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Проаналізовано літературні джерела про гаметоцидні хромосоми та гаметоцидні гени 
злакових рослин. Наведено історію відкриття гаметоцидних хромосом, гіпотетичний 
механізм дії гаметоцидних генів. Наявна інформація про різноманітність гаметоцидних 
генів та їхніх властивостей в різних видів егілопсу. Охарактеризовано типи гаметоцид­
ної дії хромосом. Узагальнено відомості про супресори гаметоцидних генів у злаків. На­
ведено приклади використання гаметоцидних генів у генетиці пшениці та інших злако­
вих для створення ліній пшениці з хромосомними перебудовами та їхнього застосуван­
ня для делеційного картування. Окреслено перспективу використання гаметоцидних 
генів як одного з механізмів індукції хромосомних перебудов у роботах з хромосомної 
інженерії. 
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Вступ. Гаметоцидні гени отримали свою назву через здатність спричиняти 
хромосомні аберації та загибель гамет, які не містять гаметоцидного гена, 

коли ці гамети формуються рослиною, гетерозиготною (або гемізиготною) за 
вказаним геном [1]. Наслідком загибелі частини гамет є часткова стерильність 
таких рослин. Крім того, ці гени спричиняють руйнування хромосом при утво-
ренні зиготи у тому випадку, коли пилок, який містить гаметоцидний ген, за-
пліднює гамету, яка його не містить [2]. Хромосоми, в яких локалізуються га-
метоцидні гени, прийнято називати гаметоцидними хромосомами [3]. Відомо, 
що гаметоцидні хромосоми є індуктором хромосомних мутацій, які передають-
ся нащадкам і закріплюються у геномі [4]. Тому становить безумовний інтерес 
можливість їхнього використання як індукторів хромосомних розривів у роботах 
із хромосомної інженерії серед представників Triticinae [5]. З іншого боку, га-
метоцидні гени спричинюють появу неменделівських співвідношень між різни-
ми фенотипічними класами у популяціях, які розщеплюються, якщо у розщеп-
ленні бере участь крім досліджуваного ще й гаметоцидний ген [6].

Відкриття гаметоцидних генів. Гаметоцидну властивість деяких хромо-
сом вперше відкрито у процесі створення цитоплазматично-заміщених ліній, 
в яких геном м’якої пшениці вміщувався у цитоплазму споріднених видів, або 
ліній із доданою до повного геному пшениці чужинною хромосомою на гене-
тичному фоні м’якої пшениці Triticum aestivum L. Власний геном м’якої пше-
ниці позначається формулою AABBDD, 2n=42. Деякі чужинні хромосоми не 
елімінували у результаті беккросів гібридів дикорослого виду Aegilips triuncialis 
(жіночий компонент схрещування) х Triticum aestivum із пшеницею [1]. Щоб 
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цеси відбуваються у бактерій під час інтег-
рації до їхнього геному чужинної ДНК [9], 
схоже явище описано у миші [10]. Модель 
так званої рестрикційно-модифікаційної 
системи вдало пояснює ефект деяких га-
метоцидних генів. Згідно із нею, продукта-
ми даних генів є два ферменти – рестрик-
ційний, який розпізнає сайти рестрикції і 
руйнує ДНК у цих сайтах, і модифікаційний, 
який є метилазою і захищає молекулу ДНК 
шляхом метилювання основ. Метильовані 
сайти рестриктаза розщепити не може, 
що пояснює відсутність хромосомних абе-
рацій у гомозиготах за гаметоцидним ге-
ном, коли всі сайти впізнання метильо-
вані. Якщо ж дія модифікаційного ензиму 
неповна і він не може захистити усі сайти 
рестрикції (що відбувається, наприклад, 
одразу після реплікації ДНК), хромосоми 
будуть руйнуватись з певною частотою. У 
гемізиготах за гаметоцидним геном піс-
ля мейозу утворюються гаплоїдні клітини, 
які не містять гаметоцидного гена (рис. 1). 
У цьому випадку, якщо рестрикційний ен-
зим залишається у клітині довше, ніж мо-
дифікаційний, або постійно постачаєть-
ся, наприклад, материнським організмом, 
він буде руйнувати немодифіковані сайти. 
Отже, спостерігається ефект абортивності 
гамет, які не містять гаметоцидних генів. 
Цю модель можна використати для пояс-
нення руйнування хромосом у ранніх зи-
готах. Коли пилок, що містить гаметоцид-
ний ген, запліднює яйцеклітину, яка його 
не містить, немодифікована ДНК яйцеклі-
тини стає вразливою для рестрикційного 
ферменту пилку і хромосоми руйнуються. 
Проте з часом процес припиняється після 
запліднення, оскільки модифікаційний ен-
зим, властивий спермію, модифікує ДНК 
яйцеклітини [11].

У 2001 році опубліковано експеримен-
тальні дані, які вказували на те, що внаслі-
док обробки насіння пшениці сорту Чайніз 
Спринг з моно- або дисомно-доданими 

пояснити цей феномен, було висунуто два 
припущення. Перше полягало в тому, що 
цитоплазма Ae. triuncialis спричиняла сте-
рильність гамет м’якої пшениці, а одна із 
хромосом Ae. triuncialis забезпечувала 
резистентність до стерилізації з боку цито
плазми і таким чином відновлювала фер-
тильність гамет. Друге пояснення ґрун-
тувалось на тому, що чужинна хромосо-
ма сама несе відповідальність за виявлені 
аномалії, незалежно від типу цитоплаз-
ми. Їхнє подальше дослідження показало, 
що лінії м’якої пшениці з будь-якою цито
плазмою та стерильністю, пов’язаною з їх-
нім походженням від Aegiliops triuncialis, 
частково відновлювали свою фертильність 
при запиленні пилком егілопсу, коли всі чо-
ловічі гамети a priori включали хромосому 
інтересу. У дисомних чужинно-доданих та 
чужинно-заміщених за цією акроцентрич-
ною хромосомою лініях і чоловічу, і жіночу 
фертильність було відновлено до нормаль-
ного рівня. Зроблено висновок, що ген або 
гени на хромосомі Ae. triuncialis спричи-
няли абортивність саме тих гамет, які не 
містять чужинної хромосоми, призводячи, 
таким чином, до часткової стерильності. 
Саме так пояснюється перевага у передачі 
нащадкам гаметоцидної хромосоми у мо-
носомних чужинно-заміщених та доданих 
лініях, про яку йшлося у перших та всіх по-
дальших публікаціях, присвячених гамето-
цидним хромосомам [7].

