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Ïðîÿâëåíèå àêòèâíîñòè ãåíà öåíòðîìåðíîãî ãèñòîíà H3 ó àëëîïîëèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ ïøåíèöû è ðæè

Îòäàëåííàÿ ãèáðèäèçàöèÿ ÷àñòî âûçûâàåò ðåîðãàíèçàöèþ ãåíîìîâ, ñëåäñòâèåì êîòîðîé ìîæåò áûòü
ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì îäíîãî èç ðîäèòåëåé, íàáëþäàåìàÿ äàæå ïîñëå óñïåøíîãî îïëîäîòâîðåíèÿ è îáú-
åäèíåíèÿ äâóõ ãåíîìîâ â ãèáðèäíîé êëåòêå. Öåíòðîìåðû ðåãóëèðóþò ïðîöåññ ïðàâèëüíîé ñåãðåãàöèè
õðîìîñîì â õîäå äåëåíèÿ êëåòêè. Ïîñòîÿííûì êîìïîíåíòîì öåíòðîìåðíîãî õðîìàòèíà ÿâëÿåòñÿ ñïåöèà-
ëèçèðîâàííàÿ ìîäèôèêàöèÿ ãèñòîíà H3 (CENH3). CENH3 ñîñòîèò èç êîíñåðâàòèâíîãî C-òåðìèíàëüíîãî
äîìåíà (HFD) è áîëåå âàðèàáåëüíîãî N-òåðìèíàëüíîãî êîíöà (NTT), êîòîðûé èãðàåò âàæíóþ ðîëü ïðè
âñòðîéêå CENH3 â öåíòðîìåðíûé õðîìàòèí â ïðîöåññå äåëåíèÿ êëåòêè. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðîâåäåí
ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ýêñïðåññèè âàðèàíòîâ CENH3 ó àëëîïîëèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ è ðàçëè÷íûõ ðîäè-
òåëüñêèõ ñîðòîâ ðæè (Secale cereale L.) è ïøåíèöû (Triticum aestivum L.). Â êà÷åñòâå ìàòåðèíñêèõ ðàñòå-
íèé áûëè èñïîëüçîâàíû ñîðòà îáîèõ ðîäîâ. Â êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3 âûÿâëåíû
ïîëíûå êîïèè ðàçìåðîì 216 ï. í., èìåþùèå õàðàêòåðíûå ïîçèöèè íóêëåîòèäíûõ çàìåí, è êîïèè ñ äåëå-
öèÿìè ðàçìåðîì 21 èëè 66 ï. í. Ó ðîäèòåëüñêèõ ôîðì ïøåíèöû è ðæè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñ äåëåöèåé
21 ï. í. íå èìåþò ðàçëè÷èé â ñòðóêòóðå ÄÍÊ, ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñ äåëåöèåé 66 ï. í. ó ðæè èìåþò äâå
ñïåöèôè÷åñêèå íóêëåîòèäíûå çàìåíû, êîòîðûå òàêæå áûëè îáíàðóæåíû ó 57-õðîìîñîìíîãî ðàñòåíèÿ
ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîïîëèïëîèäîâ. Â ïîëíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3 ó ðæè ïðèñóòñòâóþò
ñïåöèôè÷åñêèå çàìåíû, êîòîðûå òàêæå áûëè âûÿâëåíû â ïîëíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ó âñåõ ïðîàíàëè-
çèðîâàííûõ ðàñòåíèé ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîïîëèïëîèäîâ. Ýòè ðåçóëüòàòû óêàçûâàþò íà òî, ÷òî â ãèá-
ðèäíûõ ãåíîìàõ àíåóïëîèäîâ, âîçíèêøèõ èç îêòàïëîèäíûõ òðèòèêàëå, íàáëþäàåòñÿ ýêñïðåññèÿ êîïèé
ãåíà CENH3, õàðàêòåðíûõ äëÿ êàæäîãî ðîäèòåëÿ. Ó ñåêàëîòðèòèêóì íå îáíàðóæåíî êîïèé NTT CENH3
ñ äåëåöèÿìè. Â ïîëíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ âûÿâëåíû äâå ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ ðæè íóêëåîòèäíûå çàìå-
íû, ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè êîòîðûõ çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàåò òàêîâóþ ó ãåêñàïëîèäíîãî òðèòèêàëå ñîðòà
Ìèõàñü, ÷òî óêàçûâàåò íà ïðåäïî÷òèòåëüíûé ñèíòåç ïîëíûõ êîïèé NTT CENH3, õàðàêòåðíûõ äëÿ ðîäè-
òåëüñêîé ôîðìû ðæè, â ãåíîìå ñåêàëîòðèòèêóì.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: öåíòðîìåðíûé ãèñòîí H3 (CENH3), ýêñïðåññèÿ ãåíîâ, àëëîïîëèïëîèäû, ðîæü,
ïøåíèöà.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ï. í. — ïàðû íóêëåîòèäîâ, HFD — ãèñòîíñâîðà÷èâàþùèé äîìåí (his-
tone fold domain), NTT — N-òåðìèíàëüíûé êîíåö (N-terminal tail), ORF — îòêðûòàÿ ðàìêà ñ÷èòûâàíèÿ
(open reading frame), SNP — îäíîíóêëåîòèäíûé ïîëèìîðôèçì (single nucleotide polymorphism).

