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Обобщена имеющаяся в литературе информация о 
результатах генетического анализа некоторых видов 
самоопыляющихся злаков с привлечением в качестве 
объекта анализа растительных линий, включающих 
интрогрессивный генетический материал. Подчеркнуты 
ограничения, накладываемые спецификой исследуемого 
материала на возможное толкование полученных ре­
зультатов, и внесены предложения относительно пред­
варительного изучения интрогрессивного растительного 
материал перед его включением в эксперименты по ге­
нетическому анализу.

О Т.К. І ІІІ’ІІОІІС КАЯ, Ж И. ІІДОИИЧІ.ІІКО, 2003

Гибридологический анализ — основной метол 
генетического анализа организмов с половым спо­
собом размножения. Гибридологический метод 
был и остается основным методом генетического 
анализа организмов с половым способом размно­
жения. Закономерности поведения дискретно 
наследуемых единиц, контролирующих фенотип 
объекта по отдельному признаку (генов), уста­
новленные с привлечением модельных, по на­
шим представлениям, растительных и животных 
объектов, имели в своей основе центральное по­
ложение: аллели генов передаются независимо 
друг от друга, если они не сцеплены, т.е. не рас­
положены достаточно близко на одной и той же 
хромосоме. Из этого постулата и выявленных ти­
пов межаллельного и межгенного взаимодействия 
исходим мы до сих пор, приступая к генетическо­
му анализу организма. Основной целью нашей 
статьи было показать, что одной из многих есте­
ственных причин, порождающих отклонение в 
расщеплениях от теоретически ожидаемых соот­
ношений, является участие в контроле анализи­
руемого признака чужеродной генетической ин- 
(|х>рмации, следствием чего может быть включение 
ряда механизмов, внешнее проявление чего мы 
воспринимаем как отклонение от теоретически 
ожидаемых мснделевских соотношений расщеп­
ления (в лучшем случае) или допускаем непра­
вильное толкование наблюдаемых фактов. Мы 
также попытались сделать некоторые обобщения 
относительно механизмов, могущих вызывать 
эти нарушения, для того, чтобы нащупать точки 
возникновения артефактов.

Генетический анализ организма по опреде­
ленному признаку в качестве последовательных 
этапов выполнения включает: установление ха­
рактера наследования признака, т.е. числа участ­
вующих в контроле генов и типа межаллельного 
и межгенного взаимодействия; хромосомную ло­
кализацию идентифицированных генов с уста­
новлением в дальнейшем местоположения гена 
на хромосоме. Реализуя первый этап анализа, мы 
должны твердо помнить, что полученная в конк­
ретном эксперименте информация всегда отно­
сительна и полностью зависит от генотипов, 
выбранных для работы. Те гены, участвующие в 
контроле рассматриваемого признака, по которым 
компоненты скрещивания друг от друга не отли­
чаются, идентифицированы не будут, поскольку 
главный инструмент идентификации по рас 
щепление по генотипу, рс1 иарируемое на фепо 
типическом уровне. Приходится признан., что
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Рис. 1. Типы растительного материала, используемого и генетическом анализе мягкой пшеницы. Курсивом выделен 
материал, имеющий в геноме чужеродный хроматин в разном объеме (интрогрессивные линии). В квадратных скобках — 
литературные источники, в которых описана методика создания линий

успешность генетического анализа уже на первом 
этапе зависит от двух факторов: 1) генетического 
полиморфизма в отношении рассматриваемого 
признака; 2) наличия условий, гарантирующих 
независимую (в пределах естественного сцепле­
ния, если оно имеет место) рекомбинацию ге­
нов, оказавшихся объектами исследования, как 
друг относительно друга, так и в отношении 
остальных членов данного генетического фона. 
Отсюда кажется очевидным, что адекватность 
результатов генетического анализа действитель­
ному положению дел зависит в наибольшей сте­
пени от того, насколько удачно выбран материал.

Типы растительного материала, используемого в 
генетическом анализе мягкой пшеницы. Аллогек- 
саплоидная природа мягкой пшеницы, имеющая 
своим следствием частичную гомеологию между 
тремя парами хромосом в каждой из семи гомсо- 
ло1 ичсских фупп, первые шаги па пуги своего ге­
нетического анализа поставила в полную зависи­
мость от наличия и правильного использования 
специального (цито)генетического материала 
(рис. 1). Использование материала типа А привело 
к разработке разновидности генетического ана­
лиза — анеуплоидного анализа, выполняемого на 
всех возможных представителях типа А [15-18]. 
Приемы проведения анеуплоидного анализа в 
сравнении с традиционным гибридологическим 
анализом диплоидов несколько специфичны и 
зависят от типа используемых анеуплоидов и ха­
рактера исследуемого гена. 11пгаи |19| рассчитал 
и свел в таблицы теоретически ожидаемые рас­

