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ГЕТЕРО- И ГОМОПЛАЗМИЯ 18S/5S МИТОХОНДРИАЛЬНОГО ПОВТОРА 

У АЛЛОПЛАЗМАТИЧЕСКИХ ЛИНИЙ  

HORDEUM MARINUM SUBSP. GUSSONEANUM – TRITICUM AESTIVUM 
*
 

 
Изучено проявление гомоплазмии и гетероплазмии по 18S/5S митохондриальному повтору (мт-повтору) у ал-

лоплазматических линий мягкой пшеницы, несущих цитоплазму ячменя Hordeum marinum subsp. gussoneanum 

Hudson и характеризующихся разной структурой ядерных геномов. У аллоплазматической замещенной линии 

7H1Lmar(7D), выделенной среди беккроссных потомков ячменно-пшеничного гибрида BC3-поколения и представ-

ленной растениями с разной фертильностью, выявлено два состояния мт-повтора. Стерильные растения характе-

ризует гомоплазмия ячменного типа, а частично фертильные и фертильные – гетероплазмия (одновременное при-

сутствие мтДНК ячменного и пшеничного типа). У аллоплазматической линии с полным набором хромосом 

пшеницы и восстановленной фертильностью – потомка BC4-поколения обнаружена гомоплазмия пшеничного 

типа. Следовательно, вытеснение всех хромосом ячменя из генома аллоплазматической линии и полное восста-

новление фертильности привело к переходу 18S/5S мт-повтора от состояния гетероплазмии в состояние гомо-

плазмии пшеничного типа. У эуплазматических замещенных линий 7H1Lmar(7D), несущих цитоплазму мягкой 

пшеницы, обнаружены последовательности 18S/5S мт-повтора пшеничного типа. Таким образом, выявление по-

следовательностей мтДНК ячменного типа у аллоплазматической замещенной линии связано с наличием и хро-

мосом, и цитоплазмы ячменя.  

Ключевые слова: аллоплазматические линии, эуплазматические линии, митохондриальная ДНК, гетероплаз-

мия, гомоплазмия. 

 

 

Отдаленная гибридизация лежит в основе 

одного из типов симпатрического видообра-

зования у покрытосеменных растений [1] и, 

кроме того, способствует поддержанию ге-

нетического разнообразия природных попу-

ляций за счет интрогрессии генов от одних 

таксономических групп другим [2]. Интрог-

рессивную гибридизацию, осуществляемую 

путем возвратных скрещиваний гибридов с 

родительскими видами, широко используют 

в экспериментальных условиях для создания 

новых форм культурных растений, пред-

ставляющих интерес для селекции [3]. Эф-

фективность развития гибридных растений, 

способных к восстановлению фертильности 

при беккроссировании, определяется со-

вместимостью как между ядерными гено-

мами, так и между ядром и цитоплазмой 

скрещиваемых видов [4]. Важный результат 

работ, связанных с отдаленной гибридиза-

цией злаков, – это выявление у гибридов 

гетероплазмии (одновременного присутст-

вия последовательностей митохондриальной 

ДНК (мтДНК) и материнского, и отцовского 

типа) [5–6]. Этот факт объясняют тем, что 

при отдаленных скрещиваниях может про-

исходить нарушение механизма наследова-

ния митохондриального генома только по 

материнской линии, характерного для зла-

ков. В наших предыдущих работах показа-



Трубачеева Н. В. и др. Гетеро- и гомоплазмия 18S/5S митохондриального повтора       105 

 

 

но, что беккроссирование ячменно-пше- 

ничных гибридов, для которых характерна 

гетероплазмия, приводит не только к реор-

ганизации ядерного генома у беккроссных 

потомков, но и к переходу мтДНК из  

состояния гетероплазмии (присутствия по-

следовательностей обоих родителей) в го-

моплазмию (последовательности только од-

ного родителя) [6; 7]. В связи с этим интерес 

представляет изучение связи между опреде-

ленными состояниями мтДНК и проявлени-

ем признаков, которые у отдаленных гибри-

дов и их потомков определяются ядерно-

цитоплазматическими взаимодействиями. 

Моделями, удобными для проведения таких 

исследований, являются аллоплазматиче-

ские линии (ядерно-цитоплазматические 

гибриды), сочетающие ядерный геном од- 

ного вида с цитоплазмой другого [8]. Обра-

зование аллоплазматических линий проис-

ходит в результате серии возвратных  

скрещиваний гибридов с отцовским родите-

лем, что приводит к вытеснению хромосом 

материнского вида.  

