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ОСОБЕННОСТИ СТАБИЛИЗАЦИИ КАРИОТИПА В ПОТОМСТВЕ 
ОТ СКРЕЩИВАНИЯ ПШЕНИЧНО-РЖАНОЙ ЗАМЕЩЕННОЙ ЛИНИИ 1R(1A) 

С ДИПЛОИДНОЙ РОЖЬЮ

Аннотация. Представлены результаты сравнительного анализа процесса стабилизации кариотипов у амфига-
плоидов от скрещивания диплоидной ржи с мягкой пшеницей (С29 × R) и пшенично-ржаной замещенной линией 
1R(1А) (1R(1А) × R). Показано, что в потомстве от скрещивания С29 × R происходит быстрая стабилизация кариоти-
па на октоплоидном уровне, и уже в F3 гибриды имеют геномную структуру ААВВDDRR с небольшим уровнем анеу- 
плоидии преимущественно по хромосомам ржи, что свойственно всем октоплоидным тритикале. В гибридном материа-
ле от скрещивания 1R(1А) × R наблюдается тенденция к элиминации из кариотипа хромосом R-генома: в F3 не обна-
ружено хромосом 3R, 5R 6R и 7R, в F5 остались только пары 1R и 4R. При этом пара 1R заместила пару 1А, пара 4R 
у одних растений присутствует как дополнительная к полному комплекту хромосом пшеницы (AABBDD) в этой го-
меологичной группе, у других – отсутствует, а в потомстве отдельных растений F4 отмечено формирование меж- 
геномных замещений 4R(4А) и 4R(4В). В целом, преобладающей тенденцией стабилизации кариотипа в материале 
от скрещивания 1R(1А) × R является возврат к исходной пшенично-ржаной замещенной линии. Полученные данные 
свидетельствуют о существенном влиянии 1R(1А)-замещения на процесс стабилизации амфигаплоидов ABDR и о воз-
можности получения в потомстве таких скрещиваний новых типов пшенично-ржаных гибридов.
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PECULIARITIES OF KARIOTYPE STABILIZATION IN THE PROGENY 
FROM CROSSING OF THE WHEAT-RYE SUBSTITUTED LINE 1R(1A) WITH DIPLOID RYE

Abstract. The results of the comparative analysis of the process of karyotype stabilization in amphihaploids from crossing 
diploid rye with common wheat (С29 × R) and with wheat-rye substituted line 1R(1А) (1R(1А) × R) are presented. It was shown, 
that in the progeny from crossing C29 × R the karyotype is rapidly stabilized at the octoploid level, and hybrids have the genomic 
structure of AABBDDRR already in F3. In hybrid material from 1R(1A) × R crossing there is a tendency of R-chromosome 
elimination from the karyotype: 3R, 5R, 6R and 7R chromosomes were not detected in F3, only 1R and 4R pairs remained 
in F5. In this case, the 1R pair replaced the 1A pair, 4R pair exist as an additional one to the complete wheat chromosome 
set (AABBDD) in this homeological group in some part of plants and as 4R(4А)- or 4R(4B)- substitution in another part 
of plants. In general, the predominant tendency of karyotype stabilization in the material from crossing 1R (1A) × R  is to return 
to the original wheat-rye substituted line. The obtained data testify to the significant influence of 1R (1A)-substitution 
on the process of amphihaploid ABDR stabilization and on the possibility of obtaining new types of wheat-rye hybrids 
in such crosses.
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Введение. Интрогрессия чужеродного хроматина в геном мягкой пшеницы Triticum aestivum L. 
является наиболее эффективным способом обогащения генофонда этой культуры, причем для 
повышения адаптивных свойств в качестве донора ценных признаков чаще всего используется 
рожь Secale cereale L. В этом плане наибольший практический интерес для селекционного улуч-
шения пшеницы представляет короткое плечо хромосомы 1R, несущее гены устойчивости к ли-
стовой (Lr26), линейной (Sr31) и желтой (Yr9) ржавчине, а также к мучнистой росе (Pm8) [1–3]. 
Впервые эти гены были интродуцированы в пшеницу в 1950-х годах благодаря использованию 
в скрещиваниях высокоустойчивых к вышеперечисленным болезням сортов пшеницы Аврора 
и Кавказ, которые, как выяснилось позже, являются носителями транслоцированной хромосомы 
1RS.1ВL [4]. Согласно данным ряда авторов, помимо устойчивости к болезням хромосома 1RS.1ВL 
способствует увеличению урожайности и расширяет возможности адаптации к различным усло-
виям внешней среды [5, 6]. Как следствие этого, данная транслокация нашла широкое примене-
ние в селекционных программах, и в 1990-е годы ее содержали уже более 300 сортов пшеницы 
[7]. Однако вскоре было отмечено, что гены Yr9 и Pm8 перестали обеспечивать защиту от соот-
ветствующих патогенов вследствие распространения вирулентных патотипов [8], что вызвало 
необходимость поиска новых источников устойчивости к болезням. 