щепления в потомсгвах дисомиков и критичес- 
ких-некритичсских моносомиков при разных 
типах межаллельного и межгенного взаимодейст­
вия, имеющих место при анализе качественных 
признаков, и этими таблицами мы пользуемся и 
сегодня. Все исследования, связанные с моно- 
сомным анализом, сопряжены с подсчетом чисел 
хромосом, поскольку всегда нужно разделить 
растения с разними наборами хромосом. С этим 
связана трудоемкость моносомного анализа, ко­
торая усугубляется необходимостью поддержания 
моносомных серий и контроля отсутствия смены 
унивалента [171, что также осуществляется только 
цитологически. Тем не менее значение моносом­
ного и других разновидностей анеуплоидного 
анализа для изучения генетики пшеницы пере­
оценить трудно. Специфика любого типа анеу­
плоидного анализа такова, что одновременно с 
выявлением растопляющегося гена выясняется, 
в какой хромосоме (или плече при использовании 
телосомных линий) он находится. Главнейшая роль 
в деле хромосомной локализации генов мягкой 
пшеницы и в дальнейшем других представителей 
ТгШсшае принадлежит серии нулли-тетрасомных 
линий, без которых до сих пор не обходятся при 
выполнении исследований, связанных с хромо­
сомной локализацией генов. Однако моносомный 
метод не годится для определения величины ре­
комбинации между сцепленными генами, пос­
кольку критическая хромосома находится в мо- 
носомном состоянии, а ее гены — в гемизиготном. 
Можно лишь установить расстояние между идсн-



тифицнрованным геном и центромерой, исполь­
зуя телоцептрическис линии. Правда, исследова­
ниями последних лет показано, что использование 
тслоцентрикон для картирования ведет к опреде­
ленным систематическим ошибкам при построе­
нии хромосомных карт [20]. В целом же для опре­
деления рекомбинации между генами используют 
генетический материал типа Э  и ЭА. Для получе­
ния материала типа ЭА используют моносомные 
серии пшеницы (рис. I).

В современных исследованиях для определения 
сцепления между генами наиболее часто исполь­
зуют почти изогенные (NILs) [21-28], рекомби- 
нантно-инбредные (RILs, РИЛ) [29-34] и реком­
бинантно-замещенные линии пшеницы [35-40], 
а также набор линий-дигаплоидов [41-48]. Счи­
тается, что для целей генетического анализа го­
дятся популяции РИЛ, начиная от F5 [49, 50]. 
Каждая РИЛ оказывается зафиксированным 
блоком комбинаций родительских аллелей. 
Сцепление между отдельными генами определяет­
ся в такой популяции по результатам подсчета ре­
комбинантных по этим генам растений: когда два 
локуса сцеплены, аллели от одного и того же ро­
дителя появляются в потомстве чаще, чем можно 
было бы ожидать на основе независимой комби­
нации генов. Использование изогенных линий.и 
РИЛ для картирования ограничено в основном 
длительностью их получения.

Рекомбинантно-замещенные линии создаются 
методом, предложенным Law [13]. В инициальное 
скрещивание вовлекаются две хромосомно-за- 
мещенные линии, имеющие на одном и том же 
генетическом фоне (чаще всего сорта Чайниз 
Спринг) пару замещенных хромосом от разных 
источников, контрастных по изучаемым призна­
кам. По этим признакам замещенные линии 
должны отличаться и от сорта-реципиента хро­
мосом. Линии, которые включают рекомбинант­
ные хромосомы, состоящие из генетического ма­
териала двух донорных замещенных хромосом, 
получаются при опылении моносомной по той 
же хромосоме, что оказалась замещенной, линии 
сорта-реципиента пыльцой F, от скрещивания 
двух контрастных замещенных линий. Потомство 
расщепляется по числу хромосом, и моносомики 
несут рекомбинантную хромосому в гемизиготном 
состоянии. Такие растения самоопыляют, и ди- 
сомики используют в экспериментах по карти­
рованию генов, контролирующих изучаемые

контрастные признаки, с помощью молекулярных 
маркеров. Идеальный материал для генетического 
анализа этой хромосомы.

Дигаплоиды — результат удвоения числа хро­
мосом у гаплоидных растений, получаемых из 
гибридов первого, как правило, поколения при 
скрещивании контрастных по изучаемым приз­
накам родительских форм. Они представляют 
собой случайную выборку разных сочетаний генов 
в геноме [8, 51]. Интерес к этому типу раститель­
ного материала с самого начала был связан с по­
пыткой его использования для оптимизации 
рекуррентной селекции за счет возможности 
быстрой и точной оценки разнообразных сочета­
ний генов в гомозиготном гибридном материале 
[52, 53]. Основной их особенностью является од­
номоментная гомозиготизация всех генов в усло­
виях априорно произвольного их сочетания [54, 
55], что сделало этот растительный материал 
весьма популярным для использования в генети­
ческих исследованиях.