Ïøåíèöà è ðîæü â îòëè÷èå îò áîëüøèíñòâà äðóãèõ
ðîäîâ ðàñòåíèé îòíîñèòåëüíî ëåãêî ñêðåùèâàþòñÿ, è èõ
àëëîïîëèïëîèäíûå ãèáðèäû ñïîñîáíû äàâàòü ïîòîìñòâî.
Ñïîñîáíîñòü ê ãèáðèäèçàöèè íà ïðîòÿæåíèè äåñÿòèëåòèé
ïðèìåíÿåòñÿ â ñåëåêöèè äëÿ ïîëó÷åíèÿ ãèáðèäîâ, ñî÷åòà-
þùèõ ïîëåçíûå ñâîéñòâà îáîèõ ðîäèòåëåé. Îòäàëåííàÿ
ãèáðèäèçàöèÿ ÷àñòî âûçûâàåò ðåîðãàíèçàöèþ ãåíîìîâ,
ñëåäñòâèåì êîòîðîé ìîæåò áûòü ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì
îäíîãî èç ðîäèòåëåé, íàáëþäàåìàÿ äàæå ïîñëå óñïåøíîãî
îïëîäîòâîðåíèÿ è îáúåäèíåíèÿ äâóõ ãåíîìîâ â ãèáðèä-
íîé êëåòêå. Öåíòðîìåðû ÿâëÿþòñÿ ó÷àñòêàìè õðîìîñîì,
íà êîòîðûõ ïðîèñõîäÿò ñáîðêà êèíåòîõîðíîãî êîìïëåêñà
è ïðèêðåïëåíèå íèòåé âåðåòåíà äåëåíèÿ. Òàêèì îáðàçîì,
îíè ðåãóëèðóþò ïðîöåññ ïðàâèëüíîé ñåãðåãàöèè õðîìî-

ñîì â õîäå äåëåíèÿ êëåòêè. Ïîñòîÿííûì êîìïîíåíòîì
öåíòðîìåðíîãî õðîìàòèíà ÿâëÿåòñÿ ñïåöèàëèçèðîâàííàÿ
(öåíòðîìåðíàÿ) ìîäèôèêàöèÿ ãèñòîíà H3 (CENH3), êîòî-
ðàÿ çàìåíÿåò êàíîíè÷åñêèé ãèñòîí H3 â íóêëåîñîìàõ.
CENH3 ñîñòîèò èç âàðèàáåëüíîãî N-òåðìèíàëüíîãî êîí-
öà (NTT) è áîëåå êîíñåðâàòèâíîãî C-òåðìèíàëüíîãî äî-
ìåíà (HFD). HFD íåîáõîäèì äëÿ ñâÿçûâàíèÿ CENH3 ñ
öåíòðîìåðíîé ÄÍÊ (Lermontova et al., 2006). NTT îòëè-
÷àåòñÿ îò ñîîòâåòñòâóþùåãî ðàéîíà â êàíîíè÷åñêîì ãèñ-
òîíå H3, è åãî ñòðóêòóðà âàðüèðóåò ó ðàçíûõ âèäîâ (Heni-
koff et al., 2001). N-òåðìèíàëüíûé êîíåö èãðàåò âàæíóþ
ðîëü ïðè âñòðîéêå CENH3 â öåíòðîìåðíûé õðîìàòèí â
ïðîöåññå ìåéîçà (Lermontova et al., 2011). Ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü èç 33 àìèíîêèñëîò â N-òåðìèíàëüíîì êîíöå
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CENH3 äðîææåé ó÷àñòâóåò âî âçàèìîäåéñòâèè ñ ðàçëè÷-
íûìè êîìïîíåíòàìè êèíåòîõîðà (Chen et al., 2000). Ïîëó-
÷åíû ýêñïåðèìåíòàëüíûå ïîäòâåðæäåíèÿ òîãî, ÷òî äëÿ
ïðîöåññà ýëèìèíàöèè õðîìîñîì ó ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ
ÿ÷ìåíÿ H. vulgare�H. bulbosum ïðåäïîñûëêîé ÿâëÿåòñÿ
ïîòåðÿ CENH3 áåëêîâ èç öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ (Sanei
et al., 2011).