Несмотря на то что некоторые гены устойчивости S. cereale L. к биотическим стрессам утра-
тили свою эффективность, рожь по-прежнему рассматривается в качестве ценного источника по-
лезных генов для расширения генетической изменчивости пшеницы. Так, в работе An с соавт. [9] 
показано, что хромосомы ржи 4R и 6R несут гены устойчивости к мучнистой росе. Эти же хро-
мосомы связаны с толерантностью к повышенным концентрациям алюминия [10], а хромосома 4R 
к тому же содержит ген устойчивости к злаковой тле [11]. В хромосоме 2R обнаружены два гена 
устойчивости к листовой ржавчине – Lr25 и Lr45 и один ген устойчивости к стеблевой ржавчине – 
Sr59, обеспечивающий резистентность ко многим расам возбудителя, включая Ug99 [12]. 

Представленный далеко не полный перечень перспективных для интрогрессии в геном пше-
ницы генов ржи со всей очевидностью свидетельствует об актуальности создания пшенично-
ржаных гибридов c новыми типами межгеномных рекомбинаций, а также о необходимости иссле-
дования особенностей реорганизации их геномов на первых этапах интрогрессии чужеродного 
хроматина с целью повышения эффективности работ в этом направлении, чему и посвящена 
данная статья. 

Материалы и методы исследования. Материалом для исследования послужили гибриды 
от скрещивания мягкой пшеницы сорта Саратовская 29 (далее – С29) и полученной на ее основе 
пшенично-ржаной линии 1R(1А) с диплоидной рожью сорта Онохойская (далее – R). Донором 
хромосомы 1R, заместившей в кариотипе пшеницы гомеологичную ей хромосому 1А, является 
сорт ржи Вятка. Как исходная пшенично-ржаная линия, так и гибридный материал были созда-
ны сотрудниками сектора цитогенетики злаков Института цитологии и генетики Сибирского 
отделения РАН (ИЦиГ СО РАН) и предоставлены нам для анализа в рамках выполняемого со-
вместного проекта НАН Беларуси (БРФФИ) – СО РАН. 

Исследование геномной структуры материала проводили с помощью метода С-бэндинга [13]. 
Цитологические препараты анализировали на микроскопе «Ампливал» (Карл Цейс, Йена) с объек-
тивом «Апохромат» при 100-кратном увеличении, апертура 1,32 МИ. Идентификацию индиви-
дуальных хромосом А-, В-, D- и R-геномов осуществляли согласно обобщенной видовой идио-
грамме дифференциально окрашенных хромосом [14]. Для получения изображения в цифровом 
формате использовали систему анализа изображений. Обработку полученного изображения ме-
тафазной пластинки проводили с помощью графического редактора Photoshop (версия 5.0).