Основным типом расщепляющейся популяции 
(расцвет работ по использованию молекулярных 
маркеров сделал более употребимым термин 
«картирующая популяция»), используемой в ге­
нетическом анализе растений-самоопылителей, 
всегда была Р2. Сейчас положение изменилось. 
Из охарактеризованного нами растительного ма­
териала только почти изогенные линии служат 
основой для создания Р2-картирующей популя­
ции. Каждый из трех остальных типов линий об­
разует картирующую популяцию просто набором 
линий, полученных от определенной начальной 
комбинации скрещивания. Как следствие своего 
происхождения, каждый из двух общих типов 
картирующих популяций имеет определенные 
особенности при использовании в генетическом 
анализе. Для картирующей популяции важно 
знать, сколько делений мейоза (потенциал ре­
комбинационных событий) имело место в про­
цессе ее создания. Мы понимаем, что событие 
рекомбинации может порождать два следствия.
1. Если рекомбинация носит такой характер, ка­
кой ей предписывается нашими теоретическими 
представлениями о линейном расположении ге­
нов и функциональной зависимости частоты ре­
комбинации от линейных расстояний между 
генами, то чем больше мейотических делений 
произошло в процессе формирования картирую­
щей популяции, тем более точными будут ре­



зультаты картировании. Теоретически 'лот воп­
рос рассмотрен в статье Вигге! а1. |56|. 2. Однако 
если мейоз протекаете какими-то нарушениями, 
обусловленными генотипическими особеннос­
тями компонентов, которые формируют исход­
ную популяцию, если эти нарушения сказы­
ваются на результатах расщепления, искажение 
Судет усугубляться с каждым менотом. Почгому 
картирующие популяции мы условно делим на 
две группы. МИН — гстсрозигота от скрещива­
ния исходных компонентов претерпевает только 
одно мейотическое деление, поэтому если мейоз 
и является источником искажения картины рас­
щепления в картирующей популяции, то это ис­
кажение минимально. Р2 от внутривидовых скре­
щиваний, в частности от скрещивания почти 
изогенных линий, набор рекомбинантно-заме­
щенных линий по этому признаку являются 
МИН-популяциями. МАКС — процесс создания 
картирующей популяции сопровождается нес­
колькими мейотическими делениями. Если мейоз 
является источником систематического искаже­
ния картины расщепления, то результаты иска­
жения усугубляются с каждым мейотическим со­
бытием, это набор РИЛ. Кроме того, по мнению 
Ме^тег е1 а1. [62], использование РИ-линий в 
качестве картирующей популяции вместо Р2 
снижает картирующую способность популяции, 
поскольку частота рекомбинации между двумя 
маркерами увеличивается от Р, к более старшему 
гибридному поколению. Набор дигаплоидов на 
основе Р, (что чаще всего и бывает) формально 
должен быть отнесен к группе МИН, поскольку 
в основе разнообразия линий лежит одно мейо­
тическое деление. Практически по результатам 
многих работ на разных видах культурных расте­
ний [.41,44,46] показано, что соотношение между 
отдельными генотипами в популяции дигаплоид­
ных линий может искажаться из-за того, что про­
цесс формирования такой популяции зависит от 
генетических систем, ответственных за процесс 
индукции каллуса, регенерации растений и обес­
печивающих процент зеленых регенерантов 
[41-43, 46, 58-60]. Длительная стадия каллуса 
может служить основой для возникновения и на­
копления хромосомных аберраций [41,42]. Из-за 
разной жизнеспособности различных сочетаний 
генов в популяции дигаплоидных линий от­
сутствует часть изменчивости, которую потенци­

ально обеспечивают родительские растения гиб­
рида Г, [411. Действительно, сравнение популя­
ций д и гаплоидов, рекомбинант но-инбрелных 
линий и линий, полученных метолом пелигри, 
имеющих одинаковое гибридное происхожде­
ние, выявило меньшую генетическую изменчи­
вость н первой популяции в сравнении с двумя 
другими |45|. 11пиер1шка в некоторых смучанх что 
обстоятельство (>удет пскажат ь результат ы карт и 
ровапия. 11очтому популяции дшаплоидов нужно 
относить к картирующей популяции группы 
МАКС. Показано, что дли дигаплоидов гиногене- 
тического происхождения отклонения от ожидае­
мых соотношений растепления меньше, чем для 
дигаплоидов андрогенного происхождения [41, 
451, и это тоже нужно принимать во внимание при 
толковании результатов генетического анализа.