Îáû÷íî ïðè ïîëó÷åíèè àëëîïîëèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ
ìåæäó ïøåíèöåé è ðîæüþ â êà÷åñòâå ìàòåðèíñêîãî ðàñ-
òåíèÿ èñïîëüçóåòñÿ ïøåíèöà, â ýòîì ñëó÷àå ïîëó÷àþòñÿ
ãèáðèäû — òðèòèêàëå. Òðèòèêàëå (�Triticosecale Wit-
tmack) — ýòî ìåæðîäîâûå ãèáðèäû ìåæäó ðàçëè÷íûìè
âèäàìè ïøåíèöû (Triticum ssp., AA, AABB è AABBDD) è
ðæè (Secale cereale, RR). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñèíòåçèðîâà-
íû òðèòèêàëå ñ ðàçíûìè óðîâíÿìè ïëîèäíîñòè è êîìáè-
íàöèÿìè ãåíîìîâ — òåòðàïëîèäû (AARR), ãåêñàïëîèäû
(AABBRR), îêòàïëîèäû (AABBDDRR). Êîìáèíàöèÿ
äâóõ è áîëåå ãåíîìîâ â îäíîì îðãàíèçìå ÷àñòî ïðèâîäèò
ê èçìåíåíèÿì â ýêñïðåññèè ãåíîâ â ãèáðèäàõ ïî ñðàâíå-
íèþ ñ ðîäèòåëüñêèìè âèäàìè. Ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâà-
íèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ýëèìèíàöèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ
èç ãåíîìà ðæè èëè ïîòåðÿ ýêñïðåññèè ãåíîâ ðæè õàðàê-
òåðíà äëÿ òðèòèêàëå (Khalil et al., 2015). Â ñâÿçè ñ ýòèì
áîëüøîé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ýê-
ñïðåññèè ãåíîâ ó àëëîïîëèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ, ó êîòîðûõ
â êà÷åñòâå ìàòåðèíñêîãî ðàñòåíèÿ áûëè èñïîëüçîâàíû
âèäû ðæè. Òàêèå ãèáðèäû, ñåêàëîòðèòèêóì, ïîëó÷åíû â
Èíñòèòóòå ãåíåòèêè è öèòîëîãèè ÍÀÍ Áåëàðóñè. Ñåêà-
ëîòðèòèêóì (�Secalotriticum) — ýòî ðæàíî-ïøåíè÷íûå
àëëîïîëèïëîèäû ñ öèòîïëàçìîé ðæàíîãî òèïà, íàñëåäóå-
ìîé îò ìàòåðèíñêîé ôîðìû ðæè (S. cereale L.) (Ãîðäåé
è äð., 2011).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû ïðîâåëè ñðàâíèòåëüíîå èñ-
ñëåäîâàíèå ýêñïðåññèè âàðèàíòîâ CENH3 ó ïøåíè÷-
íî-ðæàíûõ àëëîïîëèïëîèäîâ, èìåþùèõ ðàçëè÷íîå ÷èñëî
õðîìîñîì, ñåêàëîòðèòèêóì è èõ ðîäèòåëüñêèõ ôîðì.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Èçîãåííàÿ ëèíèÿ ïøåíèöû Triticum aestivum L. Triple
Dirk D (AABBDD, 2n = 6x = 42) è ñîðò ðæè S. cereale L.
Êîðîòêîñòåáåëüíàÿ 69 (RR, 2n = 2x = 14) áûëè èñïîëüçî-
âàíû äëÿ ïîëó÷åíèÿ ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîïîëèïëîèäîâ
(AABBDDRR, 2n = 8x = 56). Ãèáðèäû ñåêàëîòðèòèêóì
(RRAABB, 2n = 6x = 42, F12) áûëè ïîëó÷åíû íà îñíîâå ðî-
äèòåëüñêèõ ôîðì — ñîðòà òåòðàïëîèäíîé ðæè Âåðàñåíü
(RRRR, 2n = 4x = 28) è ãåêñàïëîèäíîãî òðèòèêàëå ñîðòà
Ìèõàñü (AABBRR, 2n = 6x = 42).

Öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç ðàñòåíèé ïðîâîäèëè ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì ìåòîäèêè îêðàñêè õðîìîñîì ïî Ô¸ëüãåíó
(De Tomasi, 1936). Äëÿ ïðèãîòîâëåíèÿ ðåàêòèâà Øèôôà
èñïîëüçîâàëè ôóêñèí îòå÷åñòâåííîãî ïðîèçâîäñòâà. Ãèä-
ðîëèç ÄÍÊ ïðîâîäèëè â 1N HCl ïðè 60 °Ñ â òå÷åíèå
6—8 ìèí, îêðàøèâàíèå ïðåïàðàòîâ ðåàêòèâîì Øèôôà —
3—12 ÷, îòìûâêó â ñåðíèñòûõ âîäàõ — 20 ìèí (2 ñìåíû
ïî 10 ìèí). Âûäåëåíèå ÐÍÊ ïðîâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì
TRI REAGENT (MRC, ÑØÀ) (Chomczynski, Sacchi,
1987). ×òîáû èçáåæàòü êîíòàìèíàöèè ãåíîìíîé ÄÍÊ, òî-
òàëüíóþ ÐÍÊ îáðàáàòûâàëè ÄÍÊàçîé (DNA-free™ Kit,
Ambion, ÑØÀ). Äëÿ ñèíòåçà êÄÍÊ èñïîëüçîâàëè íàáîð
ðåàêòèâîâ RevertAid™ H Minus First Strand cDNA Synthe-
sis Kit (Thermo Scientific, ÑØÀ). Ïîëó÷åííóþ êÄÍÊ èñ-
ïîëüçîâàëè â ñåðèè ðåàêöèé ÏÖÐ â êà÷åñòâå ìàòðèöû ñ
ïðàéìåðàìè, ñèíòåçèðîâàííûìè ñïåöèàëüíî äëÿ àìïëè-