Результаты и их обсуждение. Характерной особенностью использованных в данной работе 
генотипов пшеницы и ржи является способность детерминировать в мейозе полученных на их 
основе амфигаплоидов ABDR деление, подобное митозу, что способствует образованию нереду-
цированных гамет и, как следствие, обеспечивает частичную фертильность гибридного мате- 
риала [15]. При этом механизмы образования нередуцированных гамет могут быть разными, что 
было установлено в ходе изучения поведения хромосом в мейозе амфигаплоидов, в геномах ко-
торых различные хромосомы пшеницы были замещены соответствующими гомеологами ржи [16]. 
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Использование данного оригинального материала позволило доказать влияние различных типов 
межгеномных замещений на характер поведения хромосом в мейозе. Так, было показано, что хро-
мосомное замещение 2R(2D) определяет преимущественное прохождение редукционного типа 
деления хромосом в мейоците, а замещения 1Rv(1A), 5R(5D) и 6R(6A) обусловливают четыре типа 
поведения хромосом: редукционное деление, редукционное + эквационное деление, эквационное 
деление и формирование монополярного веретена в первом делении. Исходя из этого, логично 
предположить, что и процесс стабилизации кариотипов у таких гибридных форм будет иметь 
различный характер и направление: в сторону исходной мягкой пшеницы, либо в сторону интро-
грессивных форм пшеницы с наличием хроматина ржи, либо в сторону октоплоидных тритикале. 
Возможно также, что наличие у амфигаплоида пары гомологов ржи может вызвать повышенную 
нестабильность в пшеничном компоненте кариотипа и создать предпосылки для формирования 
новых типов пшенично-ржаных рекомбинаций. В связи с этим особую актуальность приобретает 
изучение процесса формирования хромосомного состава данных гибридных форм на ранних 
этапах стабилизации их кариотипов. В данной статье представлены результаты сравнительного 
исследования гибридного потомства в пределах комбинаций скрещивания С29 × R и 1R(1А) × R.

Первый анализ хромосомного состава растений проведен нами в F3 гибридов. В пределах 
комбинации скрещивания С29 × R анализировали потомство наиболее фертильного растения F2, 
обозначенного как № 10-1, в пределах комбинации скрещивания 1R(1А) × R – потомство гибри- 
да № 7-4. Результаты анализа представлены в табл. 1. 

Как видно из данных табл. 1, в гибридном материале комбинации скрещивания С29 × R чет-
ко прослеживается тенденция к сохранению полных наборов хромосом мягкой пшеницы и ржи 
и формированию вследствие этого октоплоидных тритикале (2n = 8x = 56, геном AABBDDRR) 
c незначительным уровнем анеуплоидии, свойственной пшенично-ржаным гибридам этого уров-
ня плоидности. Случаи нестабильности кариотипа отмечаются в следующих гомеологичных 
группах: 3-й (у двух растений отсутствует пара хромосом 3R), 5-й (одно растение является три-
сомным по хромосоме 5R) и 7-й (трисомия по 7D у одного растения). Случай трисомии по хромо-
соме R-генома отмечен также в 6-й гомеологичной группе.

В то же время в гибридном материале от скрещивания 1R(1А) × R отмечается тенденция 
к элиминации из кариотипа хромосом R-генома: пары хромосом ржи выявляются лишь в 1, 2 
и 4-й гомеологичных группах, причем если в 1-й группе они, как правило, замещают пару хромо-
сом А-генома (как и у исходной замещенной линии пшеницы), то во 2-й и 4-й группах эти пары 
являются дополнительными к полному комплекту хромосом мягкой пшеницы, что предполагает 
цитологическую нестабильность гибрида и может привести к их элиминации в последующих 
поколениях гибридных растений.

Особого внимания заслуживает тот факт, что во 2-й гомеологичной группе пару образуют 
не исходные хромосомы 2R, а телоцентрики по длинному плечу этой хромосомы (рис. 1). При- 
сутствие их в кариотипах всех проанализированных растений свидетельствует о том, что они 
образовались уже в F1 гибридов в результате misdivision центромер унивалентных хромосом 
во время мейотического деления клетки. 

В исследованном материале отмечаются также случаи образования телоцентрических хромо-
сом В- и D-геномов пшеницы: 1ВL (рис. 1, а), 4DS (рис. 1, b), 1ВS (рис. 1, c) 7ВL (рис. 1, d), 7DS и 7DL. 
У одного растения выявлена хромосомная аберрация по типу делеции – у хромосомы 5R отсут-
ствует дистальная часть длинного плеча.

Исходя из полученных данных, в последующих поколениях гибридных форм можно ожи-
дать образования пшенично-ржаных транслокаций по типу центрических слияний (робертсо-
новские транслокации). В пользу этого говорит тот факт, что одна такая транслокация (4BL.7RL) 
обнаружена уже в F3 гибридов (рис. 2).

Следующий анализ хромосомного состава выполнен на материале гибридов F5. Произошед- 
шее в ходе смены поколений повышение фертильности гибридных форм позволило существенно 
расширить выборку исследованных растений – было кариотипировано потомство 4 гибридов, 
полученных от скрещивания С29 × R и являющихся потомками гибрида F2 № 10-1, и потомство 
25 гибридов из комбинации 1R(1А) × R, из которых 5 являлись потомками гибрида F2 № 7-3, 
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5 – потомками гибрида F2 № 7-4 и 15 – потомками гибрида F2 № 7-5. Результаты анализа пред-
ставлены в табл. 2.