Вовлечение интрогрсссивных линий в генет ичес­
кий анализ растительного вида. Образцы пшеницы, 
содержащие в своем геноме включения чужерод­
ного генетического материала, подпадают в сферу 
приложения методов генетического анализа по 
двум причинам: 1) дли увеличения полиморфизма 
в генетическом пуле мягкой пшеницы, ограни­
ченность которого считается лимитирующим 
фактором для эффективного генетического ана­
лиза [61]; 2) из интереса к генетической основе 
рассматриваемого признака, когда он контроли­
руется чужеродными генами, входящими в состав 
генома мягкой пшеницы [62-64]. Особенности 
генетического анализа будут зависеть прежде 
всего от типа источника интрогрессии (рис. 2). 
При использовании источников типа П есть ос­
нования полагать, что сегменты чужеродных 
хромосом будут включаться в геном пшеницы за 
счет рекомбинации при конъюгации гомологич­
ных хромосом. В этом случае желательно убе­
диться, что мейоз у исследуемого образца проте­
кает без нарушений и семенная фертильность не 
снижена существенно против нормы. Тогда мы 
имеем право ждать, что поведение чужеродного 
гена, наследование которого на генетическом 
фоне мягкой пшеницы мы изучаем, ничем не бу­
дет отличаться от поведения собственного пше­
ничного гена, и интерпретация результатов гене­
тического анализа должна оставаться в рамках 
классических представлений о соотношении фе­
нотипических классов в расщепляющихся попу­
ляциях при разных типах межгенпого и межал- 
лельного взаимодействия [64|.
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Рис. 2. Механизмы интрогрессии в зависимости от типа источника чужеродного генетического материала (классифи­
кация по типам источников интрогрессии предложена Jiang et al.[65]): П — первичные; В — вторичные; Т  — третичные

На первых этапах помечен ия чужеродной из­
менчивости н генетический анализ исследователи 
имели дело с чужеродно-добаиленными и чуже- 
родно-замещенными линиями пшеницы, соз­
данными н споем большинстве на основе типов 
источников интрогрессии В и Т (рис. 2). Именно 
эти линии позволили соотнести хромосомы раз­
ных геномов видов подтрибы ЧпНсише с гомео- 
логическими группами хромосом, установлен­
ными на геномах А, В и 13 7пНсит аеаичит |66, 
67]. И это однозначно определяло хромосомную 
локализацию интересующих исследователя генов, 
когда устанавливалась их локализация в чуже­
родной хромосоме, добавленной или замещенной. 
Строго говоря, генетическим анализом эти 
работы назвать нельзя. Современными исследо­
ваниями показано, что сходство между членами 
гомеологической группы хромосом может пре­
рываться по протяженности хромосомы из-за 
разного рода их перестроек друг относительно 
друга, и одна хромосома может быть гомеологич- 
на членам двух-трех гомеологических групп [57, 
68-77]. И мы понимаем, что осложнения при со­
поставлении результатов хромосомной локали­
зации генов, полученных ранее, и тех, что будут 
получены с использованием сегодняшних методов 
локализации генов, неизбежны. Однако чуже­
родно-замещенные линии, полученные из источ­
ников типа П, стали основой для создания реком­
бинант но-замещепных линий, и получаемые с их 
использованием картирующие популяции харак-

тсризуется исследователями как практически бе­
зупречный генетический материал [36, 39, 40, 78].

В литературе есть примеры успешного ис­
пользования также и РИЛ, для создания которых 
привлекались ^прогрессивные линии пшени­
цы. Но при этом источник интрогрессии всегда 
относится к типу П. 11опулиции, состоящая ит 59 
РИЛ, которые получены от скрещивания ми1 кой 
пшеницы сорта Опата и гексаплоидного синте­
тика Altar84/'/’. tauschii [79], использована для 
картирования на хромосомах пшеницы районов — 
носителей консервативных мотивов NBS LRR  
(см. обзор [80]), которые было бы рационально 
исследовать на присутствие в них аналогов генов 
устойчивости (RGA, |81]). Использование моле­
кулярно-генетических маркеров на картирующей 
популяции из 226 РИЛ от скрещивания мягкой 
пшеницы и T. spelta L. подтвердило феномен 
кластеризации маркеров в центромерных районах 
и низкий полиморфизм для хромосом D [57]. 
Однако привязывали группы сцепления к хромо­
сомам авторы при помощи нулли-тетрасомных 
линий, считая, что использование РИ-линий в 
качестве картирующей популяции вместо F2 
снижает ее разрешающую способность [57]. Тот 
же растительный материал был использован для 
идентификации QTLs устойчивости к мучнистой 
росе, причем на хромосоме 7В мягкой пшеницы 
локализован известный ген Р т 5, а другой, не из­
вестный ранее hn , на хромосоме 5Л спелым |82|. 
На этом же материале идент ифицировано девят ь



OTLs, связанных с устойчивостью пшеницы к 
полеганию, при этом семь ич них являются 
QTLs, контролирующими количественные мор­
фологические признаки, которые связаны с этой 
устойчивостью 1831.

