTCTTTACCC-3′ 

58 

митохондриальная ДНК 

сoxI (Tsukamoto et al., 2000) 5′-CTAACCACAAGGATATTGGGAC -3′ 
5′-AGTTCTCCAAAAGTATGAAAGGC -3′ 

58 

сoxIIE (Tsukamoto et al., 2000) 5′-GGGTATTAGTAGATCCAGCCAT -3′ 
5′-TCATCGGAACTGTTATAGTCCG -3′ 

58 

5′cob (Tsukamoto et al., 2000) 5′- CAATAAGAGTTTCCGAGAGTT-3′ 
5′- GGGAGTAAATGATGGAGACTA-3′ 

58 

nad3-orf156(region I)(Hattori et al., 2002) 5′- ATGAATGGAAAAGGGGTGCTT-3′ 
5′-GGAGAAGACATAACCAGAAGA-3′ 

58 

5′ 18s/5s (Coulthart et al., 1993) 5′-TTCTCGCGTTCCCTTAATTC-3′ 
5′-CGTTCGCCACTTTGTTCTCA-3′ 

45 

Форма 
Исследуемые области 

митохондриальная ДНК хлоропластная ДНК 
5′18s/5s сoxIIE 3′rbcL trnS1 

Аллоплазматическая пшеница на цитоплазме 
ржи BC6 – L62; 
гибриды F1–F3 с сортами пшениц 
 
 
 
Аллоплазматические пшеницы на цитоплазме 
ржи BC9: 
ЦАНК-1А 
ЦАНК-1В 
ЦАНК-1С 
ЦАНК-1В 

Р* + П 
 

Р + П 
р + П 

 
 
 
 

Р + П 
Р + П 
Р + П 
Р + П 

Р + п 
 

 Р + п 
 Р + П 
Р + п 
 Изм? 

 
 

Р + п 
Р + п 
Р + п 
Р + п 

Р 
 
Р 
 
 
 
 
 
Р 
Р 
Р 
Р 

Р 
 
Р 
 
 
 
 
 
Р 
Р 
Р 
Р 

Гибриды (рожь-тритикале) 
F1 
 
 
линии секалотритикум (выделенные из F7–8BC2) 

 
 Р + П или 
Р + п 

 
П 

 
Изм? 

 
 

р + П 

 
Р 
 
 
П 

 
Р 
 
 
П 
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даемым сочетаниям родительских хлоропласт-
ных и митохондриальных ДНК локусов. Выяв-
ляется гетероплазмия для ДНК митохондрий, 
а для хлоропластов обнаружены аллели ис-
ключительно материнского типа. 

Вышеописанные формы «считаются» алло-
плазматическими пшеницами на цитоплазме 
ржи. Надо отметить, что у них, по данным ци-
тогенетических и ПЦР исследований, присут-
ствуют дополнительные хромосомы/
хромосомные фрагменты ржи (Коваль, Федо-
това, 1995; Sinyavskaja et al., 2001). 

При исследовании индивидуальных рас-
тений гибридов F1, F2 аллоплазматической 
пшеницы на цитоплазме ржи с сортами пше-
ниц, а также гибридов рожь–тритикале F1 
нами показано (см. табл. 2), что исследуе-
мые митохондриальные локусы существуют 
либо в гетероплазматическом состоянии с 
различными вариантами соотношений ко-
пий родительских органельных ДНК в клет-
ке, либо, как обнаружено для сoxIIE-района, 
являются измененными. 

У всех проанализированных растений 
линий секалотритикум демонстрируется 
присутствие исключительно отцовских 
(пшеничных) типов хлоропластных trnS1-, 3′
rbcL-локусов, и практически такая же карти-
на обнаружена по исследуемым областям 
митохондриальной ДНК. Отметим также, 
что по некоторым областям митохондриаль-

ных ДНК при электрофоретическом анализе 
выявлялись едва детектируемые ПЦР фраг-
менты материнского типа. Отдельные дан-
ные по этой модели были опубликованы ра-
нее (Синявская и др., 2004). 

Результаты изучения процессов преобра-
зования органельных ДНК у беккроссных 
потомков ячменно-пшеничных гибридов 
представлены в таблице 3. 

Как видно из приведенных в таблице 3 
данных, у мужскостерильных растений F1 и 
BC1-поколений обнаружились хпДНК фраг-
менты только ячменного типа (как у мате-
ринской формы гибридов). Тот же результат 
наблюдался и для полностью стерильных 
растений более поздних беккроссных поко-
лений (BC1 и BC6), и для нестабильной по 
проявлению фертильности аллоплазматиче-
ской рекомбинантной линии L-55(2). Однако 
у самофертильных аллоплазматических ре-
комбинантных линий L-16(30), L-79(1),  
L-g41 обнаружены хлоропластные ДНК 
пшеничного, то есть отцовского типа 
(Аksyonova et al., 2005). Отметим, что изуче-
ние ядерного генома жизнеспособных алло-
плазматических линий L-16(30), L-79(1),  
L-g41 с использованием молекулярных мар-
керов показало полное замещение ячменно-
го генома пшеничным рекомбинантным ге-
номом (Бильданова и др., 2003). 

