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ОСОБЛИВОСТІ ПЕРЕДАЧІ МАРКЕРІВ ХРОМОСОМИ 1U 
AEGILOPS BIUNCIALIS VIS. У ГІБРИДІВ ПШЕНИЦІ М’ЯКОЇ

Дикий родич пшениці Aegilops biuncialis Vis. може бути джерелом нових алелів запасних білків 
для збагачення генофонду пшениці м’якої. Ми створили матеріал пшениці від міжвидових схрещень 
пшениці м’якої з кримськими зразками Ae. biuncialis через пряме схрещення та беккросування пше-
ницею. З використанням запасних білків як генетичних маркерів відібрано лінії з інтрогресіями хро-
мосоми 1U. Метою роботи було дослідження передачі маркерів хромосоми 1U у гібрида від схре-
щення сорту пшениці м’якої Безоста 1 з лінією-носієм хромосоми 1U. Аналізували зерна F2 
від схрещення сорту пшениці Безоста 1 з лінією NVG41, що несе хромосому 1U від Ae. biuncialis. 
Маркерами пліч хромосоми 1U слугували запасні білки, кодовані Gli-U1 i Glu-U1. Гліадини аналізува-
ли електрофорезом у кислому середовищі в поліакриламідному гелі за методикою Козуб Н. О. та ін. 
(Kozub et al. (2009)). Електрофорез загального білка зерна, зокрема високомолекулярних субодиниць 
глютенінів, проводили за методикою Laemmli (1970). Серед проаналізованих зерен F2 ідентифікова-
но чотири класи генотипів за маркерами Gli-U1 i Glu-U1: 1) з цілою хромосомою 1U, 2) лише з пле-
чем 1UL, 3) лише з плечем 1US, 4) без хромосоми 1U. У гібрида F1 NVG41 × Безоста 1 хромосома 1U 
від Ae. biuncialis передавалась із дещо підвищеною частотою (за маркером Glu-U1 та за одночас-
ною присутністю маркерів Gli-U1 i Glu-U1). Частота розділення пліч хромосоми 1U (унівалента) 
у гібрида F1 становила близько 9 %. При цьому формувалось значно менше зернівок лише з плечем 
1US (2 %), ніж лише з 1UL (6 %). Отже, нижчу частоту генотипів лише з плечем 1US порівняно 
з генотипами  лише з плечем 1UL у потомстві гібридів F1 пшениці з унівалентом 1U від Ae. biuncialis 
можна спостерігати вже на стадії зернівок. Це може бути пов’язано з втратою телоцентриків 
з плечем 1US при формуванні гамет або зниженою життєздатністю генотипів лише з 1US на ста-
дії гамет або після формування зиготи.

Ключові слова: Triticum aestivum L., Aegilops biuncialis Vis., інтрогресія, розщеплення по центро-
мері, гліадини, високомолекулярні субодиниці глютенінів.

Дикі споріднені види, насамперед види роду 
Aegilops L., є джерелом нових корисних генів 
для збагачення генофонду пшениці м’якої 
Triticum aestivum L. (AABBDD, 2n=42): генів 
стійкості до хвороб і шкідників, генів, що визна-
чають харчову цінність зерна, зокрема нових 
алелів запасних білків [1-6]. Виділяють понад 
20 видів егілопсів [7-11]. За деякими таксоно-
мічними системами егілопси відносять до роду 
Triticum [10,11]. Більшість видів егілопсів – ал-
лополіплоїди [12]. 

Тетраплоїдний вид Ae. biuncialis Vis. (UUMM) 
(синоніми Ae. lorentii Hochst., Ae. macrochaeta 
Schuttl. et Huet, T. lorentii (Hochst), T. macrochaetum 
(Schuttl. et Huet) K. Richt, T. biunciale K. Richt) 
є одним із найпоширеніших видів роду Aegilops L. 
і характеризується високою екологічною адап-
тивністю [9]. За класифікацією [11], Ae. biuncialis 
та інший вид із геномною формулою (UUMM), 
Ae. geniculata Roth [7,9] (T. ovatum за [10]), об’єд-
нано в один вид, та Ae. biuncialis розглядається 

як різновид T. ovatum (L.) Raspail var. biunciale 
(Vis.) Yen et J. L. Yang. Ae. biuncialis та Ae. geniculata 
відрізняються за цитоплазмою [13]. У Ae. biuncialis 
цитоплазма подібна до Ae. umbellulata (U), тоді 
як у Ae. geniculata – до Ae. comosa (M) [10,13]. 

