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Проведен анализ мейоза и фертильности пыльцы у гибридов мягкой пшеницы 
(Triticum aestivum L.) с пшеницей Тимофеева (Triticum timopheeviiZhuk.).Обнару­
жены нарушения в микроспорогенезе и фертильности пыльцы у межвидовых гибри­
дов. Описан характер этих нарушений и частота их возникновения у различных гиб­
ридных комбинаций. Сделан вывод, что количество нормальных пыльцевых зерен у 
изучаемых образцов достаточно для протекания нормального опыления и оплодот­
ворения.

Ключевые слова: отдаленные гибриды, микроспорогенез, фертильность 
пыльцы, пшеница Тимофеева.

Использование сравнительно не­
большого числа сортов мягкой пше­
ницы при создании новых сортов при­
вело к резкому сужению генофонда 
культуры. Это, в частности, может 
существенно сказаться на устойчиво­
сти современных сортов пшеницы к 
различным заболеваниям, увеличива­
ет опасность возникновения и степень 
проявления вредоносности эпифитотий. 
Генетический материал мягкой пшени­
цы по таким признакам, как иммуни­
тет к различным болезням, устойчи­
вость к неблагоприятным условиям 
внешней среды и продуктивность, 
практически исчерпан [11]. Проблему 
обогащения генофонда мягкой пшени­
цы можно решить за счет использова­
ния генофонда ее дикорастущих со­
родичей. Одним из видов пшеницы, 
используемых в селекции в этих це­
лях, является Triticum timopheevii , 
который обладает многими генами ус­
тойчивости к различным заболевани­
ям. Однако геномный состав (AAGG) 
и число хромосом этого вида (2n=28)

обусловливают трудную скрещивае­
мость его с мягкой пшеницей (ААВВКК; 
2n=42), а также стерильность гибри­
дов F1. Данное затруднение преодоля- 
ется путем возвратного скрещивания 
гибридов соответствующим исходным 
сортом.

Успех в решении проблем отдален­
ной гибридизации, связанных с несов­
местимостью геномов исходных видов, 
во многом зависит от знания особенно­
стей протекания мейоза у гибридов. В 
процессе мейоза у них происходят ре­
комбинация, хромосомные и геномные 
перестройки и формирование функцио­
нальных гамет различного хромосомно­
го состава, определяющие генетичес­
кое разнообразие и цитогенетическую 
стабильность следующих поколений гиб­
ридов [4]. В связи с этим у отдаленных 
гибридов со сложными межгеномными 
взаимодействиями необходимо исследо­
вание цитогенетических особенностей 
мейотических процессов.

В данной работе представлены ре­
зультаты цитогенетического анализа
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микроспорогенеза и фертильности пыль­
цы у гибридов, полученных от скрещи­
вания Triticum aestivum L с Triticum 
timopheevii Zhuk.

Материалы и методы

В исследованиях использовалось 
30 линий F7 — F8 мягкой яровой пшени­
цы и пшеницы Тимофеева: 11 линий 
(Л-25-1 — Л-25-11) от скрещивания 
(Новосибирская 67 Triticum timophee­
vii) X Новосибирская 67; 19 линий 
(Л-6-1 — Л-6-19) от скрещивания 
(Жница X Triticum timopheevii) X Жни­
ца; сорта яровой мягкой пшеницы Но­
восибирская 67 и Жница; линия Tri­
ticum timopheevii К-47793.

Цитологический анализ фертильно­
сти пыльцы и мейоза проводили на ок­
рашенных ацетокармином давленых 
препаратах пыльников [8]. Колосья 
фиксировали по Карнуа (3:1). При ана­
лизе мейоза подсчитывали и описыва­
ли характер аномалий у 10 растений 
каждой линии и родительского сорта. 
За исходный критерий генетической 
стабильности принят мейоз в родитель­
ских сортах. При исследовании фер­

тильности пыльцы определяли процент 
стерильных пыльцевых зерен. В каж­
дой линии анализировали по 5000 
пыльцевых зерен.