ôèêàöèè NTT CENH3. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïðàéìåðîâ:
5R-ATGGCCCGCACCAAGC (F), 5R-GAAACTCGACCGA-
CTTCTG (R). Îæèäàåìûé ðàçìåð ïðîäóêòà ñîñòàâëÿë
216 ï. í. Ïðîäóêòû ÏÖÐ êëîíèðîâàëè â ïëàçìèäó
pTZ57R/T (Thermo Scientific, ÑØÀ) è ñåêâåíèðîâàëè ïî
Ñýíãåðó ñ èñïîëüçîâàíèåì BigDye Terminator v3.1 Cycle
Sequencing Kit (Applied Biosystems, ÑØÀ). Ïðîäóêòû ðå-
àêöèè ðàçäåëÿëè íà ïðèáîðå 3500 Genetic Analyzer (Appli-
ed Biosystems, ÑØÀ). Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èíäèâèäóàëü-
íûõ êëîíîâ, ïîëó÷åííûå äëÿ êàæäîãî îáðàçöà, àíàëèçè-
ðîâàëè ïðè ïîìîùè ïðîãðàììû FinchTV 1.4, ïàêåòà
ïðîãðàìì FASTA (Pearson, Lipman, 1988). Ïîèñê èäåí-
òè÷íîñòè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé îñóùåñòâ-
ëÿëè ñ ïîìîùüþ àëãîðèòìà BLAST â áàçå äàííûõ NCBI
(http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). Ãðàôè÷åñêèå èçîá-
ðàæåíèÿ ïîäãîòîâëåíû ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû Jal-
view (http://www.jalview.org/).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç ðàñòåíèé ñ èñïîëüçîâàíèåì
îêðàñêè õðîìîñîì ïî Ô¸ëüãåíó ïîêàçàë, ÷òî âñå ïðî-
àíàëèçèðîâàííûå 18 ðàñòåíèé òðèòèêàëå ÿâëÿþòñÿ àíå-
óïëîèäàìè ñ ðàçëè÷íûì ÷èñëîì õðîìîñîì îò 52 äî 57.
Â îòëè÷èå îò òðèòèêàëå ãèáðèäû ñåêàëîòðèòèêóì áûëè
öèòîëîãè÷åñêè ñòàáèëüíû è ñîäåðæàëè 42 õðîìîñî-
ìû. Èñõîäíûå ôîðìû — ðîæü Âåðàñåíü (2n = 28) è òðè-
òèêàëå ñîðòà Ìèõàñü (2n = 42) — òàêæå îêàçàëèñü ñòà-
áèëüíûìè.

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé NTT CENH3 ó ðîäèòåëüñêèõ ôîðì ïøåíèöû Triple
Dirk è ðæè Êîðîòêîñòåáåëüíàÿ 69, èñïîëüçîâàííûõ äëÿ
ñîçäàíèÿ îêòàïëîèäíûõ òðèòèêàëå, ïîêàçàë íàëè÷èå ïîë-
íûõ êîïèé ðàçìåðîì 216 ï. í. è êîïèé ñ äåëåöèÿìè ðàç-
ëè÷íîé ïðîòÿæåííîñòè: 1) 21 ï. í., â êîòîðîé óòðà÷åíû
ïîçèöèè 66—86 ï. í. îòíîñèòåëüíî ïîëíîðàçìåðíîé êî-
ïèè; 2) 66 ï. í., ïîçèöèè 104—169 ï. í. (ðèñ. 1). Êîïèè ñ
äåëåöèåé ðàçìåðîì 21 ï. í. ñ ÷àñòîòîé 5 % âñòðå÷àþòñÿ â
êëîíàõ êàê ó ïøåíèöû, òàê è ó ðæè è íå îòëè÷àþòñÿ äðóã
îò äðóãà â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ (ñì. òàáëè-
öó). Êîïèè ñ äåëåöèåé ðàçìåðîì 66 ï. í. âñòðå÷àþòñÿ ó
21 % êëîíîâ ðæè è 30 % êëîíîâ ïøåíèöû. Ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòè NTT CENH3 c äåëåöèÿìè ðàçëè÷íîé ïðîòÿæåí-
íîñòè íå èìåþò îáùèõ ïîçèöèé íóêëåîòèäíûõ çàìåí.
Åäèíñòâåííàÿ (ñèíîíèìè÷íàÿ) çàìåíà â ïîçèöèè 126 ï. í.
â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ñ äåëåöèåé ðàçìåðîì 21 ï. í.
âñòðå÷àåòñÿ è â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ áåç äåëåöèé. Êîïèÿ
NTT CENH3 ñ äåëåöèåé 66 ï. í. ó ðæè èìååò äâå ñïåöè-
ôè÷åñêèå íåñèíîíèìè÷íûå çàìåíû íóêëåîòèäîâ â ïîçè-
öèÿõ 198 è 209 ï. í. îòíîñèòåëüíî ïîëíîðàçìåðíûõ êîïèé
(ðèñ. 1).