Цель данной работы – изучение особен-

ностей проявления гетеро- и гомоплазмии 

по 18S/5S митохондриальному повтору  

у аллоплазматических линий мягкой пше-

ницы (H. marinum subsp. gussoneanum) –  

T. aestivum, характеризующихся разной 

структурой ядерного генома и неодинако-

вым проявлением фертильности.  

 

Материалы и методы  

 

Аллоплазматические линии мягкой пше-

ницы, несущие цитоплазму дикорастущего 

ячменя H. marinum subsp. gussoneanum, вы-

делены на основе беккроссных потомков 

одного из ячменно-пшеничных гибридов  

(H. marinum subsp. gussoneanum) T. aesti- 

vum (Пиротрикс 28), последовательно скре-

щенного с сортами мягкой пшеницы Пирот-

рикс 28 и Новосибирская 67 (рис. 1). Ли- 

ния Л-32 – потомок BC3-поколения, а линия  

Л-36 – BC4-поколения. В работу включены 

растения самоопыленных поколений этих 

линий: Л-32(F8), Л-32(F9) и Л-36(F6),  

Л-36(F7). По данным работы [9] у аллоплаз-

матической линии Л-32 в F8-поколении пара 

хромосом мягкой пшеницы 7D замещена на 

пару телоцентрических хромосом дикорас-

тущего ячменя 7H
1
L

mar
. (Тип замещения 

7H
1
L

mar
(7D), геномная формула: 

2n = 40w + 2tb, 

H. marinum subsp. gussoneanum Hudson 

(2n = 28) T. aestivum L. (2n = 42) (Пирот-

рикс 28) 

 

F1 (2n = 35) 

× Пиротрикс 28  

BC1 

× Новосибирская 67 

BC2 

× Новосибирская 67 

BC3 
× Новосибирская 67 

BC4 

 
 

Рис. 1. Схема создания аллоплазматических линий  

(H. marinum subsp. gussoneanum) – T. aestivum (Л-32  

и Л-36) 

 

 

 

где w – wheat, b – barley, t – телоцентриче-

ская хромосома). Линия Л-36 в F6-поко- 

лении содержала характерный для мягкой 

пшеницы набор хромосом (2n = 42w). В ра-

боте в качестве контроля использованы  

эуплазматические линии мягкой пшеницы, 

несущие цитоплазму мягкой пшеницы,  

а также сорт мягкой пшеницы Пиротрикс 

28. Согласно ранее разработанной методике 

[9], выполнены эксперименты по получе-

нию эуплазматических линий с замещением 

7H
1
L

mar
(7D) и 7H

1
L

mar
(7B) (геномная форму-

ла 2n = 40w + 2tb). Растения выращивали в 

гидропонной теплице. Проведена оценка 

линий по проявлению фертильности с выде-

лением фертильных, частично фертильных 

и стерильных растений. К частично фер-

тильным относили растения, у которых за-

вязывались единичные зерна. Для уточне-

ния присутствия (отсутствия) хромосом 

дикорастущего ячменя у изученных геноти-

пов была проведена геномная гибридизация 

in situ (GISH) в соответствии с ранее опуб-

ликованной методикой [10]. Выполнен 

ПЦР-анализ 18S/5S митохондриального по-

втора с использованием праймеров, первич-

ная структура которых приведена в [11]. 

ПЦР проводили по методике, описанной в 

работе [12].  

 

Результаты исследований 

и обсуждение 

 

В работе использованы аллоплазматиче-

ские линии (H. marinum subsp. gussonea- 

Л-32 

Л-36 
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num) – T. aestivum двух типов. Линия  

Л-36(F6) по происхождению типично алло-

плазматическая, поскольку содержит только 

хромосомы пшеницы – отцовского вида, 

использованного при получении ячменно-

пшеничного гибрида. В геном другой ли-

нии – Л-32(F8) при ее формировании в про-

цессе беккроссирования и последующего 

самоопыления была интрогрессирована те-

лоцентрическая хромосома вида ячменя  

H. marinum subsp. gussoneanum, использо-

ванного в качестве материнской формы при 

создании ячменно-пшеничного гибрида. 

Тип замещения у линии Л-32 в F8 соответст-

вует 7H
1
L

mar
(7D) [9]. В результате самоопы-

ления обе линии проявили цитогенетиче-

скую стабильность. Как показал GISH-

анализ, линия Л-36 в F7, а линия Л-32 в F9 

сохранили свой геномный состав, соответ-

ственно (2n = 42w) и (2n = 42w + 2tb).  

Для выполнения задач исследования не-

обходимо было создать эуплазматические 

линии пшеницы (имеющие цитоплазму 

пшеницы) с замещением пары хромосом 

мягкой пшеницы на пару телоцентрических 

хромосом дикорастущего ячменя 7H
1
L

mar
.  