Результаты и их обсуждение

Во всех изученных гибридных ком­
бинациях F7 — F8 и в родительских сор­
тах мейоз характеризуется отклонени­
ями от нормального течения, хотя ча­
стота встречаемости таких отклонений 
различна. На стадии метафаза I наи­
более характерным было невключение 
части унивалентных хромосом (от 0,4 
до 10,5%) в метафазную пластинку 
(рис. 1 а). В анафазе I мейоза отмеча­
ли неравномерное расхождение хро­
мосом к полюсам, реже встречались 
хромосомные и хроматидные мосты.

Характер деления хромосом зави­
сит от полярной ориентации их цент­
ромер [12, 14]. При делении и расхож­
дении клеточных центров в начале 
мейоза унивалентная хромосома полу­
чает биполярный тип ориентации цен­
тромеры и способность к эквационно- 
му делению на хроматиды. В процессе 
спаривания и синапсиса возникает пре-

Рис. 1. Нарушения в мейозе: а — отдельно лежащие хромосомы в М-I; б — преждевремен­
ное расхождение хромосом в А-I; в — отставание хромосом в А-ll; г- преждевременное 

расхождение хромосом в А-ll; д -отставание хромосом в А-ll; е — асинхронное расхождение 
в А-ll; ж— клетки, находящиеся в стадиях от М-I до тетрад в одном пыльнике; з — триада
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пятствие для образования биполярной 
ориентации центромер. В результате 
у хромосом в составе бивалентов и де- 
синаптических псевдоунивалентов со­
храняется униполярная центромерная 
ориентация, и они расходятся к по­
люсам без деления на хроматиды (ре­
дукционное деление). Соотношение 
типов деления хромосом в AI зависит 
от участия генетических систем конт­
роля уровня конъюгации и степени 
синапсиса исходных видов и их взаи­
модействия у гибридов различных ком­
бинаций скрещивания.

Возможно, что у изученных гиб­
ридов процесс гомеологичной конъю­
гации препятствовал возникновению у 
части гомеологов биполярной ориента­
ции центромер. Унивалентные хромо­
сомы, случайным образом разбросан­
ные по периферии клетки в MI, в AI 
оказывались вблизи формирующихся 
клеточных центров или активно сдви­
гались в эти области, сегрегируя по 
типу редукционного деления ранее 
хромосом бивалентных ассоциаций 
(«забегания») (рис. 1б). Включенные в 
метафазную пластинку унивалентные 
хромосомы в AI делились эквационно 
и сегрегировали позже («отставания») 
основной массы хромосом (рис. 1 в). При 
этом трудно точно определить, к ка­
кому полюсу отойдут отставшие хро­

мосомы. Возможно, что отставшие 
хромосомы правильно разойдутся по 
«своим» полюсам и общее число хро­
мосом в клетках диад нарушено не 
будет. Частота клеток с нарушениями 
в AI была достаточно высокой и коле­
балась от 2,4 до 34,6% (табл. 1, 2).

Во втором делении наблюдали от­
ставания и забегания хромосом, мос­
ты (рис. 1 г, д). Часто в пределах од­
ного пыльника встречались клетки, 
находящиеся в стадиях от диакинеза 
до тетрад, наблюдалась асинхронность 
деления (рис. 1 е, ж). Все это, в кон­
це концов, приводит к возникновению 
дефектных тетрад (рис. 1 з), а также 
к частичному формированию стериль­
ной пыльцы.

Частоты встречаемости клеток с 
нарушениями на различных этапах 
мейоза для всех изучаемых форм при­
ведены в таблицах 1 и 2.

Все изучавшиеся формы по числу 
тетрад с нарушениями практически не 
отличаются друг от друга. Мейотичес- 
кий индекс колеблется от 99,6 до 100%. 
А, как известно, при мейотическом 
индексе выше 90% растение счита­
ется цитологически стабильным, т.е. 
оно воспроизводит в потомстве ста­
бильное число хромосом [8].

Таким образом, нарушения, отме­
ченные нами на других этапах мейо-

Т а б л и ц а  1
Анализ мейоза и фертильности пыльцы гибридов, полученных от скрещивания 

(Новосибирская 67 Triticum timopheevii) х Новосибирская 67 (в среднем за 2007-2008 гг.)
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Анализ мейоза и фертильности пыльцы гибридов, полученных от скрещивания 
(Жница х Triticum timopheevii) х Жница (в среднем за 2007-2008 гг.)