На сьогодні з’ясовано, що природними 
носіями гаметоцидних генів (або хромо-
сом) є види роду Aegilops, дикорослі ро-
дичі пшениці. Їх гени можуть увійти до ге-
ному пшениці в результаті схрещування, 
оскільки хромосоми видів егілопсу та видів 
пшениці – гомеологічні [7].

Механізм дії гаметоцидних хромо-
сом. У 1985 році Цуїмото і Цуневакі по-
мітили подібність явищ дії гаметоцидних 
хромосом у пшениці і гібридного дисгене-
зу у дрозофіли [8]. Крім того, подібні про-
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лінії було виявлено більше руйнування, ніж 
у моносоміків [12]. Ефект 5-азоцитидину 
(далі – 5-АЦ) полягає у здатності спричи-
няти деметилювання цитозину в ДНК уп-
родовж реплікації. У зв’язку з цим він може 
реактивувати гени, які були метильовані та 

хромосомами 4Sl Ae.  sharonensis 5-азо-
цитидином при цитологічному аналізі мо-
лодих корінців спостерігали фрагмента-
цію хромосом. Кількість чужинного гене-
тичного матеріалу впливала на кількість 
аберантних хромосом: у дисомно-доданої 

Рис. 1. Рестрикційно-модифікаційна модель, яка пояснює руйнування хромосом у гаметогенезі (за [11], зі 
змінами)
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Таблиця. Видова належність відомих гаметоцидних генів [за 1, 15]

Назва гена Хромосома Вид-носій

Gc1a,Gc1 2B Aegilops speltoides subsp. ausheri

Gc1b 2B Ae. speltoides subsp. ligustica

Gc1-Sl1 (Gc-Sl3) 2Sl Ae. sharonensis

Gc2-Sl1a (Gc-Sl1) 4Sl Ae. longissima

Gc2-Sl1b (Gc-Sl2) 4Sl Ae. sharonensis

Gc3-C1 (Gc-C) 3C Ae. triuncialis

Sd1 7D Thinopyrum elongatum v: Agata Sd2

Sd2 7BL Th. elongatum v: 88M22-149

– 2C Ae. сylindrica

– 4Mg Ae. geniculata 

Igc1 3B T. aestivum cv. Norin 26

мітозі ліній із додаванням інших хромосом 
егілопсів, зокрема таких, які не несуть га-
метоцидних факторів, може зробити вне-
сок у з’ясування молекулярних механізмів 
дії гаметоцидних генів [12].

Різноманітність гаметоцидних генів 
та типів їхньої дії. Прийнято вважати, що 
донорами гаметоцидних хромосом є різ-
ні види егілопсу [3]. Вони інтродукуються 
в пшеницю шляхом міжвидового схрещу-
вання і беккросів. Гаметоцидні хромосоми 
можна розрізнити за видовою належністю і 
за силою їхньої дії (таблиця).

Представники роду Aegilops, які є до-
норами гаметоцидних хромосом, нале-
жать до таких секцій: Cylindropyrum (Ae. 
caudata L. (1), Ae. cylindrica Host (1)), 
Polyedes (Ae. triuncialis (1)) та Sitopsis 
(Ae. longissima Schw. et Musch. (3), Ae. 
sharonensis Eig (3), Ae. speltoides Tausch 
(2)). Цифри в дужках відповідають кількості 
гаметоцидних хромосом (генів), ідентифі-
кованих у даного виду. Гаметоцидні хромо-
соми містять три гомеологічні групи під-
триби Triticinae: 2 група (Ae.  longissima, 
Ae.  sharonensis, Ae.  speltoides), 3 група 
(Ae. caudata, Ae. triuncialis) та 4 група (Ae. 
longissima та Ae. sharonensis). Гамето-
цидні хромосоми розрізняють за силою дії, 

мовчали, що було експериментально до-
ведено для вищих організмів [13].

Той факт, що гаметоцидні гени кодують 
два фактори – pестрикційний (руйнуючий) 
і модифікаційний (захисний), а також те, 
що їхній вплив на геном пшениці зазвичай 
більше залежить не від їхньої дози, а від 
напрямку схрещування, на фоні отрима-
них даних дало змогу авторам припустити, 
що Gc-гени зазнають імпринтингу. Гаме-
тоцидні хромосоми материнського поход-
ження руйнування хромосом не спричи-
няють. А здатність інгібувати фрагмента-
цію пригнічена у Gc-генах, отриманих від 
батька [14].

Під впливом деметилюючого агента 
5-АЦ, ймовірно, відбувається реактивація 
гена, що кодує рестрикційний ензим  – ін-
дуктор фрагментацій. За такого пояснення 
стає зрозумілою позитивна кореляція між 
дозою гена і кількістю аберантних подій. 
Чужинний генетичний матеріал, перене-
сений у геном пшениці, спричиняє збій 
у її генетичній програмі. Сильна гамето-
цидна дія хромосоми 4Sl може вказувати 
на те, що вона містить фактори, які домі-
нують над такими у пшениці сорту Чайніз 
Спринг. Вивчаючи вплив гіпометилюючо-
го агента 5-АЦ на поведінку хромосом у 
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редачі сегмента Th. intermedium була очі-
куваною для моногібридного розщеплення 
або наближена до такої. У розщепленні від 
реципрокного схрещування сегмент хро-
мосоми 7Е пирію виявляв частоту передачі 
значно вищу за очікувану. На генетичному 
фоні пшениці інших сортів теж спостеріга-
ли перевагу в успадкуванні хромосоми 7Е, 
що дає підставу зробити висновок про її 
гаметоцидний ефект, подібний до такого 
хромосом видів роду Aegilops [15].