С этой целью, используя ранее разработан-

ную схему ускоренного и целенаправленно-

го замещения хромосом мягкой пшеницы на 

чужеродные хромосомы [9], были произве-

дены скрещивания моносомиков (2n = 41w) 

по хромосомам 7D и 7B мягкой пшеницы 

сорта Саратовская 29 (материнский роди-

тель) с аллоплазматической пшенично-

ячменной дополненной линией 7H
1
L

mar 

(2n = 42w + 2tb) (отцовский родитель).  

На основе цитологического контроля бы- 

ли выделены растения с замещениями 

7H
1
L

mar
(7D) и 7H

1
L

mar
(7B). Два растения  

с замещением 7H
1
L

mar
(7D) стали источника-

ми эуплазматических замещенных линий – 

Л-411 и Л-416. Выполненный GISH-анализ 

показал цитогенетическую стабильность 

этих линий и подтвердил их геномные фор-

мулы (2n = 40w + 2tb). Самоопыленные по-

томки растений с замещением 7H
1
L

mar
(7B) 

оказались цитогенетически нестабильными. 

В связи с этим в работу были включены 

лишь отдельные растения: Р-1, имеющее 

тип замещения 7H
1
L

mar
(7B) (2n = 40w + 2tb), 

и Р-2, характеризующееся нуллисомией по 

хромосоме 7B (2n = 40w).  

Анализ фертильности изученного мате-

риала позволил охарактеризовать по этому 

признаку каждую линию и выделить для 

дальнейшего исследования растения с раз-

ным проявлением фертильности. Аллоплаз-

матическая замещенная линия Л-32 в F8 по-

колении была представлена фертильными, 

частично фертильными и стерильными рас-

тениями, а в F9 – только фертильными и 

частично фертильными (табл. 1). Следует 

подчеркнуть, что ядерный геном у всех изу-

ченных аллоплазматических линий реком-

бинантный, поскольку в возвратные скре-

щивания с ячменно-пшеничным гибридом, 

помимо отцовского сорта мягкой пшеницы 

Пиротрикс 28, был включен и сорт Ново- 

сибирская 67. В связи с этим наблюдае- 

мое варьирование проявления признаков 

фертильности / стерильности у растений 

аллоплазматической замещенной линии  

Л-32, как результат эффектов ядерно-цито- 

плазматических взаимодействий, можно 

объяснить различиями в структуре ядерных 

геномов за счет неодинаковых уровней ре-

комбинации у разных растений.  

Вместе с тем у аллоплазматической ли-

нии Л-36, имеющей только хромосомы мяг-

кой пшеницы, в обоих поколениях (F6 и F7) 

все растения были фертильными. Известно, 

что восстановление фертильности геноти-

пов мягкой пшеницы, несущих чужеродную 

цитоплазму, контролируется полигенной 

системой ядерных Rf-генов [13]. Аллоплаз-

матическую линию Л-36 отличает от алло-

плазматической линии Л-32 не только от-

сутствие замещения хромосомы 7D на 

телоцентрическую хромосому дикорастуще-

го ячменя 7H
1
L

mar
, но и дополнительное 

введение в беккроссирование при ее созда-

нии сорта мягкой пшеницы Новосибир- 

ская 67. По-видимому, это обусловило  

сбалансированность по Rf-генам в рекомби-

нантном ядерном геноме самофертильной 

аллоплазматической линии Л-36.  

Что касается эуплазматических линий  

Л-411 и Л-416, имеющих тип замещения 

7H
1
L

mar
(7D), то они были представлены как 

частично фертильными, так и фертильными 

растениями (табл. 2). Растение Р-1 с типом 

замещения 7H
1
L

mar
(7B) проявило частичную 

фертильность, а растение Р-1, у которого 

отсутствует хромосома 7B, полную сте-

рильность. У взятого в качестве контроля 

сорта мягкой пшеницы Пиротрикс 28 при 

данных условиях выращивания растений 

была стабильная для всех растений фер-

тильность.  
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Таблица 1 

Характеристика аллоплазматических линий и эуплазматических линий мягкой пшеницы  

по проявлению фертильности 

 

Линия 
Изучено 

растений 

Число и частота растений ( %) 

полностью 

фертильных 

частично 

фертильных 
стерильных 

Л-32(F8) 22 
4 

18,2 ± 8,3 

16 

72,7 ± 9,4 

2 

9,1 ± 6,1 

Л-32(F9) 
25 

 