Вместе с тем не утратил своего значения мате­
риал типа А и ЭЛ при адекватной постановке це­
лей и задач эксперимента. Приложение совре­
менных методов молекулярной детекции к такому 
материалу дает иногда очень информативные ре­
зультаты. Использование R FLP-марксров для 
сравнительного изучения сорта мягкой пшеницы, 
двух образцов Ac. wntricosa, дисомной чужеродно- 
добавленной линии и полученной из нее добав­
ленной линии с делецией XM v-(Jcl, замещенной 
линии XM V(6D) и пшеничной линии с транслока- 
цией хромосомы ХМ У позволило установить, что 
чужеродная хромосома ХМ* транспонирована от­
носительно пшеничных хромосом. Большая часть 
ее гомеологична хромосомам 6-й группы, неболь­
шой сегмент — хромосомам 2-й группы (короткого 
плеча). Пшеничная линия с транслокацией 
включает часть чужеродной хромосомы в хромосо­
ме 2А [77|. Обращает на себя внимание количество 
линий, подобранных для выполнения экспери­
мента, а ведь эти линии должны были быть внача­
ле созданы. Другой интересный для нас пример. 
Физическое картирование хромосомы пшеницы, 
включающей транслокацию пырейной хромосо­
мы с геном устойчивости Lrl9 , было выполнено 
сочетанием методов in situ гибридизации и RFLP- 
зондирования на специально созданном цитоге­
нетическом материале. Имелись две чужеродно- 
замещенные линии разного происхождения с 
хромосомами Agropyron elongatum: 7D замещена 
хромосомой 7е1, или 7е12. Эти хромосомы нор­
мально конъюгируют. Из замещения 7el,/7D было 
получено несколько транслокаций с помощью 
радиации, а из замещения 7el2/7D — с использо­
ванием мутанта phlb или 5В-нулли-5Э-тетрасо- 
миков. Результаты показали, что все линии с 
транслокациями отличаются друг от друга строе­
нием транслоцированной хромосомы. Теперь 
этот материал представляет большую ценность 
для исследования соотношений рекомбинацион­
ных и физических карт сцепления, а также предс­
тавляет материальную основу для выбора интрог- 
рессииной линии, наиболее подходящей в качестве 
донора гена Ь79влинии пшеницы селекционного 
предназначения (84|.

Рассмотрение тех псмноіих попыток выпол­
нить генетический анализ линий пшеницы с 
включениями чужеродного генетического мате­
риала и линиях типа Э и ЭЛ, полученных с ис­
пользованием чужеродных источников типа В и 
Т, что отражены влитературе, показывает, что та­
кой анализ — задача непростая 162, 85—931. Пра­
вильная интерпретация соотношений расщепле­
ния, имеющих место в Г,от скрещивания линий — 
носи телей чужеродного тепа, связана с необходи­
мостью учи тывать структуру генома анализируе­
мого генотипа в отношении объема и характера 
чужеродного включении |Х5- Х7, 90|. Нитриро­
вание особенностей пи клене і ической ст руктуры 
маіери;иіа, напротив, ведет к получению резуль­
татов, вызывающих сомнение (62, 91-93].

Селективная ценность гена на разных этапах его 
включения в расщепляющуюся популяцию — пер­
воисточник искажений ожидаемых соотношений 
расщепления. Схематично путь от родительских 
растений до взрослого организма, у которого 
оценивается тот или иной признак, можно 
представить так: мейоз (I) -> гаметы (II)  -> опло­
дотворение (зигота) ( II I )  -» организм (IV) [94]. 
Чтобы в расщепляющейся популяции сформи­
ровалось теоретически ожидаемое соотношение 
особей с определенными фенотипами нужно: а) 
образование гибридом гамете разными аллелями, 
А или а, должно быть равновероятным (этап I); 
б) разные гаметы должны обладать одинаковой 
жизнеспособностью и конкурентоспособностью 
при оплодотворении (этап II); в) оплодотворе­
ние должно носить случайный характер (этап
III); г) зиготы с разными генотипами должны 
иметь одинаковую жизнеспособность на всем 
пути до достижения стадии фенотипической 
оценки растения (этап IV); д) проявление гено­
типа не должно зависеть от внешних условий 
(полная пенетрантность и експрессивность, этап
IV) и е) от генотипа в целом (взаимодействие ге­
нов, этап IV). Понятно, что эта идеальная ситуа­
ция вряд ли когда-нибудь реализуется, но среди 
перечисленных условий есть такие, какие можно 
вычленить и учесть, когда уже имеется некото­
рый объем информации об объекте генетического 
анализа. Это условия д) и е). Условия а)-г) трудно 
поддаются контролю и оценке и, видимо, поэто­
му часто остаются вне поля зрения исследователя, 
занимающегося генетическим анализом. Нару­
шения условий а)—г) связаны с отрицательным