Т а б л и ц а  2

за, не повлияли на частоту видимых 
нарушений на стадии тетрад.

Нарушения в правильности течения 
мейоза у гибридов и родительских форм 
отражаются и на их спермиогенезе. Од­
ной из основных причин стерильности 
отдаленных гибридов является их ци­
тогенетическая нестабильность [11]. На­
рушения мейоза могут стать причиной 
снижения частоты функционально спо­
собных гамет [6]. Еще в 1926 г. Г. Тиш- 
лер, изучая цитологические причины 
стерильности, сделал вывод, что раз­
личные нарушения в распределении 
хромосом во время мейоза приводят к 
частичной или полной стерильности га­
мет [15]. В других случаях фертиль­
ная пыльца формируется, но ее ко­
личество не обеспечивает растрески­
вание пыльников [3, 5]. Ряд авторов 
считают, что на растрескивание пыль­
ников оказывают влияние условия во 
время микроспорогенеза и в период 
цветения [3, 5, 10].

Однако не только низкая фертиль­
ность пыльцы и нерастрескиваемость

пыльников являются причинами низ­
кой плодовитости отдаленных гибри­
дов [2, 3]. Предполагается, что при­
чиной низкой завязываемости являет­
ся нарушение функционирования за­
вязей, семяпочек и зародышевых меш­
ков [7].

Исследования фертильности — сте­
рильности пыльцы в момент цветения 
колоса показали наличие в пыльниках 
пыльцевых зерен следующих типов 
(рис. 2): 1 — фертильные: пыльцевые 
зерна с двумя спермиями и вегетатив­
ным ядром (А); 2 — стерильные: пыль­
цевые зерна с двумя ядрами (Б, В); 
пыльцевые зерна с одним ядром (Е); 
пыльцевые зерна без содержимого 
(пустые) (Г).

Из всех вышеназванных типов чаще 
всего наблюдались пыльцевые зерна 
первого типа, на втором месте — чет­
вертого типа. Кроме того, нередко 
наблюдались пыльцевые зерна, в ко­
торых происходили процессы плазмо­
лиза цитоплазмы (рис. 2 Б), а также 
пыльцевые зерна с недоразвитыми
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Рис. 2. Типы пыльцевых зерен: А — с двумя спермиями и вегетативным ядром;
Б, В — с двумя ядрами; Г — без содержимого (пустые); Д — с недоразвитыми спермиями;

Е — с одним ядром

спермиями (рис. 2 Д). Наряду с хоро­
шо выполненными пыльцевыми зерна­
ми встречались более или менее сла­
бо выполненные. Дегенерация пыльце­
вых зерен происходит на всех фазах 
развития, особенно же часто на одно- 
и двухъядерной стадиях. Стерилиза­
ция пыльцы выражается в резком на­
рушении процесса вакуолизации в 
пыльцевых зернах, дегенерации и 
плазмолизе цитоплазмы и ядра, оста­
новке митоза на двухъядерной стадии.

Процесс «стерилизации» гипотети­
чески может зависеть от нарушений 
процессов как мейоза, так и микро- 
спорогенеза на любой стадии развития 
микроспор и пыльцевых зерен. Деге­
нерация пыльцы начинается после рас­
пада тетрад микроспор, что может 
объясняться нарушениями в питании 
пыльцевых зерен за счет недоразви­
тия сосудистой системы тычиночных 
нитей [13].

Процент фертильной пыльцы у всех 
гибридов довольно высок (91,2-99,4%).

Большинство гибридов показывают 
фертильность на уровне родительских 
форм (95,6-98,9%). Относительно вы­
сокая фертильность у гибридов, по- 
видимому, связана с элиминацией де­
фектных клеток на разных этапах мей­
оза. В итоге можно предположить, что 
причиной аномалий мейоза является 
недостаточная гомологичность хромо­
сом исходных форм [9].

Полученные нами данные свиде­
тельствуют о том, что уровень фертиль­
ности Т. timopheevii (95,6%) ниже, чем 
у сортов мягкой пшеницы (98,8%), что 
также ранее было отмечено Н.И. Ва­
виловым [1]. Наблюдалось изменение 
процентного содержания фертильных 
пыльцевых зерен у Triticum timophee­
vii по годам. В 2007 г. оно составляло 
92,1, а в 2008 г. — 99,2% (табл. 3).