Для перенесення генетичного матеріалу 
від егілопсів у пшеницю м’яку застосовують два 
основні підходи – створення амфідиплоїда і його 
подальше схрещення з пшеницею і пряме схре-
щення егілопса з пшеницею з подальшим бек-
кросуванням пшеницею [5]. Угорські вчені ство-
рили амфідиплоїди між пшеницею (озима лінія 
Martonvásári 9 kr1 (Mv9kr1)) і Ae. biuncialis (си-
рійський зразок) та після беккросування пшени-
цею отримали лінії пшениці з доданими хромо-
сомами Ae. biuncialis 1U, 1U/6U, 3U, 5U, 2M, 3M 
та 7M [14-16]. Також після гамма-опромінення 
амфідиплоїдів T. aestivum – Ae. biuncialis (сирій-
ські зразки) створено матеріал із транслокація-
ми [17,18]. Китайські вчені також повідомляли 
про створення амфідиплоїда пшениці сорту 
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Chuannong 19 (CN19) і Ae. biuncialis (зразок 
грецького походження (PI 550935) з колекції 
National Plant Germplasm System (США)) та ліній 
на його основі – дисомно-доданої лінії з хромо-
сомою 1U та заміщеної лінії з 1Mb [19-21].

Ми створили матеріал пшениці від міжвидових 
схрещень пшениці м’якої з кримськими зразками 
Ae. biuncialis через пряме схрещення та беккросу-
вання; з використанням запасних білків як гене-
тичних маркерів відібрано лінії з інтрогресіями 
хромосоми 1U [22,23]. До того ж у гібридів пшени-
ці від міжвидової гібридизації з Ae. biuncialis F4–F8 
виявлено високу частоту формування генотипів 
з втратою плеча 1US за наявності 1UL [23]. У пше-
ниці та її родичів локуси запасних білків Gli-1 i 
Glu-1 розміщені на хромосомах 1 гомеологічної 
групи, на короткому і довгому плечі відповідно 
[24]. За допомогою аналізу ліній з доданими або 
заміщеними хромосомами Ae. umbellulata було 
показано, що запасні білки в цього виду контролю-
ються генами хромосоми 1U (1Cu за ранішими по-
значеннями) [25,26]. Тому локуси Gli-U1 i Glu-U1 
є зручними маркерами присутності хромосоми 1U. 

Метою цієї роботи було вивчення передачі 
маркерів хромосоми 1U Ae. biuncialis (алелів ло-
кусів Gli-U1 i Glu-U1) у гібрида від схрещення 
сорту Безоста 1 з лінією-носієм хромосоми 1U. 

Матеріали та методи

Досліджували зерна F2 від схрещення інтрогре-
сивної лінії пшениці м’якої озимої NVG41, що несе 
хромосому 1U, з озимим сортом пшениці м’якої 
Безоста 1. Лінію NVG41 відібрано серед матеріалу 
F8 від схрещення м’якої пшениці з Ae. biuncialis 
з популяцій Карадагу (батьківський компонент) [22]. 
Для створення ліній з інтрогресіями міжвидові 
гібриди F1 беккросували пшеницею, і наступні  
покоління вирощували поруч із посівами пшениці 
без ізоляції, що давало можливість перехресного 
запилення. Починаючи з F4 проводили відбір на на-
явність запасних білків від Ae. biuncialis [22,23]. 
У цій роботі аналізували зерна з рослин F1 від схре-
щення Безоста 1 × NVG41 і NVG41 × Без оста 1, 
вирощених у 2011 і 2016 р. відповідно.

Гліадини аналізували електрофорезом у кислому 
середовищі в 10 % поліакриламідному гелі за розро-
бленою нами методикою [27]. Електрофорез загаль-
ного білка, зокрема високомолекулярних субоди-
ниць глютенінів, проводили за методикою Laemmli 
в 10 % розділяючому гелі в присутності додецил-
сульфату натрію (SDS-електрофорез) [28]. Роз-
щеплення аналізували за допомогою критерію χ2..  
Частоту втрати пліч розраховували як частоту  
рекомбінації між локусами у F2 методом 

максимальної правдоподібності з використанням 
комп’ютерної програми, створеної В. Т. Колючим.