Â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3 áåç äåëåöèé âû-
ÿâëåíî øåñòü èäåíòè÷íûõ çàìåí íóêëåîòèäîâ ó ïøåíèöû
è ðæè, íî ñ ðàçíîé ÷àñòîòîé âñòðå÷àåìîñòè â êëîíàõ.
Ó ïøåíèöû íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ çàìåíû â ïîçè-
öèÿõ 82 (61.5 %), 84 (61.5 %) è 123 ï. í. (53.8 %), ó ðæè —
â ïîçèöèè 144 ï. í. (42.9 %) (ñì. òàáëèöó). Ïîìèìî èäåí-
òè÷íûõ çàìåí â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3 ó ðæè
îáíàðóæåíû ÷åòûðå ñïåöèôè÷åñêèå çàìåíû â ïîçèöèÿõ
33 (7.1 %), 73 (7.1 %), 126 (21.4 %) è 145 ï. í. (7.1 %), òîã-
äà êàê ó ïøåíèöû ïðèñóòñòâóþò äâå ñïåöèôè÷åñêèå çàìå-
íû â ïîçèöèÿõ: 45 (7.7 %) è 129 ï. í. (7.7 %). Íóêëåîòèä-
íûå çàìåíû â ïîçèöèÿõ 73 è 145 ï. í. âåäóò ê çàìåíå àìè-
íîêèñëîòû â áåëêîâîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè NTT CENH3.
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326 Þ. À. Ëèïèõèíà è äð.

Ðèñ. 1. Íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè NTT CENH3 ðîäèòåëüñêèõ ôîðì è ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîïîëèïëîèäîâ.

TDD — T. aestivum Triple Dirk D, K69 — Secale cereale Êîðîòêîñòåáåëüíàÿ 69, Triticale_52 — ðàñòåíèå ¹ 1 (2n = 52), Triticale_53 — ðàñòåíèå ¹ 2
(2n = 53), Triticale_54 — ðàñòåíèå ¹ 3 (2n = 54), Triticale_55 — ðàñòåíèå ¹ 4 (2n = 55), Triticale_57 — ðàñòåíèå ¹ 5 (2n = 57). del1 — ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü ñ äåëåöèåé ðàçìåðîì 21 ï. í., del2 — ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñ äåëåöèåé ðàçìåðîì 66 ï. í. Âàðèàíòû ïîëíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé (216 ï. í.):
v1.1 — SNP â ïîçèöèÿõ 33 è 145, v1.2 — òîëüêî 145; v2.1 — 73, v.2.2 — 73 è 126; v3.1 — 126, v3.2 — 126 è 144; v4 — 144; v5 — 82, 84 è 123. Êâàäðàòàìè

âûäåëåíû îñíîâíûå ïîçèöèè çàìåí íóêëåîòèäîâ.



Äâå ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ ðæè çàìåíû â ïîçèöèÿõ 198 è
209 ï. í., êîòîðûå îáíàðóæåíû â êîïèÿõ ñ äåëåöèåé
66 ï. í., íå âñòðå÷àþòñÿ â êîïèÿõ áåç äåëåöèé. Íàîáîðîò,
çàìåíû â ïîëíûõ êîïèÿõ íå îáíàðóæèâàþòñÿ â ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòÿõ ñ äåëåöèåé ðàçìåðîì 66 ï. í. Òàêèì îáðà-
çîì, ñðàâíåíèå ïîëó÷åííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé NTT
CENH3 ðîäèòåëüñêèõ ôîðì âûÿâèëî íàëè÷èå ðàçëè÷èé
ìåæäó ïøåíèöåé è ðîæüþ êàê â ïîëíûõ êîïèÿõ NTT
CENH3, òàê è â êîïèÿõ, ñîäåðæàùèõ äåëåöèþ ðàçìåðîì
66 ï. í.

Äàëåå ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè, êàêèì îáðàçîì âûÿâ-
ëåííûå ðàçëè÷èÿ â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3 ðî-
äèòåëüñêèõ ôîðì ïðîÿâëÿþòñÿ â ýêñïðåññèè ãèáðèäíûõ
ãåíîìîâ ó ðàñòåíèé ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîïîëèïëîèäîâ
ñ ðàçëè÷íûì ÷èñëîì õðîìîñîì. Îêàçàëîñü, ÷òî êîïèè ñ
äåëåöèåé ðàçìåðîì 66 ï.í. ïðèñóòñòâóþò ó âñåõ èññëåäóå-
ìûõ ðàñòåíèé, íî òîëüêî ó ðàñòåíèÿ, ñîäåðæàùåãî 57 õðî-
ìîñîì, âûÿâëåíû äâå ñïåöèôè÷åñêèå çàìåíû (ïîçè-
öèè 198 è 209 ï. í.), õàðàêòåðíûå äëÿ ðîäèòåëüñêîé ôîð-
ìû ðæè (ðèñ. 1). Êîïèè ñ äåëåöèåé ðàçìåðîì 21 ï. í. áûëè
îáíàðóæåíû ó ðàñòåíèé, èìåþùèõ 54 è 57 õðîìîñîì.
Â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3 áåç äåëåöèé íàèáî-
ëåå ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ çàìåíà â ïîçèöèè 144 ï. í., êîòî-
ðóþ îáíàðóæèëè ó âñåõ ïÿòè ðàñòåíèé (îò 35.7 äî 69.2 %
êëîíîâ ó ðàçíûõ ðàñòåíèé), òàêæå âûñîêàÿ ÷àñòîòà çàìåí
îòìå÷åíà â ïîçèöèÿõ 66 è 99 ï. í. (ñì. òàáëèöó). Êðîìå