отбором прогни определенного гена, мишенью 
которого становятся тметы на этапах I и II, шипи 
па этапе III, а и конечном счете — организм, (фе­
нотип которого оценивается по ичучаемому 
признаку (этап IV). Поскольку оценке подвергает­
ся совокупность организмов на этапе IV, мы обя­
зательно столкнемся с последствием отрицатель­
ного отбора, на каком бы этапе он не происходил. 
Полный или неполный отбор против гена обора­
чивается полным или частичным исключением 
гамет из их популяции. Отсюда отклонение от 
ожидаемого расщепления не только по гену — ми­
шени отбора, но и по другим, с ним сцепленным,

Этапы возникновения предпосылок для искаже­
ния соотношения фенотипических классов в расщеп­
ляющейся популяции и возможности корректировки 
теоретических расщеплений. Мы выделяем четыре 
этапа формирования расщепляющейся популя­
ции, на которых могут действовать факторы, 
препятствующие попаданию в популяционный 
пул аллелей А и а в соотношении 1:1.

I. Мейоз — элиминация определенных хро­
мосом.

II. Формирование жизнеспособных гамет, 
включая их конкурентоспособность — отрица­
тельный отбор гамет с нарушенным набором 
хромосом, общим (по количеству хромосом) или 
специфическим (отсутствие гаметоцидной хро­
мосомы, если она принимает участие в скрещи­
вании); положительный отбор гамет с гамето­
цидной хромосомой.

III. Формирование жизнеспособных чигот — 
элиминация чигот с несбалансированными гено­
мами как но количеству хромосом, гак и по качест­
венному их составу (например, нуллисомик — 
двойной моносомик), взаимодействие зародыш — 
эндосперм (элиминация зигот связана не с их ге­
номом, а с невозможностью формирования пол­
ноценного эндосперма).

IV. Успешное преодоление пути от зиготы до 
времени оценивания растения по фенотипу — 
элиминация растений может иметь место от про­
растания зерна до момента оценки растения.

В таблице мы попытались проиллюстрировать 
наши рассуждения примерами из литературных 
источников, чтобы показать, какая существует 
взаимосвязь между типом картирующей популя­
ции и этапами наиболее вероятного возникнове­
ния предпосылок для нарушения соотношений 
расщепления. Из таблицы видно, что этап I яв­

ляется обязательным источником искажения 
ожидаемых расщеплений, когда критический 
ген входит в состав транспонированной хромосо­
мы. Практически, это популяции Р2 от скрещи­
вания линий типа Э иди ЭА. Причина очень 
проста и знакома любому цитогенетику: если в 
метафазе хромосомы не конъюгируют и предс­
тавлены унивалентами, вероятность утраты любой 
из них достаточно высока. Предложен гипотети­
ческий механизм, объясняющий процесс потери 
унивалентов в мейозе [100, 101], и показано, что 
вероятность этого события для отдельных хромо­
сом находится под генетическим контролем [102].

Отклонения в мейозе, сопровождающиеся по­
терей хромосом, имеют своим обязательным 
следствием нарушения на этапах П-1У, и эти на­
рушения обязательно отразятся на составе попу­
ляций РИЛ и Р2 (таблица). Поскольку в первую 
очередь элиминируют гаметы и зиготы с нехват­
кой хромосом [103, 104|, а именно хромосомы с 
чужеродным генетическим материалом входят в 
состав пары неконъюгирующих хромосом и ут­
рачиваются в мейозе [ 105], в расщепляющейся 
популяции будут иметь место отклонения от 
ожидаемого расщепления при фенотипической 
оценке растений по признаку, который контро­
лируется геном, находящимся в хромосоме с по­
вышенным риском элиминации.

Нахождение чужеродного гена, участвующего 
в контроле рассматриваемого признака, в составе 
чужеродной транслокации имеет место, как пра­
вило, при использовании в генетическом ан;и1изе 
материала, связанного происхождением с источ­
ником типа В. Почти 50-летний опыт работы с 
образцами пшеницы, которые включают чуже­
родные транслокации, обобщенный РпеЬе е1 а1.
11061, свидетельствует о том, что подавляющее их 
большинство — терминальные или робертсоновс­
кие транслокации: II из 58 пшенично-чужерод- 
ных спонтанных и индуцированныхтранслокаций 
были идентифицированы как перенос целых 
плеч, 45 как терминальные сегменты и только 2 
как интеркалярные транслокации — инсерции 
чужеродных сегментов. Если для анализа берется 
линия, ведущая происхождение от В-источника 
интрогрессии, можно попытаться доказать, что 
изучаемый ген передан пе в составе трапелокации. 
Самое простое — показать, что в анализируемой 
линии чужеродная транслокация не детектируется.