Експериментальними дослідженнями 
гаметоцидних хромосом встановлено різ-
ницю у характері як їхньої дії, так і взаємодії 
між різними гаметоцидними генами. Так, 
рослини з подвійно-моносомним додаван-
ням двох гаметоцидних хромосом із різни-
ми гаметоцидними ефектами показували 
фертильність не меншу, ніж кожна із лінії 
з однією із цих хромосом. Лінії – подвійні 
моносоміки за гаметоцидними хромосо-
мами з однаковим гаметоцидним ефек-
том характеризуються задовільною фер-
тильністю. Вони продукують гамети, серед 
яких майже всі мають або одну, або дві га-
метоцидні хромосоми з однаковою дією. 
Нефункціональними виявляться лише га-
мети, позбавлені жодної гаметоцидної 
хромосоми. А такі гамети обов’язково 
сформуються за умов недостатнього рів-
ня гомології між гаметоцидними хромо-
сомами різного походження та відсутності 
кон’югації між ними. Гаметоцидні хромосо-
ми залишаються унівалентами у метафазі 
1 (М1) мейозу та мають певну ймовірність 
втратитися у цитоплазмі замість того, щоб 
відійти до полюса у анафазі (рис. 2). Якщо 
рівень гомеології між гаметоцидними хро-
мосомами різного походження та однако-
вої дії достатньо високий для нормальної 
їхньої кон’югації, фертильність таких под-
війних моносоміків буде така ж добра, як і у 
дисомно-доданих лініях [16].

На основі результатів порівняння гаме-
тоцидних хромосом за ефектом їхньої дії 

за здатністю спричиняти хромосомні абе-
рації і чинити гаметоцидний вплив, причо-
му хромосоми з однієї гомеологічної гру-
пи за цими показниками є однаковими [2, 
11].

Деякі гаметоцидні хромосоми пирію 
подібні за дією до гаметоцидних хромо-
сом егілопсу. Конг, Андерсон і Ом [15] до-
сліджували передачу сегмента хромосоми 
7E Thinopyron intermedium, у якому ло-
калізується один із генів стійкості до жов-
тої карликовості Bdv3, на різноманітно-
му генетичному тлі. Перевіряли передачу 
цього гена через чоловічі та через жіночі 
гамети. Були використані заміщена лінія 
Р29 пшениця–Th.   intermedium 7E(7D) з 
геном Bdv3 і транслоковані лінії пшени-
ця–Th.  intermedium P961341 та P98134, 
обидві – носії Bdv3, додана лінія L1 пшени-
ця–Th.   intermedium і сорт пшениці Маке-
лар з іншою транслокацією від пирію з ге-
ном Bdv2; сорти пшениці Чайніз Спринг, 
VAN98W, B980696 і Фостер, які не мали 
жодного з досліджуваних генів стійкості. 
В результаті схрещування транслокованої 
лінії пшениця –Th.  intermedium P961341 
із сортом Чайниз Спринг як батьківською 
рослиною розщеплення за алелями SSR-
локуса, ідентифікованого як генетичний 
маркер гена Bdv3, у поколінні F2 стано-
вило 75  :  56  :  10, що зовсім не відповіда-
ло очікуваному для кодомінантного марке-
ра співвідношення 1 : 2 : 1. У реципрокно-
му схрещуванні також спостерігали значне 
відхилення від очікуваного розщеплення, 
це було 55 : 62 : 8. Отже, походження ци-
топлазми на результати розщеплення не 
впливало. Іншу ситуацію спостерігали у 
реципрокних аналізуючих схрещуван-
нях. Рослини покоління F1 від схрещуван-
ня транслокаційних ліній Чайніз Спринг/
P98134 та P98134/Чайніз Спринг із сор-
том Чайніз Спринг схрестили з тим самим 
сортом в обох напрямках. Коли гібрид F1 
був материнською рослиною, частота пе-
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гали 21 бівалент із пшеничних хромосом 
та унівалентну хромосому 3С. Проте при 
беккросі до еуплоїдної пшениці або само-
запиленні серед нащадків ВС1 було кілька 
рослин із хромосомними абераціями. Абе-
рантні хромосоми були представлені те-
лоцентриками, акроцентриками, дицен-
триками, спостерігали також кільцеві та 
делеційні хромосоми. За винятком неста-
більних дицентриків і кільцевих хромосом, 
аберантні хромосоми на давлених препа-
ратах корінців паростків реєструвались 
як стабільні елементи геному. Це показує, 
що аберації хромосом відбулися у гаме-
тах і стабілізувались перед першим клітин-
ним поділом зиготи. У нащадків F2 від схре-
щування Норін  26 та Чайніз Спринг таких 
явищ не спостерігали, завдяки чому було 
зроблено висновок, що причиною таких 
аберацій є хромосома егілопсу 3С, наявна 

на геном Т. Ендо запропонував розрізняти 
три типи їхньої гаметоцидної дії [2]. Гаме-
тоцидні хромосоми із однієї гомеологічної 
групи мають подібну гаметоцидну дію, тоб-
то за наслідками свого впливу хромосоми 
2S, 2Sl та 2Ssh рівнозначні. Те саме сто-
сується до хромосом 4Sl та 4Ssh. Хромосо-
ми гомеологічної групи 4 за своїм ефектом 
є епістатичними стосовно хромосом гомо-
логічної групи 2. Проте є винятки з правила 
рівноцінності хромосом одної гомологічної 
групи: хромосома 2Сс Ae.  cylindrica має 
дію, не схожу з жодним із уже досліджених 
Gc-факторів [17].