òîãî, ó âñåõ èññëåäóåìûõ ðàñòåíèé âûÿâëåíû êîïèè, ñî-
äåðæàùèå çàìåíû â ïîçèöèÿõ, ñïåöèôè÷åñêèõ òîëüêî
äëÿ ðîäèòåëüñêîé ôîðìû ðæè. Ýòè çàìåíû âñòðå÷àþòñÿ ñ
ðàçíîé ÷àñòîòîé â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3, ïî-
ëó÷åííûõ äëÿ êàæäîãî ðàñòåíèÿ. Çàìåíû â ïîçèöèÿõ 33 è
145 ï. í. íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ ó ðàñòåíèé ¹ 1 è 5
(15.4 % êëîíîâ), â ïîçèöèè 73 ï. í. — ó ðàñòåíèÿ ¹ 2
(16.7 %), â ïîçèöèè 126 ï. í. — ó ðàñòåíèÿ ¹ 4 (35.7 %)
(ñì. òàáëèöó). Òàêèì îáðàçîì, âñå íóêëåîòèäíûå çàìåíû,
ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ ðîäèòåëüñêîé ôîðìû ðæè, ïðèñóòñò-
âóþò òàêæå â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3, ñèíòåçè-
ðîâàííûõ â ãåíîìàõ ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîïîëè-
ïëîèäîâ.

Ðåçóëüòàòû àíàëèçà äðóãîé ãèáðèäíîé êîìáèíà-
öèè — ñåêàëîòðèòèêóì, â êîòîðîé ìàòåðèíñêîé ôîðìîé
ÿâëÿåòñÿ ðîæü ñîðòà Âåðàñåíü, à îòöîâñêîé — òðèòèêàëå
ñîðòà Ìèõàñü, ïîêàçàíû íà ðèñ. 2. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
NTT CENH3 ñ äåëåöèåé ðàçìåðîì 66 ï. í. âûÿâëåíû ó
ðæè (6.3 %) è òðèòèêàëå (13.3 %) (ñì. òàáëèöó). Ó ðæè ýòà
êîïèÿ èìååò äâå ñïåöèôè÷åñêèå çàìåíû â ïîçèöèÿõ 198 è
209 ï. í., êîòîðûå òàêæå îáíàðóæåíû â ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòÿõ NTT CENH3 ñ òàêîé æå äåëåöèåé ó ñîðòà ðæè Êîðîò-
êîñòåáåëüíàÿ 69 è 57-õðîìîñîìíîãî ðàñòåíèÿ ïøåíè÷-
íî-ðæàíûõ àëëîïîëèïëîèäîâ (ðèñ. 1, 2). Ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ñ äåëåöèåé 21 ï. í. âñòðåòèëèñü òîëüêî ó òðèòèêàëå
Ìèõàñü (13.3 %). Ïîëíûå êîïèè (216 ï. í.) ó ðæè Âåðà-
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×àñòîòà äåëåöèé è íóêëåîòèäíûõ çàìåí (SNPs) â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3 ó ðîäèòåëüñêèõ ôîðì è ãèáðèäîâ
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×àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè SNP â ïîçèöèÿõ ORF, %

33 45 66 73* 82* 84* 99* 123 126 129 144 145*

Ð î ä è ò å ë ü ñ ê è å ô î ð ì û

Triticum aestivum Triple
Dirk D

20 5 30 0 7.7 7.7 0 61.5 61.5 23.1 53.8 0 7.7 15.4 0

Secale cereale ñîðòà Êî-
ðîòêîñòåáåëüíàÿ 69

19 5.3 21.1 7.1 0 14.3 7.1 14.3 14.3 14.3 21.4 21.4 0 42.9 7.1

Ï ø å í è ÷ í î - ð æ à í û å à ë ë î ï î ë è ï ë î è ä û

Ðàñòåíèå ¹ 1 (2n = 52) 16 0 18.8 15.4 0 46.2 0 0 0 38.5 0 23.1 0 69.2 15.4

Ðàñòåíèå ¹ 2 (2n = 53) 15 0 20 0 0 25.0 16.7 0 0 33.3 0 33.3 0 50.0 8.3

Ðàñòåíèå ¹ 3 (2n = 54) 13 7.7 7.7 9.1 0 36.4 0 9.1 9.1 27.3 9.1 9.1 0 54.5 9.1

Ðàñòåíèå ¹ 4 (2n = 55) 18 0 22.2 7.1 0 14.3 7.1 7.1 7.1 14.3 14.3 35.7 0 35.7 7.1