Сопоставление разных картирующих популяций по источникам (этапам формирования растения) возникновения 
потенциальных ошибок в результатах генетического анализа

Наиболее вероятные лани потникнопемин нарушений, 
ведущих к искажению соотношений 

феногиничееких классов
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шеііноіі лніііш неизбежна элиминации уііинллспіои |Ч.1|

II- III: разная жизнеспособность гамет и зигої (растений) с 
разным генотипом [74, 95)

• Изучение мпііп.і ні > нм пні і у с іа ію ш ш .  часину іи і  п іи к м іи іг і іи і і  
<ІМСуіІЛІІІІД ІН.ІХ ІЛМ СІ

• Установить, на каком именно лапе имеется отрицательный 
отбор, и оцепить Є Ю  Э ф ф е к т и в н о с т ь  (возможности опенки 
обсуждаются в тексте)

F, от июгенных линии
I: misdivision и мейозс, элиминация униваленто» |%|
1: редукции рекомбинации в мейозс Р, с участием почти 
И301С1Ш0Й линии по сравнению с m бри дом между сорт ом - 
донором и сортом-реципиентом |97|
I: II разных изогенных линиях с геном Либ имеются участки 
разной длины, включающие этот ген, что нарушает 
кот.юга-цию критических хромосом 127]
I I—III: разные изогенные линии но одному гену MOiyr но- 
разному отличаться от сорта-рсциплснта и друг «г друга. 
Источник ошибки — генетически разные наборы гамет и 
зигот, в то время как мы их считаем одинаковыми |27)

• Учет хромосомною комплемента каждою растения
• Срапнснис рекомбинации среди ногомков Г? ог Г*,, полученных 
от скрещивания сорта-реципиента с сортом-донором иди 
изогенной линией
• Установление в геноме изогенной линии размера чужеродного 
(|>рагмснта, включающею критический ген

• Использование только одною растения первого поколения для 
создания картирующей популяции

Набор рекомбинантно-инбредных линий
II—III: отрицательный отбор против гамет и (или) зигот с 
определенными генотипами у некоторых из хромосом |32, 34)

II—III: отбор на гетсрозиготность при бсккроссировании 
в про-цсссс создания линий, высокий процент отклонений 
рас-щспления по генам-маркерам от 1:1 |33)
IV. исходная популяция содержала 500 растений, попу­
ляция РИЛ — 150 растений [98]

• Данные об отрицательном отборе против определенных гено­
типов нужно учитывать и расчетах, связанных с генетическим 
анализом этого материала. Лучшим методом выявления отбора 
есть проверка расщепления по молекулярным маркерам
• В расчетах сцепления кригического гена с молекулярными марке­
рами учитывать возможность отбора против гомозигот

• Выявить хромосомы, против которых идет отбор, установить 
эффективность отбора [96]

Набор рекомбинантно-замещенных линий
Из числа известных нам случаев использования реком­
бинантно-замещенных линий, созданных на гибридах 
aestivum х acstivum, durum х(Пакеaides, spchaxacstivum, ни 
в одном не было информации об огклонснии н растеплении 
но молекулярным маркерам он ожидаемого 1:1 |15 4(1, 7Х|

I: нарушения по числу и нативности хромосом у растения 
Р,, дающего пыльцу
II: снижение жизнеспособности гамет [99]
II: разная жизнеспособность гамет и разная их способ­
ность к реализации каждого из трех этапов на пути фор­
мирования дигаплоидов: способность к индукции каллуса 
(1), к регенерации (2) зеленого (3) проростка [42-48]
II: разная способность мужских и женских гамет к успешной 
реализации трех этапов формирования дигаплоида [41]

Набор ОигашюиОов от иОного гиОриОа

Изучение мейоза у гибрида Р. и митоза в клетках каллуса

• Для правильного учета последствий отбора гамет нужно знать, 
из какого гибридного поколения получены дигаплоиды [47]. Для 
конкретной пары родителей, дающих гибрид Р,, устанавливать 
влияние генотипа на каждый из трех факторов успеха теплопро­
дукции (1), (2), (3) [42-45, 48].
• Использовать данные по нарушению передачи молекулярных 
маркеров но каждой хромосоме [46|
• Учитывать происхождение диганлондон — андрогенное или 
гиногенное [41]