Линии Л-6-6 (81,6%), Л-6-15 (84,4%) 
и Л-6-19 (79,0%), полученные от скре­
щивания (Жница х Triticum timophee­
vii) х Жница отмечаются пониженным 
содержанием фертильных пыльцевых
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Процентное содержание фертильных и стерильных пыльцевых зерен 
в родительских сортах

Таблица 3

зерен. Причем эта закономерность на­
блюдается в оба года исследований.

Линии, полученные от скрещива­
ния (Новосибирская 67 х Triticum 
timopheevii) х Новосибирская 67, ха­
рактеризуются стабильностью и пока­
зывают высокий уровень фертильнос­
ти (94,8-99,4%). Данный показатель 
внутри комбинации варьирует незна­
чительно.

Анализ данных показал, что про­
цент фертильной пыльцы у линий, по­
лученных от скрещивания (Новосибир­
ская 67 х Triticum timopheevii) х Ново­
сибирская 67 выше, чем у линий от 
скрещивания (Жница х T r i t i c u m  
timopheevii) х Жница.

Линия Л-25-10, полученная от 
скрещивания (Новосибирская 67 х

Triticum timopheevii) х Новосибирская 
67, хотя и содержит высокое число 
зерен в колосе (30), характеризуется 
низкой массой зерна (36,1 г). Осталь­
ные линии в данной комбинации нахо­
дятся на одном уровне или превосхо­
дят родительский сорт по всем эле­
ментам структуры урожая (табл.4).

Линии Л-6-6 и Л-6-15, полученные 
от скрещивания (Жница х Triticum 
timopheevii) х Жница, которые отли­
чались пониженной фертильностью по 
таким показателям, как число продук­
тивных колосков в колосе и число зе­
рен в колосе, уступают родительско­
му сорту, но по массе 1000 зерен зна­
чительно превосходят его (табл. 5).

При сравнении двух изучаемых ком­
бинаций между собой можно заметить,

Т а б л и ц а  4
Структурный анализ гибридов, полученных от скрещивания 

(Новосибирская 67 х Triticum timopheevii) х Новосибирская 67
(в среднем за 2007-2008 гг.)
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Структурный анализ гибридов, полученных от скрещивания 
(Жница х Triticum timopheevii) х Жница (в среднем за 2007-2008 гг)

Т а б л и ц а  5

что линии, полученные от скрещива­
ния (Новосибирская 67 X Triticum 
timopheevii) X Новосибирская 67, по 
числу зерен в колосе (25) и массе 1000 
зерен (38,1 г) уступают линиям, полу­
ченным от скрещивания (Жница X 
Triticum timopheevii) X Жница (28 и 42,1 
г соответственно).

На основании данного исследования 
мы пришли к заключению, что хотя 
у изученных гибридов обнаружены 
нарушения в правильности течения 
микроспорогенеза и спермиогенеза,

процент нормальных микроспор и 
пыльцевых зерен у них достаточно 
высок для протекания нормального 
опыления и оплодотворения. Таким об­
разом, уровень плодовитости отдален­
ных гибридов определяется не нару­
шениями микроспорогенеза, а други­
ми факторами. Возможно, частичная 
стерильность гаметофитов, нестабиль­
ность процесса оплодотворения и ано­
малии в эндоспермогенезе вызваны 
межгеномной и ядерно-цитоплазмати- 
ческой несбалансированностью.
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Рецензент — д. б. н. А.А. Соловьев

SUMMARY

Both Meiosis and pollen fertility analyses have been carried out in hybrids of soft 
whet (Triticum aestivum L.) and Timopheev wheat (Triticum timopheevii Zhuk.). 
Abnormalities in microsporogenesis and pollen fertility in interspecific hybrids are 
found. The type of these abnormalities and frequency of their emergence in various 
hybrid combinations have been described. It has been inferred from this that the 
quantity of normal pollen grains in test saples is sufficient for the mormal process of 
pollimation and ferilizarion.

Key words: remote hybrids, microsporogenesis, pollen fertility, Timopheev wheat.
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