Ðàñòåíèå ¹ 5 (2n = 57) 18 11.1 16.7 15.4 0 23.1 0 0 0 23.1 0 7.7 0 61.5 15.4

Ð î ä è ò å ë ü ñ ê è å ô î ð ì û

S. cereale ñîðòà Âåðà-
ñåíü

16 0 6.3 0 0 0 73.3 0 0 0 6.7 80.0 0 13.3 0

6� òðèòèêàëå ñîðòà
Ìèõàñü

15 13.3 13.3 27.3 0 18.2 9.1 0 0 18.2 0 27.3 0 36.4 18.2

Ñ å ê à ë î ò ð è ò è ê ó ì

�Secalotriticum 16 0 0 0 0 0 93.8 0 0 0 6.3 93.8 0 0 0

Ï ð è ì å ÷ à í è å. ×àñòîòà êîïèé ñ äåëåöèÿìè (%) ðàññ÷èòàíà îòíîñèòåëüíî îáùåãî êîëè÷åñòâà ïîëó÷åííûõ äëÿ êàæäîãî îáðàçöà êëîíîâ, ñîäåðæà-
ùèõ ïîëíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè NTT CENH3. Ïîêàçàíû ïîçèöèè íóêëåîòèäíûõ çàìåí, êîòîðûå ïðèñóòñòâóþò òîëüêî â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ áåç äå-
ëåöèé (216 ï. í.), çâåçäî÷êîé óêàçàíû ïîçèöèè íåñèíîíèìè÷íûõ çàìåí, êîòîðûå ïðèâîäÿò ê çàìåíå àìèíîêèñëîòû â áåëêîâîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.



ñåíü èìåþò çàìåíû â ïîçèöèÿõ 73 (73.3 % êëîíîâ), 123
(6.7 %), 126 (80 %) è 144 ï. í. (13.3 %). Ó òðèòèêàëå Ìè-
õàñü òàêæå âñòðå÷àþòñÿ çàìåíû â ïîçèöèÿõ 73 (9.1 %),
126 (27.3 %) è 144 ï. í. (36.4 %), è, êðîìå òîãî, ïðèñóòñò-
âóþò êîïèè ñ çàìåíàìè â ïîçèöèÿõ 33, 66, 99 è 145 ï. í.
(ñì. òàáëèöó). Òàêèì îáðàçîì, â ïîëíûõ êîïèÿõ NTT
CENH3 ðîäèòåëüñêèõ ôîðì íàèâûñøåé ÷àñòîòîé çàìåí
õàðàêòåðèçóþòñÿ ïîçèöèè 73 è 126 ï. í. ó ðæè Âåðàñåíü,
144 ï. í. — ó òðèòèêàëå Ìèõàñü.

Â ïîëó÷åííûõ êëîíàõ êÄÍÊ ãèáðèäíîãî ðàñòåíèÿ ñå-
êàëîòðèòèêóì ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé NTT CENH3 ñ äåëå-
öèÿìè íå îáíàðóæåíî. Â ïîëíûõ êîïèÿõ ðàçìåðîì
216 ï. í. âûÿâëåíû çàìåíû â ïîçèöèÿõ 73 (93.8 % âñåõ
êëîíîâ), 123 (6.3 %), 126 ï. í. (93.8 %) (ñì. òàáëèöó). Çà-
ìåíû â ïîçèöèÿõ 73 è 126 ï. í. âñòðå÷àþòñÿ ó îáîèõ ðîäè-
òåëåé (ðèñ. 2), íî ó ñåêàëîòðèòèêóì ÷àñòîòà âñòðå÷àåìî-
ñòè ýòèõ çàìåí â êëîíàõ ïðåâûøàåò òàêîâóþ ó ñîðòà ðæè
Âåðàñåíü (93.8 ïðîòèâ 73.3 % â ïîçèöèè 73 è ïðîòèâ 80 %
â ïîçèöèè 126). Â åùå áîëüøåé ñòåïåíè îíà ïðåâûøàåò
òàêîâóþ ó òðèòèêàëå Ìèõàñü (93.8 ïðîòèâ 9.1 % â ïîçè-
öèè 73 è ïðîòèâ 27.3 % â ïîçèöèè 126) (ñì. òàáëèöó). Òà-
êîå ïðåâûøåíèå óêàçûâàåò íà ïðåäïî÷òèòåëüíûé ñèíòåç
ïîëíûõ êîïèé NTT CENH3, õàðàêòåðíûõ äëÿ ðîäèòåëü-
ñêîé ôîðìû ðæè, â ãåíîìå ñåêàëîòðèòèêóì.