Гаметоцидна дія хромосоми виду Ae. 
triuncialis. У гібридах F1 пшениці сор-
ту Норін  26 і дисомно доданої лінії пше-
ниці Чайніз Спринг із хромосомами 3C 
Ae. triuncialis виявили очікувану мітотичну 
хромосомну конституцію, ААВВDD+1хр. 
3C. У М1 мейозу цих гібридів спостері-

Рис. 2. Співвідношення між абортивністю гамет і руйнуванням хромосом: I – Gc ген 
на хромосомі 3С спричиняє множинне руйнування хромосом у гаметах без цієї хро-
мосоми. Це призводить до абортивності половини гамет; II – коли дія Gc гена супре-
сується геном Igc1, усі гамети є функціональними, проте гамети без хромосоми 3С і з 
геном Igc1 мають певний рівень руйнування хромосом; III – Gc ген на хромосомі 2С ви-
кликає середній рівень  руйнування хромосом, в результаті чого утворюються функціо-
нальні гамети з хромосомними абераціями  – Абортивні (нефункціональні) гамети; 

 – Функціональні гамети;  – Невизначений статус, можлива наявність аберацій; 
 – Присутні аберантні хромосоми, але гамета функціональна

у чужинно-дода-
ному компоненті 
схрещування [2].

Гаметоцидна дія 
генів Gc1a та Gc1b 
виду Ae. speltoides. 
Цуїмото та Цуне-
ваки іденифікува-
ли два гена з га-
метоцидною дією 
у Ae. speltoides, 
які названі Gc1a 
та Gc1b [18, 19]. 
Ці гени були неза-
лежно перенесені 
до хромосоми 2В 
пшениці сорту Чай-
ніз Спринг. Росли-
ни, гомозиготні за 
цими генами, мали 
нормальну фер-
тильність (спос-
терігали тільки не-
значне погіршен-



ISSN 1810-7834. Â³ñí. Óêð. òîâ-âà ãåíåòèê³â ³ ñåëåêö³îíåð³â. 2010, òîì 8, ¹ 1146

О.С. Маньковська, М.З. Антонюк

мосомні аберації на етапі раннього роз-
витку зародка лише в тому випадку, коли 
носієм 4Sl є чоловічий гаметофіт [22, 23]. 
Натомість, аберації у клітинах ендосперму 
виникають, якщо донорами гаметоцидно-
го фактора є як чоловіча, так і жіноча гаме-
та. Аберації у клітинах ендосперму спос-
терігали також у насінинах, отриманих від 
cамозапилення чужинно-заміщеної ліній 
Чайніз Спринг  4Sl/4B [24].

Оскільки види егілопсу Ae.  longissima 
та Ae.  sharonenis є дуже близькими і 
відрізняються тільки за одним геном [25], 
не викликає здивування той факт, що гаме-
тоцидні хромосоми Ae.  longissima мають 
однакову гаметоцидну дію з такими Ae. 
sharonensis (2Sl=2Ssh, 4Sl=4Ssh)[7].

Хромосома 2С Ae. cylindryca (2n = 4x 
= 28, CCDD) спричиняє напівлетальні хро-
мосомні мутації у тих гаметах, де її немає. 
На зруйнованих кінцях добудовуються те-
ломерні послідовності. З цієї причини біль-
шість спричинених цією хромосомою абе-
рацій можуть бути еліміновані у подальших 
поколіннях, за винятком складних струк-
турних змін, таких як дицентричні хромо-
соми [2].

Гаметоцидну дію хромосоми 4Mg виду 
Ae. geniculata відкрито нещодавно, і даних 
про взаємодію відповідного гаметоцидно-
го гена з іншими гаметоцидними поки не 
наводиться у літературi. Проте ефект са-
мого гена досліджено на чужинно-доданій 
лінії сорту Чайніз Спринг із хромосомою 
4Mg виду Ae. geniculata та гібридах від її 
схрещування з еуплоїдом Чайніз Спринг 
[26]. Нащадки рослин, моносомних за 
хромосомою 4Mg, характеризувалися ви-
сокою частотою хромосомної нестабіль-
ності та мали мультицентричні, кільцеві, 
акроцентричні і телоцентричні хромосоми. 
У рослин із двома хромосомами 4Mg ме
йоз відбувався нормально з формуванням 
22 бівалентів у М1. У моносомно-доданих 
рослин із хромосомою 4Mg у М1 мейозу 

ня показників фертильності – з 99,3 % до 
96,5 %), оскільки гаметоцидний ген зна-
ходився в усіх гаметах. Проте коли лінію з 
гаметоцидним геном було схрещено як чо-
ловічого компонента з нормальною росли-
ною того самого або іншого сорту, що не 
мали гаметоцидного гена, серед нащад-
ків часто з’являлось зморшкувате насіння 
зі зниженою схожістю. При реципрокному 
схрещуванні і при самозапиленні ізогенної 
лінії сорту Чайніз Спринг із гаметоцидним 
геном Gc1a. такого явища не спостері-
гали [8, 20]. Колосся рослин, отриманих 
із зморшкуватого насіння, мали однакові 
морфологічні відхилення.

Базуючись на результатах своїх дослід-
жень, Цуїмото і Цуневакі визначили дію га-
метоцидного гена Ae. speltoides як таку, 
що виявляється у вигляді хромосомних 
мутацій при заплідненні тільки якщо гаме-
тоцидний ген Gc1a присутній у чоловічих 
гаметах, а в жіночих – відсутній, проте не 
навпаки. При цьому в чоловічих гаметах га-
метоцидний ефект може виявлятись і у їх-
ньому власному геномі, але з низькою час-
тотою порівняно з таким у жіночій клітині. 
Якщо ж Gc1a присутній і в жіночій гаметі, 
і в чоловічій, гаметоцидний ефект супре-
сується [8].