Следует отметить, что данные хромосомного анализа гибридов F5 позволяют не только мо-
ниторить процесс интрогрессии хроматина ржи в геном мягкой пшеницы, но на примере по-
томств растений № 10-1 и № 7-4 проследить динамику стабилизации кариотипа в ранних поко-
лениях гибридных форм пшеницы. 

В F5 гибридов С29 × R отмечено сохранение октоплоидного уровня плоидности растений 
с незначительным уровнем анеуплоидии (±1–2 хромосомы). Гомеологичные группы 1–4 и 7, 
за редким исключением, содержат свойственный октоплоидным тритикале набор хромосом 
AABBDDRR. Незначительная нестабильность состава обнаружена в 5-й группе: если в потом-
стве растения F2 № 10-1 выявлен случай трисомного состояния хромосомы 5R, то в F5 идентифи-
цированы кариотипы с наличием телоцентриков 5RS и 5RL (рис. 3), образовавшихся, как можно 
предположить, в результате misdivision центромеры добавочной унивалентной хромосомы 5R.

Сопоставление результатов хромосомного анализа гибридов F3 и F5 в потомстве растения № 7-4 
от скрещивания 1R(1А) × R подтверждает выявленную ранее тенденцию к элиминации из карио-
типов гибридных форм пшеницы хромосом R-генома. В этом плане особо следует отметить пол-
ную элиминацию телоцентрических хромосом 2RL, которые у гибридов F3 выявлены в дисомном 

Рис. 1. Кариотипы растений F3 от скрещивания 1R(1А) × R с телоцентрическими хромосомами 2RL (а, b, c, d), 1ВL (а), 
4DS (b), 1ВS (c) и 7ВL (d). Обозначения телоцентрических хромосом и хромосом ржи выделены жирным шрифтом

Fig. 1. Karyotypes of plants F3 from crossing 1R(1A) × R with telocentric chromosomes 2RL 2RL (а, b, c, d), 1ВL (а), 4DS (b), 
1ВS (c) and 7ВL (d)
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состоянии у каждого проанализированного растения. Таким образом, к четвертому поколению 
пары хромосом R-генома сохранились лишь в 1-й и 4-й гомеологичных группах (рис. 4). 

При этом в 4-й группе у большинства растений отмечается моносомное состояние хро- 
мосомы 4D, что в случае ее элиминации из кариотипа в последующих поколениях гибри-
дов приведет к формированию нового пшенично-ржаного замещения 4R(4D). Что касается 
хромосомных аберраций, то в проанализированном материале F4 (потомство № 7-4) обнаруже-
но лишь одно растение с телоцентрической хромосомой 4ВL.

Остальные гибриды F5 (потомства рас-
тений F2 № 7-3 и № 7-5) характеризовались 
сходной структурой кариотипа: хромосомы 
R-генома преимущественно в дисомном со-
стоянии присутствовали лишь в 1-й и 4-й го-
меологичных группах. При этом хромосома 
1R замещала хромосому 1А, а пара 4R-хромо- 
сом была дополнительной к полному комп- 
лекту (AABBDD) хромосом мягкой пшеницы.

В потомстве растения № 54-11 наметился 
процесс элиминации из кариотипа 4R-хро- 
мосомы: из пяти исследованных растений 
пару нативных хромосом содержало лишь 
одно, одно растение было дисомным по тело-
центрику 4RL, два – моносомными по это-
му же телоцентрику и одно в 4-й группе со-
держало только пары хромосом пшеницы – 
AABBDD. 

Хромосома 4R отсутствовала также в по-
томстве всех растений № 46-13, 47-4 и 57-5.