Ñóììèðóÿ ðåçóëüòàòû ïðîâåäåííîãî àíàëèçà, ñëåäóåò
îòìåòèòü, ÷òî â êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ NTT
CENH3 âûÿâëåíû ïîëíûå êîïèè ðàçìåðîì 216 ï. í., èìå-
þùèå õàðàêòåðíûå ïîçèöèè íóêëåîòèäíûõ çàìåí, è ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè ñ äåëåöèÿìè ðàçìåðîì 21 èëè 66 ï. í.
Ó ðîäèòåëüñêèõ ôîðì ïøåíèöû è ðæè ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè ñ äåëåöèåé 21 ï. í. íå èìåþò ðàçëè÷èé â ñòðóêòóðå
ÄÍÊ. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñ äåëåöèåé 66 ï. í. ó ðæè èìå-
þò äâå ñïåöèôè÷åñêèå íóêëåîòèäíûå çàìåíû, êîòîðûå
òàêæå áûëè îáíàðóæåíû ó 57-õðîìîñîìíîãî ðàñòåíèÿ
ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîïîëèïëîèäîâ. Â ïîëíûõ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòÿõ NTT CENH3 ó ðæè ïðèñóòñòâóþò ñïåöèôè-
÷åñêèå çàìåíû, êîòîðûå òàêæå áûëè âûÿâëåíû â ïîëíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ó âñåõ ïðîàíàëèçèðîâàííûõ ðàñòå-
íèé ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîïîëèïëîèäîâ. Ýòè ðåçóëüòà-
òû óêàçûâàþò íà òî, ÷òî â ãèáðèäíûõ ãåíîìàõ àíåóïëîè-
äîâ, âîçíèêøèõ èç îêòàïëîèäíûõ òðèòèêàëå, íàáëþäàåòñÿ

ýêñïðåññèÿ êîïèé ãåíà CENH3, õàðàêòåðíûõ äëÿ êàæäîãî
ðîäèòåëÿ.

Ó ñåêàëîòðèòèêóì íå îáíàðóæåíî êîïèé NTT CENH3
ñ äåëåöèÿìè. Â ïîëíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ âûÿâëåíû
äâå ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ ðæè íóêëåîòèäíûå çàìåíû, ÷àñòî-
òà âñòðå÷àåìîñòè êîòîðûõ çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàåò òàêî-
âóþ ó ãåêñàïëîèäíîãî òðèòèêàëå ñîðòà Ìèõàñü, ÷òî óêà-
çûâàåò íà ïðåäïî÷òèòåëüíûé ñèíòåç ïîëíûõ êîïèé NTT
CENH3, õàðàêòåðíûõ äëÿ ðîäèòåëüñêîé ôîðìû ðæè, â ãå-
íîìå ñåêàëîòðèòèêóì.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå áþä-
æåòíîãî ïðîåêòà Èíñòèòóòà ìîëåêóëÿðíîé è êëåòî÷íîé
áèîëîãèè ÑÎ ÐÀÍ ¹ 0310-2014-0002 è ïðîãðàììû
ÐÔÔÈ è ÍÀÍ Áåëàðóñè ïî ôèíàíñèðîâàíèþ ñîâìåñò-
íûõ ðîññèéñêî-áåëîðóññêèõ ïðîåêòîâ.
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CHARACTERIZATION OF CENTROMERIC HISTONE H3 VARIANTS

IN ALLOPOLYPLOIDS OF WHEAT AND RYE
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Chromosome elimination of one parental species in hybrid cell observed even after successful fertilization
is one of a common phenomenon and the main problems of remote hybridization. Centromeres regulate the pro-
cess of faithful segregation of chromosomes during cell division. Constant component of the centromeric chro-
matin is a specialized histone H3 modification (CENH3). CENH3 consists of a conserved C-terminal domain
(HFD) and a more variable N-terminal tail (NTT), which plays an important role for CENH3 loading in centro-
meric chromatin during cell division. In the present study, we performed comparative analysis of CENH3 vari-
ants expression in allopolyploids, as well as in different parental varieties of rye (Secale cereale L.) and wheat
(Triticum aestivum L.). The varieties of both genera were used as maternal plants. In the coding sequences of
the NTT CENH3 we identified the full-length copies of 216 bp with characteristic single nucleotide polymor-
phisms (SNPs), and copies with 21 bp or 66 bp deletions. The wheat and rye NTT CENH3 copies with 21 bp de-
letion have not differences in the nucleotide sequences, the rye copies with 66 bp deletion reveal two specific
SNPs, which were also found in plant of wheat-rye allopolyploids having 57 chromosomes. The full-length se-
quences of rye NTT CENH3 show specific SNPs, which were also detected in the full-length sequences of all
analyzed plants of wheat-rye allopolyploids. These results indicate that expression of CENH3 copies belonging
to each parent was observed in hybrid genomes of aneuploids which arose from octoploid triticale. The NTT
CENH3 copies with deletions were not found in secalotriticum (�Secalotriticum). The full-length sequences
show two rye specific SNPs. Their frequency in secalotriticum significantly exceeds that in hexaploid triticale
Mikhas. This fact points to the preferential synthesis of the full NTT CENH3 copies of the rye parental variety
in the secalotriticum genome.

K e y w o r d s: centromeric histone H3 (CENH3), gene expression, allopolyploids, rye, wheat.
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