Гаметоцидну дію хромосоми 4Sl виду 
Ae.  sharonensis досліджено шляхом вив-
чення хромосомних аберацій впродовж 
раннього розвитку зародка та формуван-
ня ендосперму на рослинах, які мали хро-
мосому 4Sl замість хромосоми 4В у гомо- 
чи гемізиготному стані на тлі генотипу 
Чайніз Спринг [21]. Вивчали ранній роз-
виток насінин від реципрокного схрещу-
вання між моносомною за хромосомою 4В 
лінією Чайніз Спринг та чужинно-заміще-
ною лінією цього ж сорту, в якій хромосому 
4В було заміщено гомеологічною хромо-
сомою 4Sl виду Ae.  sharonensis (4Sl/4B). 
Результати дослідження показали, що га-
метоцидна хромосома 4Sl спричиняє хро-



ISSN 1810-7834. Â³ñí. Óêð. òîâ-âà ãåíåòèê³â ³ ñåëåêö³îíåð³â. 2010, òîì 8, ¹ 1 147

Гаметоцидні гени представників Aegilops l.

Тобто метилювання забезпечується про-
дуктом гена Igc1. На гаметоцидні факто-
ри видів Ae. sharonensis, Ae. longissima та 
Ae. speltoides ген Igc1 не впливає [11]. 

Припускають, що пшениця сорту Чай-
ніз Спринг містить фактор, який суп-
ресує дію гаметоцидної хромосоми 2С 
(Ae. сylindrica), оскільки експерименталь-
но показано пригнічення її гаметоцидної дії 
на генетичному фоні цього сорту пшениці. 
Проте супресор хромосоми 2С поки до-
стовірно не  ідентифікований [8]. 

На хромосомі 4В сорту Чайніз Спринг 
було знайдено фактор, який частково 
пригнічує гаметоцидну дію хромосом 4Sl 
Ae.  sharonensis чи Ae. longissima, коли 
вони заходяться у яйцеклітині. Ці гаме-
тоцидні хромосоми є гомеологічними до 
хромосоми 4В пшениці та отримані від 
видів з секції Sitopsis, до якої належить 
донор В‑геному м’якої пшениці. Не мож-
на виключити того, що хромосома 4В міс-
тить ген, алельний гаметоцидним генам на 
хромосомах Ae. sharonensis та Ae. longis­
sima [7].

Використання гаметоцидних генів у 
генетиці пшениці та інших злаків. При-
йнято вважати, що м’яка пшениця доволі 
збіднена на гени адаптивності до біо- та 
абіотичних чинників. В той же час загаль-
ноприйнятою є думка, що на ці гени ба-
гаті її численні родичі з дикорослої флори 
[28–33]. Передача чужинних генів до ге-
ному пшениці є складною справою, і се-
ред методів, що їх зараз використовують 
для зміни геному пшениць і злаків, загалом 
домінують методи хромосомної інженерії. 
Основний недолік методів хромосомної ін-
женерії полягає в тому, що потрібний ген 
потрапляє до геному інтрогресивної пше-
ничної лінії у складі цілої чужинної хромо-
соми чи великої транслокації чужинного 
хроматину на пшеничну хромосому, яка 
часто включає ціле плече [34]. Молекуляр-
ний цитогенетичний аналіз показав, що ба-

хромосоми формували або 21 бівалент та 
1 унівалент, або 20 бівалентів та 3 унівален-
ти і  хромосомних аберацій не спостеріга-
ли [26].

Інша ситуація відбувалась у першо-
му пилковому мітозі, де у моносоміків на 
стадії ана- та телофази спостерігали ут-
ворення мостів та руйнування хромо-
сом у 29 % гаметофітів. У другому пил-
ковому мітозі кількість аберантних гаме-
тофітів знизилася до 11 %. Цей показник 
перевищує кількість аберантних гамето-
фітів у другому пилковому поділі, спричи-
нених гаметоцидною хромосомою 2С Ae. 
сylindrica, але є нижчим за такі для гена 
Gc1a виду Ae. speltoides та гена 4Ssh виду 
Ae. sharonensis [26].

Супресори гаметоцидних генів. До-
мінантний супресор (Igc1) гаметоцидного 
фактора, локалізованого на хромосомі 3C 
виду Aegilops triuncialis  виявлено у сор-
ту пшениці Норін  26 [27]. За результата-
ми моносомного аналізу ген виявився до-
мінантним та розташованим на третій В-
хромосомі. Гамети, які містили Igc1, мали 
деяку перевагу під час запліднення над 
гаметами з алелем igc1. Положення гена 
Igc1 на хромосомі 3В встановлено з вико-
ристанням телосомного аналізу. Пшеницю 
сорту Норін 26 схрестили з дителосоміком 
за коротким плечем хромосоми 3В  сор-
ту Чайніз Спрінг, а F1 – з дисомною чужин-
но-доданою лінією Чайніз Спрінг-3C. Се-
ред 94 нащадків від цього схрещування 52 
рослини (55 %) мали непередбачену хро-
мосомну конституцію. Очікували два типи 
конституції: 42+3C та 41+3BS+3C. Про-
те нащадки містили одну або дві додаткові 
хромосоми. Вивчення мейотичних хромо-
сом за допомогою диференційного С‑за-
барвлення показало, що зайвими були 3В-
хромосоми. Було висловлено припущен-
ня, що захисна функція гена Igc1 проти 
дії гаметоцидної хромосоми полягає в ін-
дукції метилювання гаметоцидного гена. 
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ментально було показано, що гаметоцидні 
гени, перенесені разом із цільовим геном 
до геному пшениці, можуть бути в подаль-
шому успішно видалені [36]. Перша робо-
та з цього напрямку включала схрещуван-
ня між двома дисомними чужинно-дода-
ними лініями Чайніз Спринг, 4Sl та 1U (U 
геном від виду Ae. umbelulata). Для уник-
нення хромосомних руйнувань у нащадків 
лінії з гаметоцидними хромосомами вико-
ристовували як материнську рослину. У М1 
мейозу нащадків від цього схрещування, 
подвійних чужинно-доданих моносоміків 
хромосомного складу 42 пшеничні хромо-
соми + 4Sl + 1U, очікували формування 21 
пшеничного бівалента та двох унівалентів, 
4Sl та 1U. Беручи до уваги можливі хромо-
сомні перебудови за участю двох уніва-
лентів, очікували появи у деяких гаметах 
транслокацій 4SlL/1U. Участь у транслока-
ції саме довгого плеча хромосоми 4Sl по-
яснюється необхідностю зберегти серед 
нащадків гаметоцидний ген егілопсу, що 
локалізований в цьому плечі хромосоми 
4Sl. Після серії беккросів було отримано 3 
транслокації, які мали перевагу при успад-
куванні. Лінії були стабільними, і хромосо-
ми не втрачалися в ряді поколінь [21].

