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Аннотация. Изложены результаты цитологического анализа мейоза у 26 линий, выде-

ленных в гибридном потомстве, полученном от межродовых скрещиваний сорта
мягкой пшеницы Чайниз Спринг с Aegilops суйпагса 1.. (потомство первого само-

опыленного поколения после двух беккроссов). Подсчет числа хромосом в митозе

и мейозе показал, что девятнадцать гибридных линий по числу хромосом не отли-

чались от мягкой пшеницы (2л=42), остальные семь линий имели гиперплоидные

числа хромосом (21=43—46). Растения с эуплоидным числом хромосом (21=42) в

большинстве своем характеризовались цитологической стабильностью, хорошей озер-

ненностью, у отдельных растений этих линий отмечены ости и остьевидные отростки.
Растения линий с дополненным числом хромосом отличались отклонениями от нор-

мального хода мейоза, частичной или полной стерильностью, повышенной изменчи-

востью по ряду морфобиологических признаков. Полученные линии пшеницы с изменен-

ной структурой генома являются ценным исходным материалом для цитогенетических

и молекулярно-генетических исследований, а также для селекционной практики.

Ключевые слова: мягкая пшеница, Аевйорз суйпатса 1, межродовая гибридизация,
линии пшеницы с дополненными и замещенными хромосомами. -

Триба ТгиИсеае обладает обширной генетической изменчивостью и

значительным потенциалом для улучшения сортов мягкой пшеницы.

Использование различных видов Ги!Исеае в отдаленной гибридизации
позволяет заменить или увеличить число чужеродных генов в селек-

ционном материале.
Ценным источником генетической изменчивости может служить

pon Aegilops, который используется в селекции мягкой пшеницы для

передачи ей от видов эгилопса морозостойкости, устойчивости к болез-
ням и других ценных признаков, а также в исследованиях, связанных

C проблемами 9SBOJIIOHHH U TAKCOHOMHH.

В генетическом геномном анализе пнюеницы, проводимом C целью

установления родства хромосом разных видов и родов, все большее
значение приобретает использование анеуплоидов, дополненных и за-

мещенных линий. С участием видов эгилопса создано значительное

число дополненных и замещенных линий на основе различных сортов
пшеницы (Kimber, 1967; Riley u ap., 1968; Dosba u ap., 1978; Warham
H ap., 1986; Zeller u ap., 1987; Delibes u ap., 1988; Farooq u ap., 1990;
Simeone H ap., 1992). Дополненные моносомные (2л=43) и дисомные
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(2n=44) линии мягкой пшеницы, как правило, менее фертильны и пло-
довиты, чем исходные сорта. Они обычно характеризуются аномалиями:

развития, изменениями морфологических и физиологических особен-
ностей, нестабильностью мейоза, в результате чего может происходить
потеря чужеродной дополнительной хромосомы. Дополненные линии ис-

пользуются в геномно-хромосомном анализе для выяснения того, какие

гены несут дополнительные чужеродные хромосомы и как они взаимо-

действуют с хромосомами пшеницы. При анализе родства и гомеологии

хромосом у разных родов чаще используются замещенные линии, кото-

рые получены на основе дополненных линий. С помощью замещенных
линий возможен перенос сортам мягкой пшеницы чужеродного генети-

ческого материала от других видов. С хромосомами видов Аефйорs
уже получено более 15 замещенных линий, при этом в геном пшеницы

перенесены хромосомы, контролирующие различные морфологические
и физиологические признаки — форму колоса, окраску чешуй, окраску
зерна, тип глиадина, устойчивость к болезням и др. (Фадеева, 1986).