Это можно сделать как цитологически, используя 
гибридизацию in situ, исследование хромосом­
ных конфигураций и метафазе I мейоза, диффе­
ренциальное окрашивание хромосом, так и с по­
мощью некоторых хромосомных молекулярных 
маркеров, среди которых наиболее информатив­
ным, видимо, нужно считать на сегодняшний 
день R FLP  или AFLP. Если наличие транслока­
ции будет установлено, потребуется выяснить, 
находится ли исследуемый ген в составе этой 
транслокации и если да, не является ли она мен- 
делирующей благодаря своему небольшому раз­
меру и отсутствию неблагоприятного влияния на 
содержащие ее гаметы. Если ответ на последний 
вопрос положительный, генетический анализ в 
этом случае ничем не будет отличаться от анализа 
с участием собственного пшеничного гена. 
Именно с такой ситуацией, по-видимому, мы 
сталкиваемся, имея дело с наборами рекомби- 
нантно-замещенных линий, полученных с прив­
лечением П источников интрогрессии (таблица). 
В противном случае предстоит выяснить, как 
сказывается нахождение гена в составе неменде- 
лирующей чужеродной транслокации на соотно­
шение расщепления по изучаемому признаку в 
разных расщепляющихся популяциях и какие 
факторы могут быть учтены для введения попра­
вок для расчета теоретически ожидаемого рас­
щепления, которое и должно сравниваться с со­
отношением фактическим.

По нашим данным, всхожесть гибридных 
семян F2 от скрещивания чужеродно-замещен­
ной линии пшеницы с сортом-реципиентом 
чужеродной хромосомы не имела никакой ста­
тистически значимой связи с показателями ци­
тологической нестабильности и фертильностью 
(г = -0,09 ± 0,16; t = 0,53) 1107). Это значит, что 
отбор нежизнеспособных организмов заканчи­
вается на уровне образования и выживания зигот 
до формирования зародыша и эндосперма, хотя, 
на наш взгляд, в зависимости от конкретно изу­
чаемого генетического материала на этапах II—IV 
могут возникать разные варианты нарушений. 
Отделить друг от друга события, ведущие к нару­
шению расщепления, на этапах I I—IV можно, 
используя следующие приемы. I. Сравнить ре­
зультаты рецинрокных скрещиваний гибридов 
F, хотя бы с одним из родителей, лучше с тем, ко­
торый не является носителем интрогрессии. Они

будут одинаковы, если все гаметы имеют одина­
ковую жизне(конкуренто)способность. Если 
нет, это проявится в снижении фертильности при 
опылении гибридов первого поколения собст­
венной пыльцой (получение F2) п о  сравнению с 
опылением тех же гибридов пыльцой каждого из 
родителей. 2. Разная жизнеспособность зигот 
проявится в снижении озерненности колоса, ко­
торая должна тщательно учитываться в работах 
по генетическому анализу интрогрессивных ли­
ний. 3. Разная жизнеспособность растений на 
разных стадиях развития должна быть выявлена, 
поэтому обязателен учет живых растений нес­
колько раз после получения всходов. Пункты 2 и 
3 должны быть реализованы не только в отноше­
нии расщепляющейся популяции, но также в от­
ношении самой интрогрессивной линии и ее 
гибридов F,, которые составляют основу рас­
щепляющейся популяции. Эти приемы, очень 
несложные и всегда доступные, помогут иссле­
дователю по-новому взглянуть на результаты ге­
нетического анализа и их интерпретацию во всех 
тех случаях, когда в скрещивании принимает 
участие линия, несущая в каком-то объеме своего 
генома чужеродный генетический материал. В 
первую очередь это касается тех исследований, 
которые проводятся с априорной уверенностью, 
что исследуемый признак контролируется генами 
чужеродного происхождения, как это часто бы­
вает с генами устойчивости к болезням.

SUMMARY. The available in literature information as for 
results of genetic analysis of several self-pollinating cereal 
species involving the use of plant lines with alien genetic mate­
rial as the object of analysis is summarized. The restrictions 
caused by specificity of the investigated material as for the pos­
sible explanation of the obtained results are emphasized. 
Several suggestions concerning the preliminary study of intro- 
gressive plant lines before their including into experimental 
programs on genetic analysis are made.

РЕЗЮ М Е. Узагальнено наявну н літературі інфор­
мацію про результати генетичного аналізу деяких видів 
самозапильних злаків із залученням як об'єкту аналізу 
рослинних ліній, які включають інтрогресивний генетич­
ний матеріал. Підкреслено обмеження, що накладаються 
специфікою досліджуваного матеріалу на можливе тлу­
мачення отриманих результатів, і внесено пропозиції 
шодо попереднього вивчення іптригресивного рослин­
ною матеріалу перед його включенням в експеримен т  і 
генетичного аналізу.
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