Схрестивши стійку до фузаріозу лінію 
пшениця-Leymus racemosus з хромосо-
мами Lr.2 та Lr.7 із дисомно-доданою лінією 
пшениця-Ae.  cylindrica з гаметоцидни-
ми хромосомами 2С та здійснивши бек-
крос нащадків F1 з пшеницею сорту Чайніз 
Спринг, отримано покоління BC1 із пору-
шеною структурою хромосом (ідентифіко-
вано за допомогою С-забарвлення). Про-
ведено самозапилення цих рослин і в ре-
зультаті отримано 3 транслоковані лінії. Їх 
охарактеризовано із застосуванням цито-
генетичного аналізу у поєднанні з С-забар-
вленням і флуоресцентною in situ гібри-
дизацією (як зонди використовували біо-
тин-мічену геномну ДНК L.   racemosus). 
Отримані лінії містили транслокації з ге-

гато трансферів від рослин із третинного 
генетичного пулу відбувається через него-
меологічну рекомбінацію, і, таким чином, 
не компенсується і є непридатними для ви-
користання [35]. В обох випадках у геном 
лінії крім цільового гена потрапляє деяка 
кількість чужинного хроматину, що призво-
дить до певних небажаних наслідків у фе-
нотипі інтрогресивної лінії. Це, безумовно, 
знижує її привабливість у очах селекціо-
нерів, що для їхніх потреб та за їхніми ви-
могами генетики створюють інтрогресив-
ні лінії з заданими генами інтересу. Саме 
тому перенесення генів стійкості від інтро-
гресивних ліній до м’якої пшениці перш за 
все потребує вивчення можливості редук-
ції кількості чужинного хроматину, що інте-
грується у геном пшениці. Одним із засобів 
передачі чужинних генів до геному пшени-
ці у невеликій кількості хроматину є індук-
ція транслокацій чужинних хромосом на 
хромосоми пшениці за допомогою дії га-
метоцидних генів [36]. Є приклади вико-
ристання гаметоцидних хромосом підтри-
би Triticinae як факторів, що спричиняють 
перебудову хромосом у гаметах гібридних 
рослин, які містять гаметоцидну хромосо-
му [37]. Крім того, зазначалось про мож-
ливість використання гаметоцидної хро-
мосоми для створення гібридних сортів 
пшениці [38].

Залучення гаметоцидних генів у ство-
рення ліній пшениці з хромосомними пере-
будовами. Використання чужинно-заміще-
них ліній з гаметоцидною хромосомою 4Sl 
дає можливість працювати з окремими 
хромосомами дикорослих родичів пше-
ниці як потенційного джерела транслока-
цій на хромосоми м’якої пшениці [39]. При 
цьому на першому етапі підготовки рос-
линного матеріалу для інтрогресії змен-
шується кількість чужинного матеріалу до 
невеликої частини чужинної хромосоми, а 
потім цей хроматин переноситься до скла-
ду геному пшениці. До того ж, експери-
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із метою фізичного картування окремих 
генів пшениці і її родичів [43, 45], а також 
порівняльного картування із використан-
ням груп зчеплення [45].

Першою роботою із застосуванням де-
леційної лінії пшениці була робота з делецій-
ного картування гена Q. Ендо і Мукаі у 1988 
році картували ген Q, відомий як домінант
ний супресор спельтоїдного типу колосу у 
пшениці [5]. Для цього було використано 
рослини з абератними хромосомами, отри-
мані від схрещування сорту Чайніз Спринг з 
телосомно-доданою лінією, яка мала довге 
плече хромосоми 4Sl виду Ae.  longissima. 
Мутантні рослини характеризувались 
спельтоїдним колосом. Результати вивчен-
ня хромосом за допомогою диференційно-
го С-забарвлення у нащадків трьох із цих 
мутантів показали, що спельтоїдність асо-
ційована з делеціями довгого плеча хро-
мосоми 5А. Після співставлення виявле-
них делецій і відповідних їм фенотипів коло-
су автори статті дійшли висновку, що ген Q 
розташований на відстані 46 % від центро-
мери [47].

Диплоїдні родичі пшениці, ячмінь (Har­
deum vulgare L. 2n=2x=14, HH) та жито 
(Secale cereale L., 2n=2x=14, RR) не при-
датні для створення власних делеційних 
ліній, тому що генний дисбаланс, який 
пов’язаний з відсутністю делетованих генів 
на парі гомологічних хромосом та який 
витримує алополіплоїдна, є летальним для 
диплоїдних рослин. Вирішення цієї про-
блеми полягає у створенні дисомних чу-
жинно-доданих ліній пшениці, в геномі яких 
до інтактного набору хромосом пшениці 
додано пару делетованих хромосом дип-
лоїдного виду, ячменю або жита [37, 42]. 
Шість гексаплоїдних дисомно-доданих 
ліній T.  aestivum/H.  vulgare з перебудо-
ваними хромосомами ячменю було ство-
рено з використанням гаметоцидної хро-
мосоми  Ae.  сylindrica у складі дисомно-
доданої лінії Чайніз Спринг/Ae.  сylindrica 

ном стійкості до фузаріозу, перенесені від 
Leymus racemosus [40]. 