Исследование передачи отдельных мито-

Таблица 3 
 

Хлоропластные и митохондриальные ДНК-локусы,  
детектируемые у гибридов ячмень–пшеница 

 

 
Я – копии органельных локусов типа ячменя; П – копии органельных локусов типа пшеницы (+п – следовые 
количества). 

 
 
Форма 

Исследуемая область 

Митохондриальная ДНК Хлоропластная ДНК 

CoxI 5′cob nad3-orf156 18S/5S TrnS1 3′rbcL 
Мужскостерильные растения F1 
and BC1 

Я+п Я Я+п Я+П Я Я 

Полностью стерильные растения 
BC4; BC6 

Я+п/
Я+п Я п Я+П / 

П Я Я 

Нестабильная по проявлению 
самофертильности линия L-55(2) Я+п Я п Я+П/П Я Я 

Стабильные по проявле-нию са-
мофертильности линии L-16(30); 
L-79(1); L-g41 

П П П П П П 
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хондриальных локусов выявило более слож-
ную картину. У гибридов F1 и BC1 детектиро-
вались как фрагменты обоих родительских 
типов, так и только материнские. В поздних 
поколениях беккроссов у растений разных 
гибридных комбинаций обнаружена связь  
между фертильностью и типом митохондри-
альной ДНК. Так, во всех исследованных слу-
чаях самофертильные аллоплазматические 
рекомбинантные линии имели спектр мито-
хондриальной ДНК пшеничного (отцовского!) 
типа, тогда как у линии L-55(2), характеризую-
щейся нестабильной фертильностью семян, и 
у стерильных растений BC4- и BC6-поколений 
сохранялись материнские копии митохондри-
ального генома (Aksyonova et al., 2005). 
 

Обсуждение 
 

На основании изучения геномов цито-
плазматических органелл становится оче-
видным, что гибридизация неродственных 
видов приводит не только к объединению, 
рекомбинации и перераспределению гено-
мов ядра, но и к композиционному видоиз-
менению органельных геномов. 

У аллоплазматических форм пшеницы на 
цитоплазме ржи, если придерживаться ак-
сиомы материнского наследования, должна 
была бы быть цитоплазма ржаного типа. Ре-
зультаты нашей работы свидетельствуют об 
ином: исследованные мтДНК районы демон-
стрируют явную гетероплазмию (присутст-
вие копий мтДНК обоих родительских ти-
пов) (табл. 2). Если сопоставить эти данные 
с ранее полученной информацией о хромо-
сомном составе этих форм, то бросается в 
глаза присутствие в их ядре добавочного 
фрагмента генома ржи (1R и, возможно, 7R). 
Из других работ известно, что именно хро-
мосомы 1-й группы сцепления обеспечива-
ют ядерно-цитоплазматическую совмести-
мость (Anderson, Maan, 1995; Asakura et al., 
1997; Fedak, 1999). По-видимому, хромосо-
мы 1-й гомеологичной группы содержат так-
же и некие факторы, детерминирующие тип 
органельных ДНК или способствующие реп-
ликации молекул определенного типа. Бла-
годаря присутствию у отдельных растений 
аллоплазматической пшеницы на цитоплаз-
ме ржи дополнительных фрагментов ядерно-
го генома ржи возможно существование та-
ких форм в природе и в эксперименте, хотя 

это состояние не самое благоприятное для 
растения – такие формы не являются высо-
копродуктивными.  

Однако дальнейшее опыление данных 
форм (как в случае линии L62) сортами мягкой 
пшеницы приводит к тому, что либо меняется 
соотношение по отдельным мтДНК локусам у 
некоторых растений гибридов F2, F3 из гетеро-
плазматического с преобладанием копий мате-
ринского родителя (ржи) в сторону увеличе-
ния числа копий отцовского родителя 
(пшеницы), либо появляются некие изменен-
ные мтДНК локусы (coxIIE) (табл. 2). В иссле-
дованиях, проведенных ранее еще в «доПЦР-
ную эпоху» (Davydenko et al., 1987), обнару-
жено, что в F7–F8 от скрещивания аллоплазма-
тической пшеницы на цитоплазме ржи – L62 с 
сортом мягкой пшеницы Ленинградка выделя-
лись линии «пшеничного», «ржаного типа», у 
которых, по данным рестрикции хпДНК и 
мтДНК, выявлялись «измененный» либо 
«пшеничный» (отцовский), либо «ржа-
ной» (материнский) спектры соответственно. 
Этот факт также свидетельствует в пользу то-
го, что возникновение отдельных растений с 
видоизмененными или c отцовским (пре-
обладающим) типами органельных ДНК (что 
детектируется нами методом ПЦР) –  
не случайность.  