Результати та обговорення

Локуси запасних білків було використано як ге-
нетичні маркери для ідентифікації хромосоми 1U 
Ae. biuncialis у лініях пшениці м’якої від між-
видової гібридизації: локус високомолекулярних 
субодиниць глютенінів Glu-U1 є маркером присут-
ності довгого плеча 1UL, а гліадинкодуючий локус 
Gli-U1 – маркером короткого плеча, 1US. Компонен-
ти, кодовані Gli-U1 i Glu-U1, показано на рис. 1, 2. 
Серед досліджуваного матеріалу від міжвидової 
гібридизації було ідентифіковано лінії пшениці 
з цілою хромосомою 1U,  за наявністю продуктів 
експресії обох генів Gli-U1 i Glu-U1 (рис. 1, доріж-
ка 1). Однією з таких ліній є NVG41. Оскільки глі-
адини, кодовані Gli-U1, на електрофореграмі після 
електрофорезу в кислому середовищі спиртороз-
чинних білків лінії NVG41 перекриваються з гліа-
динами, кодованими Gli-D1 і Gli-B1, для зручності 
його ідентифікації на рис. 2 також наведено гліади-
новий спектр для сестринського генотипу з хромо-
сомою 1U Ae. biuncialis, але з втратою гліадинів, 
кодованих Gli-D1. SDS-електрофорез виявився 
зручним методом для ідентифікації присутності 
обох маркерних локусів, Gli-U1 i Glu-U1, за про-
дуктами експресії даних інтрогресованих алелів, 
де гліадин, кодований Gli-U1, мав меншу рухо-
мість, ніж омега-гліадини, кодовані генами локусу 
Gli-B1 (рис. 1). 

Рис. 1. SDS-електрофореграма загального білка окремих 
зернівок з рослин пшениці від міжвидової гібридизації: 

1) сорт Безоста 1; 2) інтрогресивна лінія NVG41 з хромо-
сомою 1U від Ae. biuncialis; 3) зразок Ae. biuncialis  

NK 13-2-1 (UA0400192). Довгими стрілками позначено 
високомолекулярні субодиниці глютенінів, кодовані 

Glu-U1, короткою стрілкою – гліадин, кодований Gli-U1
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Серед вибірки проаналізованих зерен F2  
від схрещення лінії NVG41 (носія хромосоми 
1U) з сортом Безоста 1 було ідентифіковано 
чотири класи генотипів за локусами Gli-U1 i 
Glu-U1: 1) з цілою хромосомою 1U (є маркери 
Gli-U1 i Glu-U1), 2) лише з плечем 1UL (є про-
дукти експресії локусу Glu-U1, але відсутні 
маркери Gli-U1), 3) лише з плечем 1US (є гліа-
дини, контрольовані Gli-U1, i відсутні високо-
молекулярні субодиниці глютенінів, кодовані 
Glu-U1), 4) відсутність маркерів хромосоми 1U 
(відсутність продуктів експресії Gli-U1 i  
Glu-U1) (рис. 3). 

Порівняння двох розщеплень за присутні-
стю маркерів хромосоми 1U у рослин F2 різного 
напрямку схрещення та у два різні роки показа-
ло неістотність відмінностей цих розщеплень 
між собою (χ2 = 6,4, df = 3) (табл. 1). Це дає 
змогу об’єднувати обидві вибірки для подаль-
шого аналізу.

Було оцінено частоту передачі маркерів Gli-U1 
i Glu-U1 за кількістю генотипів серед вибірки 
зерен F2 (табл. 2). Алель високомолекулярних 
субодиниць глютенінів локусу Glu-U1 переда-
вався з підвищеною частотою в досліджуваних 
гібридів, тоді як частота передачі маркера 1US 
практично не відрізнялась від 3:1. Підвищена 
частота передачі хромосоми 1U також спостері-
галась під час аналізу співвідношення кілько-
стей генотипів лише з цілою хромосомою 1U 
(354) та без неї (69), χ2 = 17,03 (P < 0,01). 

У загальній вибірці зерен F2 виявлено 29 ви-
падків (6 % проаналізованих зерен) появи геноти-
пів лише з плечем 1UL (з втратою плеча 1US)  
та 7 (2 %) випадків появи генотипів лише з мар-
кером короткого плеча 1US (табл.  1). Cпіввідно-
шення кількості генотипів із втратою пліч 1US 
до кількості решти генотипів (29:430) та співвід-
ношення кількості генотипів без маркера пліч 
1UL до кількості решти генотипів (7:452) статис-
тично істотно відрізняються (χ2 = 17,03, P < 0,001). 
Це вказує на істотно вищу частоту втрати пліч 
1US порівняно з 1UL у мейозі гібридів пшениці, 
моносомних за хромосомою 1U.

Механізмом появи генотипів з маркером 
лише одного плеча хромосоми 1U, очевидно, 
є поперечне розщеплення унівалентів по цен-
тромері в мейозі (centric misdivision) з форму-
ванням телоцентриків, яке може приводити 
до подальшого формування ізохромосом або, 
за наявності двох різних унівалентів, центрич-
них транслокацій [29-31]. 