9 

36,0 ± 9,6 

16 

64,0 ± 9,6 

0 

– 

Л-36(F6) 23 23 0 0 

Л-36(F7) 25 
25 

100 

0 

– 

0 

– 

Л-411 
20 

 

12 

60,0 ± 10,9 

8 

40 ± 10,9 

0 

– 

Л-416 
25 

 

17 

68,0 ± 9,3 

8 

32,0 ± 9,3 

0 

– 

Пиротрикс 28 25 
25 

100 

0 

– 

0 

– 

 

 

Таблица 2 

Характеристика аллоплазматических и эуплазматических линий мягкой пшеницы  

по типам 18S/5S митохондриального повтора 
* 

 

Генотип 

Происхож-

дение цито-

плазмы 

Геномная 

формула и тип 

замещения 

Проявление фер-

тильности у изу-

ченных растений 

Тип 18S/5S 

митохондриального 

повтора 

Л-32(F8) Ячмень 
2n = 40w + 2tb 

7H
1
L

mar
(7D) 

стерильные 

 

гомоплазмия 

(ячмень) 

частично 

фертильные гетероплазмия 

(ячмень +  пшеница) 
фертильные 

Л-32(F9) Ячмень 
2n = 40w + 2tb 

7H
1
L

mar
(7D) 

частично  

фертильные гетероплазмия   

(ячмень + пшеница) 
фертильные 

Л-36(F6) Ячмень 2n = 42w фертильные 
гомоплазмия 

(пшеница) 

Л-36(F7) Ячмень 2n = 42w фертильные 
гомоплазмия 

(пшеница) 

 

* w – wheat (пшеница); b – barley (ячмень); t – телоцентрическая хромосома.  
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Окончание табл. 2 

 

Генотип 

Происхож-

дение цито-

плазмы 

Геномная 

формула и тип 

замещения 

Проявление фер-

тильности у изу-

ченных растений 

Тип 18S/5S 

митохондриального 

повтора 

Л-411 

 
Пшеница 

2n = 40w + 2tb 

7H
1
L

mar
(7D) 

частично  

фертильные гомоплазмия 

(пшеница) 
фертильные 

Л-416 Пшеница 
2n = 40w + 2tb 

7H
1
L

mar
(7D) 

частично  

фертильные гомоплазмия 

(пшеница) 
фертильные 

Растение 1 Пшеница 
2n = 40w + 2tb 

7H
1
L

mar
(7B) 

частично  

фертильное 

гомоплазмия 

(пшеница) 
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Рис. 2. ПЦР-спектр, полученный при амплификации 

5’-конца 18S/5S рекомбинационного повтора мито-

хондриальной ДНК: 1 – ячмень H. marinum subsp. 

gussoneanum; 2 – мягкая пшеница, сорт Пиротрикс 28; 

3 – линия Л-32, стерильное растение; 4 – линия Л-32, 

частично фертильное растение; 5 – линия Л-32, фер-

тильное растение; 6 – линия 411, частично фертильное 

растение; 7 – линия 411, фертильное растение; 8 – 

стерильное растение P-2 

 

 

 

Изучение последовательностей 18S/5S 

повтора мтДНК показало следующие осо-

бенности (см. табл. 2). У аллоплазматиче-

ской линии Л-32 обнаружено два состояния 

митохондриального повтора: гетероплазмия 

(одновременное присутствие ячменных и 

пшеничных последовательностей) и гомо-

плазмия по ячменному типу (последова-

тельности только ячменного типа). Гомо-

плазмия выявлена у стерильных растений, 

выделенных у этой линии только в F8, а ге-

тероплазмия у фертильных и частично фер-

тильных растений линии Л-32 и в F8, и в F9 

(рис. 2). Таким образом, гетероплазмия изу-

ченного митохондриального повтора у ал-

лоплазматической линии сохраняется при 

самоопылении.  

У аллоплазматической линии Л-36, кото-

рая в отличие от линии Л-32 характеризует-

ся полным восстановлением фертильности и 

не имеет хромосом ячменя в ядерном гено-

ме, присутствовали последовательности 

18S/5S мт-повтора только пшеничного типа. 

Такой же тип последовательностей 18S/5S 

мт-повтора обнаружен и у всех изученных 

эуплазматических генотипов, независимо от 

проявления фертильности, наличия хромо-

сом ячменя в ядерном геноме и типа пше-

нично-ячменного замещения (см. табл. 2). 

Так, у частично фертильного растения Р-1 с 

типом замещения 7H
1
L

mar
(7B), фертильных 

и частично фертильных растений линий  

Л-411 и Л-416 с другим типом замещения – 

7H
1
L

mar
(7D), а также фертильных растений 

сорта мягкой пшеницы Пиротрикс 28 и сте-
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рильного нуллисомика по хромосоме 7B – 

растения Р-2 (2n = 40w) обнаружена только 

гомоплазмия пшеничного типа.  