Какова в этом роль добавочных хромосом-
ных фрагментов? У гибридных форм, исследо-
ванных в работе (Davydenko et al., 1987), до-
полнительных хромосомных фрагментов в 
ядре обнаружено не было. Как мы полагаем, 
на определенном этапе становления гибрид-
ной формы присутствие дополнительного хро-
мосомного фрагмента уже не есть необходи-
мость, так как та часть молекул органельной 
ДНК, которая несовместима с ядром, была 
либо утрачена, либо видоизменилась. Наличие 
хромосомного фрагмента ржи (ржаной хромо-
сомы) не является критическим для растения, 
и оно может как содержать, так и не содержать 
его. Коадаптация ядра и цитоплазмы в данном 
случае достигается за счет видоизменения ор-
ганельных ДНК. 

В системе гибридов рожь–тритикале в F1 
выявлена картина, подобная наблюдаемой у 
F1 гибридов аллоплазматической пшеницы с 
сортами пшениц: гетероплазмия по 5′18S/5S-
району мтДНК и появление измененных 
мтДНК по coxIIE-району. У гибридов F2BC7–8 
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картина другая, нежели у аллоплазматиче-
ских линий и их гибридов – преимуществен-
ное существование в цитоплазме секалотри-
тикум хлоропластных и митохондриальных 
копий отцовского типа. 

По-видимому, по мере изменения хромо-
сомного баланса гибридных форм последую-
щих поколений Secalotriticum в пользу 
Triticum aestivum происходит нарушение мате-
ринского наследования органелл, типичного 
для покрытосеменных. В возникшей сложной 
гибридной системе допускаются двуродитель-
ское наследование и последующая преимуще-
ственная сегрегация и дифференциальная ам-
плификация копий органельных ДНК пшени-
цы, тритикале. Если обратить внимание на 
изменение набора ядерного генома от гибрида 
F1 к BC2 и сопоставить это с характером пере-
дачи родительских органельных геномов в 
потомство, то очевидно, что определенное со-
отношение хромосомных факторов родитель-
ских геномов в ядре детерминирует и тип пе-
редачи органелл. 

По результатам исследования ячменно-
пшеничных гибридов и их беккроссных по-
томков прослеживается та же закономер-
ность, что и у вышеописанных гибридов 
других комбинаций – изменение характера 
передачи или дифференциальной амплифи-
кации определенных районов геномов хло-
ропластов и митохондрий в зависимости от 
композиционного состава ядра. 

По-видимому, соотношение родитель-
ских геномов в ядре или определенных ге-
нов детерминирует тип ДНК органелл. Жиз-
неспособность гибридного растения может 
достигаться двумя способами: либо сохране-
нием в гибридном ядерном геноме опреде-
ленных генов, отвечающих за ядерно-
цитоплазматическую совместимость, либо 
путем изменения типа ДНК органелл. По-
следнее достигается преимущественной реп-
ликацией отцовских органелл, гетероплаз-
мией или изменением этих органельных 
ДНК в результате гибридизации, или мута-
ций. Наблюдаемая во всех рассмотренных 
системах «пришлифовка» ядра и цитоплаз-
мы происходила не сразу после факта гибри-
дизации, а в ряду последующих поколений и 
по-своему в каждом гибриде.  

«Аллоплазматические линии» или ядер-
но-цитоплазматические гибриды, по-види-

мому, далеко не всегда являются сочетанием 
ядерных генов одного и органельных генов 
другого родителя, поскольку в процессе ко-
адаптации материнские ДНК органелл могут 
замещаться на отцовские или изменяться 
(Sinyavskaja et al., 2001; Kitagawa et al., 
2002; Aksyonova et al., 2005). 

 

Работа была частично поддержана гран-
тами Белорусского № Б02-Р045 и Россий-
ского № 02-04-81007, № 05-04-48600 Фон-
дов фундаментальных исследований. 
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Summary 
 

The mode of organelle DNA inheritance was studied in wide gramineae crosses. We have analyzed by 
PCR – trnS1, 3'rbcL chloroplast (cp) DNA regions and coxI, coxIIE, 5’cob, nad3-orf156, 18s/5s mitochon-
drial (mt) DNA regions. Biparental mtDNA regions were detected in the alloplasmic forms. We revealed also 
the possibility of maternal organelle DNA substitution by paternal and appearance of new (changed) organelle 
DNA loci in backcrossed selfpollinated wide crosses hybrids. The nuclear role in this process is discussed. 
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