Частота розділення пліч хромосоми 1U (уні-
валента) у F2 NVG41 × Безоста 1 дорівнює 
9,04±1,42 % (для загальної вибірки). На стадії 
зернівок із більшою частотою трапляються гено-
типи лише з плечем 1UL порівняно з  лише 
з 1US. Це може бути пов’язано з втратою тело-
центриків із плечем 1US під час формування 
гамет або зниженою життєздатністю генотипів 
лише з 1US на стадії гамет або після формування 

Рис. 2. Електрофореграма гліадинів після електрофорезу 
в кислих умовах лінії NVG41 з хромосомою 1U (2–4), 

сестринської лінії з 1U, але без Gli-D1 (1), сорту Безоста 1 (5). 
Стрілками позначено гліадини, кодовані Gli-U1

Рис. 3. SDS-електрофореграма загального білка окремих зернівок F2 від схрещення між сортом Безоста 1 і лінією 
NVG41 з хромосомою 1U від Ae. biuncialis. Стрілкою показано генотипи з втратою пліч хромосоми 1U
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зиготи. Більше того, серед матеріалу від міжви-
дової гібридизації ми ідентифікували низку 
ліній лише з плечем 1UL від Ae. biuncialis [23] 
та не відібрали жодної лінії лише з плечем 1US, 
що може свідчити про низьку життєздатність 
або низьку продуктивність таких генотипів. 

Висновки

У гібрида F1 від схрещення між лінією 
пшениці м’якої NVG41 з хромосомою 1U від 

Ae. biuncialis і сортом Безоста 1 хромосома 1U 
передається з дещо підвищеною частотою. Часто-
та розділення пліч хромосоми 1U (унівалента) 
у гібрида F1, визначена з використанням запасних 
білків як маркерів пліч хромосоми, становить 
близько 9 %. При цьому формується значно 
менше зернівок лише з плечем 1US, ніж з 1UL. Це 
може бути пов’язано з втратою телоцентриків 
з плечем 1US під час формування гамет або зни-
женою життєздатністю генотипів лише з 1US 
на стадії гамет або після формування зиготи.
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N. Kozub, I. Sozinov

SPECIAL FEATURES OF TRANSMISSION OF MARKERS  
FOR AEGILOPS BIUNCIALIS VIS. CHROMOSOME 1U  

IN COMMON WHEAT HYBRIDS

Aim. The wild wheat relative Aegilops biuncialis Vis. is a potential source of new storage protein alleles 
for enriching the common wheat gene pool. We have produced the wheat material from direct crossing of 
common wheat with Crimean samples of Ae. biuncialis followed by backcrossing with wheat. Using storage 
proteins as genetic markers, lines with introgressions of chromosome 1U have been selected. The objective 
of the investigation was to study the transmission of markers for chromosome 1U in the hybrid from crossing 
the common wheat cultivar Bezostaya 1 with a line carrying chromosome 1U. 

Methods. F2 seeds from the cross of the common wheat cultivar Besostaya 1 and the line NVG41 
carrying Ae. biuncialis chromosome 1U were analyzed. Storage proteins encoded by Gli-U1 and Glu-U1 
served as markers for chromosome 1U. Gliadins were analyzed by acid polyacrylamide gel electrophoresis 
by the procedure of Kozub et al. (2009). Electrophoresis of total seed proteins, including high-molecular-
weight glutenin subunits, was carried out by the procedure of Laemmli (1970). 

Results. Among the F2 seeds analyzed, we identified four classes of genotypes with respect to the markers 
Gli-U1 and Glu-U1: 1) with complete chromosome 1U, 2) with the 1UL arm only, 3) with the 1US arm 
only, 4) without chromosome 1U. In the F1 hybrid NVG41 × Bezostaya 1, Ae. biuncialis chromosome 1U 
was transmitted with an increased frequency (with respect to the marker Glu-U1 and the simultaneous 
presence of the markers Gli-U1 and Glu-U1). The frequency of centric misdivision of chromosome 1U 
(univalent) in the F1 hybrid amounted about 9 %. This resulted in a significantly lower number of seeds with 
the 1US arm only (2 %) than that with the 1UL arm (6 %). 

Conclusions. In the progeny of F1 hybrids with Ae. biuncialis univalent 1U, a lower frequency of 
genotypes with the 1US arm only as compared with the 1UL arm only can be observed at the grain stage. 
This could be due to the loss of telocentrics with the 1US arm at gamete formation or reduced viability of 
genotypes with 1US only at the gamete stage or after zygote formation. 

Keywords: Triticum aestivum L., Aegilops biuncialis Vis., introgression, centric misdivision, gliadin, 
high-molecular-weight glutenin subunits
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