Таким образом, выявление у аллоплазма-

тической замещенной линии Л-32 последо-

вательностей мтДНК ячменного типа в ге-

тероплазматическом и гомоплазматическом 

состоянии обусловлено как наличием тело-

центрической хромосомы ячменя 7H
1
L

mar
  

в ядерном геноме, так и происхождением 

цитоплазмы – от материнского родителя 

(ячменя). Переход от гетероплазматического 

в гомоплазматическое состояние пшенично-

го типа связан с полным восстановлением 

фертильности растений аллоплазматической 

линии и вытеснением всех хромосом ячменя 

из ядерного генома, что наблюдается у Л-36 

по сравнению с линией Л-32.  

Сопоставление полученных данных с ра-

нее опубликованными результатами [6; 7; 

14] указывает на проявления гетероплазмии 

по 18S/5S повтору мтДНК у беккроссных 

потомков и аллоплазматических реком- 

бинантных линий в зависимости от вида 

ячменя, использованного при получении 

ячменно-пшеничных гибридов. Так, гетеро-

плазмия по последовательности 18S/5S по-

втора мтДНК характеризует и стерильные, и 

частично фертильные растения беккроссных 

поколений ячменно-пшеничных гибридов 

H. vulgare L.  T. aestivum L., независимо от 

присутствия хромосом культурного ячменя 

в ядерном геноме. Однако, как и у алло-

плазматической рекомбинантной линии  

(H. marinum subsp. gussoneanum) – T.aes- 

tivum, у аллоплазматических рекомбинант-

ных линий (H. vulgare) – T. aestivum полное 

восстановление фертильности ассоциирует с 

гомоплазмией пшеничного типа и отсутст-

вием хромосом ячменя в ядерном геноме.  

 

Заключение 

 

Полученные результаты указывают на 

необходимость пересмотра сложившихся 

представлений о том, что в результате бек-

кроссирования отдаленных гибридов с от-

цовской формой происходят изменения 

только в ядерном геноме, связанные с пол-

ным или частичным вытеснением ядерного 

генома материнского вида. Как показали 

результаты исследования аллоплазматиче-

ских линий мягкой пшеницы, несущих ци-

топлазму ячменя, при их формировании 

происходит реорганизация и митохондри-

ального генома, тесно связанная с измене-

ниями в геноме ядра. По всей видимости, 

эти процессы являются отражением сложно-

го пути коадаптации чужеродных по отно-

шению друг друга ядерных и цитоплазмати-

ческих геномов дикорастущего ячменя  

и мягкой пшеницы, приводящего к восста-

новлению фертильности у гибридных по-

томков.  
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N. V. Trubacheeva, T. T. Efremova, V. S. Arbuzova, E. P. Devyatkina, L. A. Pershina 

 

HETEROPLASMY AND HOMOPLASMY OF 18S/5S MITOCHONDRIAL REPEAT 

IN ALLOPLASMIC LINES (H. marinum subsp. gussoneanum) – T. aestivum 

 

Heteroplasmy and homoplasmy of 18S/5S mitochondrial (mt) repeat in alloplasmic lines of common wheat carrying 

cytoplasm of barley H. marinum subsp. gussoneanum Hudson and characterized by different nuclear genome structure 

have been studied. In alloplasmic line with 7H1Lmar(7D) chromosome substitution, isolated among BC3 progenies of bar-

ley-wheat hybrid and presented by plants of different fertility, two states of mt-repeat were revealed. Homoplasmy of 

barley type is characteristic for sterile plants, while heteroplasmy (simultaneous presence of barley and wheat mtDNA) is 

characteristic for partly fertile and fertile plants. Homoplasmy of barley type was found in a line containing complete 

chromosome number of wheat and restored fertility, which was the progeny of BC4 generation. Consequently, the elimina-

tion of all barley chromosomes from the genome of alloplasmic line and complete fertility restoration led in the conver-

sion of 18S/5S mt repeat from heteroplasmy to homoplasmy of wheat type. Euplasmic substitution lines 7H1Lmar(7D), 

carrying cytoplasm of common wheat, contained 18S/5S mt- repeat of wheat type. Thus the detection of barley mtDNA in 

alloplasmic substitution line appears to be connected with the presence of both chromosomes and cytoplasm of barley. 

Keywords: wheat, barley, alloplasmic lines, mitochondrial DNA, heteroplasmy, homoplasmy. 