Гаметоцидну хромосому 3C виду Ae­
gilops triuncialis використано при пере-
несенні генів стійкості до очкової плямис-
тості та жовтої іржі із хромосоми 2V Hayn­
aldia villosa до м’якої пшениці. Дисомну 
чужинно-додану лінію Норін  26-3С схрес-
тили з дисомною чужинно-заміщеною 
лінією T.  aestivum-H.  villosa 2V/2D та гіб-
рид F1 піддавали самозапиленню. Дослід-
ження отриманих ліній показало, що гаме-
тоцидна хромосома 3С виду Ae. triuncialis 
придатна для використання у хромосом-
них маніпуляціях із хромосомою 2V H. vil­
losa, оскільки успішно спричиняє її струк-
турні зміни [41].

Делеційні лінії та делеційне картуван-
ня за участі гаметоцидної системи. У 1985 
році Р. Кьобнер та ін. запропонували но-
вий метод для вивчення рослинного гено-
му – створення делеційних карт. Дослідни-
ки працювали з житом, хромосома 1R яко-
го давала таку можливість [цит. за 42]. Суть 
такого картування зовсім проста: якщо є 
можливість створення низки ліній, кожна 
з яких має пару гомологів із делетованою 
певною частиною одного з плечей хромо-
соми, вивчення фенотипу таких ліній вка-
зує, які саме гени були розташовані на де-
летованій ділянці хромосоми [43, 44]. Ме-
тод дає змогу визначати відстань від гена 
до центромери та є зручнішим порівняно 
з застосуванням телоцентриків, оскільки 
останній метод потребує дуже великого 
обсягу цитологічної роботи [34].

При застосуванні делеційних ліній у де-
леційному аналізі для побудови фізичних 
карт розташування структурних генів та 
молекулярно-генетичних маркерів на хро-
мосомах рослинних видів важливим є те, 
що багато з таких ліній виявились цитоло-
гічно стабільними. Таким чином, рослини 
з делетованими хромосомами є матеріа-
лом, придатним для генетичного аналізу 
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до біотичних та абіотичних чинників [28–
33, 55, 56]. Це, безумовно, є привабливим 
для генетиків, адже відповідні гени можуть 
бути перенесені у геном пшениці. Проте 
наявність гаметоцидних генів у складі ге-
номів егілопсів ускладнює передачу генів 
від них до геному пшениці. Виникає необ-
хідність пошуку та реалізації деяких додат-
кових етапів, які б дозволили позбутись га-
метоцидного ефекта. Для Ae. sharonensis 
таким етапом стало створення та засто-
сування у схрещуваннях мутанта Gc2mut з 
нокаутованим геном Gc2, що спричиняє 
руйнування хромосом. Це зробило можли-
вим перенесення генетичного матеріалу 
від цього виду егілопсу до пшениці без га-
метоцидного гена [57]. Одним з факторів, 
який може сприяти перенесенню окремих 
генів від егілопсів з гаметоцидною хро-
мосомою до геному пшениці є геномний 
стрес, який спричиняється гаметоцидною 
хромосомою та призводить до численних 
перебудов хромосом у геномі віддалених 
нащадків від схрещування пшениці та егі-
лопса. Антонюком з співавт. [50] показано, 
що від подібних схрещувань утворюється 
невелика кількість життєздатних нащадків 
без хромосоми 4Sl, але з геном стійкості 
до борошнистої роси, отриманим від хро-
мосоми 3Sl. Ці результати показують мож-
ливість використання подібного матеріалу 
для індукції хромосомних перебудов у інт-
рогресивних гібридів. 

Огляд сучасних напрямків застосуван-
ня гаметоцидних хромосом у суто генетич-
них дослідженнях та у роботах з майбутнім 
практичним виходом показує чималу по-
тенцію гаметоцидних хромосом як нового 
інструмента у хромосомній інженерії рос-
лин, перш за все, з підтриби пшеницевих.

Звичайно, окреслені технології вико-
ристання гаметоцидних хромосом у робо-
тах різного напрямку повинні ще детально 
опрацьовуватися, і одним з найважливі-
ших аспектів такого опрацювання є до-

[48]. Гаметоцидні хромосоми 2С та 3CSAT 
застосовано для створення лінії з перебу-
дованими хромосомами ячменю на основі 
гексаплоїдних дисомно-доданих ячмінно-
пшеничних ліній [49]. 

Огляд сучасних робіт показує, як ефек-
тивно можуть бути використані гамето-
цидні хромосоми для створення рослин-
ного матеріалу типу делеційних ліній з 
метою його застосування у генетичному 
аналізі. Проте гаметоцидні хромосоми мо-
жуть і значно заважати генетичному аналі-
зу, коли до аналізу залучаються інтрогре-
сивні лінії, походження яких пов’язано з 
участю у схрещуваннях джерела гамето-
цидної хромосоми. Гаметоцидні хромосо-
ми, побувавши у складі геному рослини, 
спричиняють геномний стрес і відповід-
но, низьку фертильність у нащадків навіть 
таких рослин, які самі вже не містять у ге-
номі гаметоцидної хромосоми чи її транс-
локації на хромосому пшениці [50]. Це ус-
кладнює роботу з таким матеріалом, коли 
передбачається аналіз розщеплення, що 
є абсолютно стандартною дією при гене-
тичному аналізі. До того ж показано, що 
використання матеріалу з гаметоцидною 
хромосомою як материнської рослини за-
хищає руйнування хромосом нащадків у 
зародку, але не у ендоспермі [35]. Сучасні 
дослідження геномного імпринтингу у рос-
лин показали, що у диплоїдній центральній 
клітині зародкового мішка після запліднен-
ня відбуваються процеси деметилювання 
генів, які залишаються метильованими у 
яйцеклітині, а отже і у клітинах зиготи [51–
54]. Отже, клітини ендосперму залиша-
ються незахищеними від гаметоцидної дії 
відповідного гена материнської рослини. 
Недорозвинутий ендосперм не дає мож-
ливості зародку нормально прорости і він 
гине, спотворюючи тим самим очікувану 
картину генотипного розщеплення за оз-
накою, з якою працюємо.