Рис. 2. Кариотип растения F3 от скрещивания 
1R(1А) × R с телоцентрической хромосомой 4BL.7RL

Fig. 2. Karyotype of plant F3 from crossing 1R (1A) × R 
with telocentric chromosome 4BL.7RL

Рис. 3. Кариотип 56-хромосомного растения F5 от скре-
щивания С29 × R с телоцентрической хромосомой 5RL

Fig. 3. Karyotype of 56-chromosome plant F5 from crossing 
С29 × R with telocentric chromosome 5RL

Рис. 4. Кариотип растения F5 от скрещивания 1R(1А) × R 
с парами хромосом ржи 1R и 4R

Fig. 4. Karyotype of plant F5 from crossing 1R(1A) × R 
with a pairs of rye chromosomes 1R and 4R
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Особо следует отметить случаи формирования в процессе стабилизации хромосомного со-
става 4-й группы новых типов межгеномных замещений. Так, в потомстве № 44-8 у одного рас-
тения вследствие моносомии по хромосомам 4А и 4В образовались моно-4R(4А)- и моно-4R(4В)-
замещения хромосом. В потомстве № 51-9 идентифицировано моно-4R(4А)-замещение, а в по-
томстве № 52-7 – моно-4R(4В)-замещение. В потомстве № 49(12) в результате элиминации 
из кариотипа пары хромосом 4А сформировалось полноценное 4R(4А)-замещение хромосом, 
а в потомстве растения № 58-5 практически завершился процесс формирования межгеномно- 
го замещения 4R(4В): из 4 кариотипированных растений 3 имеют состав 4-й гомеологичной 
группы ААDDRR, а одно – ААВDDRR.

Из данных табл. 2 следует, что в гибридном материале от скрещивания 1R(1A) × R к пято- 
му поколению произошла полная стабилизация хромосомного состава 2, 3, 5, 6 и 7-й гомеоло-
гичных групп в сторону мягкой пшеницы. Стабилизировалась также 1-я гомеологичная группа, 
в которой у подавляющего большинства растений хромосомный состав аналогичен таковому 
у исходной замещенной линии пшеницы, т. е. содержит межгеномное замещение 1R(1А). Лишь 
в потомстве растения № 7-3 отмечено два случая наличия в 1-й группе дополнительных тело- 
центриков 1RL, которые скорее всего будут подвержены элиминации в одном из следующих по-
колений, как это произошло с телоцентрическими хромосомами 2RL.

Самой нестабильной в гибридном материале остается 4-я гомеологичная группа, в которой 
помимо телоцентрических хромосом 4RL встречаются телоцентрики 4ВL (в потомстве № 58-9 
все растения характеризуются наличием 4ВL в дисомном состоянии, у № 58-3 три растения со-
держат 4ВL в дисомном состоянии, а одно – в моносомном наряду с нативной хромосомой 4В). 

В целом к пятому поколению количество телоцентриков, образованных хромосомами пше-
ницы, существенно уменьшилось. Вопреки нашим ожиданиям, не выявлено также случаев обра-
зования новых пшенично-ржаных транслокаций. На основании полученных данных можно сде-
лать вывод, что образование телоцентрических хромосом хотя и является главной предпосылкой 
формирования транслокаций по типу centric break-fusion, однако не во всякой генотипической 
среде эта предпосылка реализуется.

Заключение. Результаты проведенного исследования свидетельствуют о существенном 
влиянии межгеномного замещения 1R(1А) на процесс стабилизации амфигаплоида ABDR. Если 
в материале от скрещивания С29 × R уже в F3 все растения имеют геномную структуру ААВВDDRR 
с небольшим уровнем анеуплоидии преимущественно по хромосомам R-генома, то у гибри- 
дов 1R(1А) × R наблюдается постепенная элиминация из кариотипа хромосом ржи. В F5 пары го-
мологов ржи отмечены только в 1-й и 4-й гомологичных группах, причем пара 4R у одних рас-
тений присутствует как дополнительная к полному комплекту хромосом пшеницы (AABBDD), 
у других – отсутствует, а в потомстве отдельных растений F4 отмечено формирование межгеном-
ных замещений 4R(4А) и 4R(4В). Кроме того, присутствие у амфигаплоида 1R(1А)-замещения 
вызывает нестабильность хромосом пшеницы в ранних поколениях гибридных форм, что выра-
жается в образовании телоцентрических хромосом, которые, однако, к F5 элиминируют из карио-
типа. В целом, преобладающей тенденцией стабилизации кариотипа в материале от скрещива-
ния 1R(1А) × R является возврат к исходной пшенично-ржаной замещенной линии. Полученные 
данные свидетельствуют о возможности использования уже созданных пшенично-ржаных линий 
для получения новых типов пшенично-ржаных рекомбинаций.
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