На сьогодні добре відомо, що види егі-
лопсу є носіями важливих генів стійкості 
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слідження властивостей різних гамето-
цидних хромосом на різному генетичному 
тлі реципієнтних геномів пшениці. Вивчен-
ня як самих гаметоцидних генів, так і про-
цесів їхньої взаємодії з геномом рослин, 
для яких такий ген є чужинним, є склад-
ною справою. Тим не менш, досліджен-
ня цих генів на сьогодні набувають акту-
альності не тільки через можливість вико-
ристання як інструменту для хромосомних 
маніпуляцій з метою інтрогресії генів [28, 
39, 58], а і через надзвичайно цікаву пер-
спективу вивчення популяційно-генетич-
них процесів у природних популяціях їхніх 
носіїв [59], а також у штучних популяціях, 
які створюються в процесі інтрогресивної 
гібридизації злакових [50].
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Гаметоцидні гени представників Aegilops l.

цидных генах у злаковых растений. Приведе-
на история открытия гаметоцидных хромосом, 
предположительный механизм действия гаме-
тоцидных генов. Дана информация о разнооб-
разии гаметоцидных генов и их свойств у раз-
ных видов егилопса. Охарактеризованы типы 
гаметоцидного действия хромосом. Обобще-
ны сведения про гены — супрессоры гамето-
цидных генов у злаков. Приведены примеры 
применения гаметоцидных генов в генетике 
пшеницы и других злаков для создания линий 
пшеницы с хромосомными перестройками и их 
использования для делеционного картирова-
ния. Очерчена перспектива использования га-
метоцидных генов как одного из механизмов 
индукции хромосомних перестроек в работах 
по хромосомной инженерии. 

Ключевые слова: гаметоцидная хромосома, 
гаметоцидные гены, эгилопс, хромосомные 
перестройки.
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The review of world literature, devoted to game-
tocidal chromosomes and gametocidal genes is 
done. The history of gametocidal chromosomes 
investigation and supposed mode of gameto-
cidal genes action are presented. The informa-
tion considering gametocidal genes diversi-
ty and their characteristics in different Aegilops 
species is represented. The gametocidal genes 
action is characterized. The information about 
suppressors of gametocidal genes is summa-
rized. Some examples of gametocidal genes 
utilization for wheat lines with chromosomal re-
arrangements development and their use for 
deletion mapping in wheat and other Triticeae 
genetics are demonstrated. The promise of ga-
metocidal genes usage as one of chromosome 
rearrangements induction mechanisms in chro-
mosomal engineering works is outlined.

Key words: gametocidal chromosome, gameto-
cidal genes, Aegilops, chromosomal rearrange-
ments.

49. Еndo T.R. Cytological dissection of barley genome 
by the gametocidal system // Breeding Science. – 
2009. – Vol. 59. — P. 481–486.

50. Антонюк М.З., Маньковська О.С., Бодильо­
ва  М.В., Терновська  Т.К. Геномний стрес в ін-
трогресивних лініях як наслідок дії гаметоцидної 
хромосоми 4Sl // Фактори експериментальної 
еволюції організмів. Зб. наукових праць. – Т. 6. – 
Київ: Логос, 2009. – С. 34–39.

51. Alleman M., Doctor J. Genomic imprinting in 
plants: observations and evolutionary impli-
cations  // Plant Molecular Biology. — 2000. — 
Vol. 43. — P. 147–161.

52. Arnaud Ph., Feil R. MEDEA takes control of its own 
imprinting // Cell. — 2006. – Vol. 124. – P.   468–
470.

53. Schubert D., Goodrich J. Plant Epigenetics: 
MEDEA’s children take centre stage // Current Bi-
ology. – 2003. – Vol. 13, № 16.– P. R638–R640.

54. Scott R.J., Spielman M. Epigenetics: imprinting in 
plants and mammals – the same but different? // 
Current Biology. — 2004. — Vol.  14, № 5. – Р. 
R201–R203.

55. Cavanagh C., Morell M., Ian Mackay I., Powell W. 
From mutations to MAGIC: resources for gene 
discovery, validation and delivery in crop plants // 
Current Opinion in Plant Biology. — 2008. – Vol. 
11. – P. 215–221.

56. Mujeeb-Kazi A., Rajaram S. Transferring alien 
genes from related species and genera for wheat 
improvement // FAO Plant Production and Protec-
tion Series. – 2002. – № 30. – Р. 456–459.

57. Friebe B., Zhang P., Nasuda S., Gill B. S. Charac-
terization of a knock-out mutation at the Gc2 locus 
in wheat. // Chromosoma. – 2003. – Vol. 111.  – 
P. 509–517.

58. Masoudi-Nejad A., Nasuda S., McIntosh R.A., 
Endo T.R. Transfer of rye chromosome segments 
to wheat by a gametocidal system // Chromo-
some Research. – 2002. – № 10. – Р. 349–357.

59. Taylor D.R., Ingvarsson P.K. Common features of 
segregation distortion in plants and animals. // 
Genetica. – 2003. – Vol. 117. – P. 27–35.

Представлено О.В. Дубровною 
Надійшла 15.03.2010

ГАМЕТОЦИДНЫЕ ГЕНЫ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ 
AEGILOPS L.

О.С. Маньковская, М.З. Антонюк

Национальный университет “Киево-Могилянская 
академия” 
Украина, 04070, г. Киев, ул. Г. Сковороды, 2 
e-mail: tern@ukma.kiev.ua

Проанализированы источники мировой лите-
ратуры о гаметоцидных хромосомах и гамето-