Целью настоящего исследования было цитогенетическое изучение
и идентификация линий с дополненными и замещенными хромосомами,
выделенных в потомстве гибридов, полученных от скрещивания сорта
мягкой пшеницы Чайниз Спринг (Тийсит aestivum L. 2n=6x=42) c

видом Aegilops cylindrica L. (2n=4x=2B).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В качестве исходного материала для исследований использовали

потомство — реципрокных — пшенично-эгилопсных — гибридов — Чайниз

СпрингХАерйорз суйпатса (Е,ВС», потомство первого самоопылен-

ного поколения после двух беккроссов с пшеницей). Семена гибридных
линий были получены от профессора Иожефа Шутки из Сельскохозяй-

ственного НИИ Венгерской Академии наук, Мартонвашар. В митозах

первичных корешков проростков определяли число хромосом. У расте-
ний в микроспорогенезе также подсчитывали число хромосом и опре-
деляли число и характер хромосомных ассоциаций. Для подсчета числа

хромосом в митозах корневой меристемы семена проращивали на

влажной фильтровальной бумаге в чашках Петри в течение суток в

термостате при температуре 25°С, затем семена переносили на 24 ч в

холодильник с температурой 2—4°С, после чего их помещали вновь

в термостат на несколько часов. Корешки длиной 1,0—1,5 см отрезали,
предобрабатывали в насыщенном растворе альфа-бромнафталина в

течение 5 ч и фиксировали по Карнуа. На временных давленых пре-
паратах с окраской по Фельгену подсчитывали число хромосом в

метафазных пластинках.

Молодые колосья гибридных растений фиксировали по Карнуа и

под световым микроскопом анализировали метафазы первого деления

мейоза (МП) в материнских клетках пыльцы (МКП) на временных
давленых препаратах с окраской ацетокармином. Учитывали число

открытых и закрытых бивалентов, уни- и мультивалентов, хиазм (точек
хромосомной ассоциации) и определяли процент тетрад с микрояд-

рами и иными нарушениями.
При уборке проводили морфобиологический анализ опытного мате-

риала и определяли ширину и длину флаг-листа, высоту растения,

длину колоса, число KOJIOCKOB B KOJIOCE, длину колоска и колосковой

чешуи, число зерен в колосе.

Данные цитологического и морфобиологического анализов обрабо-
таны статистически с использованием метода Фишера (Урбах, 1963).
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Гибриды и родительские хромо- Просмот- бивалентов

вИдЫ сом рено m| 2n I мКИ l
THIX I

THIX l
1 | 2 ]| s | + | 5 |

Triticum aestivum cv. CS 42 351 20,0 0,9

Aegilops cylindrica 28 59^ 13,5 0,4

Ae. cylindrica X CS 14-1 42 73 19,3 1,3

Ae. cylindrica X CS 16-2 42 119 18,5 2,3

Ae. cylindrica X CS 16-3 42 115 19,2 1,6

Ae. cylindrica X CS 16-4 49 37 17,8 3,0

Ae. cylindrica X CS 17-1 42 205 18,3 2,4

Ae. cylindrica X CS 17-2 42° 117 19,2 1,7

Ae. cylindrica X CS 17-3 42 213 20,0 0,9

Ae. cylindrica X CS 17-4 42 49 18,9 1,5

Ae. cylindrica X CS 17-5 42 78 19,3 16

Ae. cylindrica X CS 17-7 42 117 19,5 0,9
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1 l 2 | 113 | 4 l 5 | 6

Ae. cylindrica X CS 18-1 42 191 18,9 2,0 20,9

(19—2)

Ae. cylindrica X CS 18-4 42 213 19,2 1,7 20,9

Ae. cylindrica X CS 19-1 42 224 19,7 1,1 (lšš,—š
. (20—2
Ae. cylindrica X CS 19-2 42 125 18,8 2,0 20,8

Ae. cylindrica X CS 193 42 87 18,1 2,1 (135:22

Ae. cylindrica X CS 19-4 42 183 18,3 2,5 Uššš

Ae. cylindrica x CS 19-7 42 106 19,0 1,8 (192)&;2

CS X Ae. cylindrica 38-2 42 32 19,8 0,8 (1Е2)Е)Тб2

CS X Ae. cylindrica 55-3 42 85 17,6 2,5 (13(—)]2

Ae: eylindrica X CS 13-1 44 27 12,9 4,9 (1?_7?82(
Ae. cylindrica X CS 20-3 43—44 — 51 16,2 1,4 (91—7%

CS X Ae. cylindrica 46-1 42—44
—

65 15,4 — 47 (62—0—,21]

CS x Ae. cylindrica 46-5 44 82 15,1 4,7 (129—‚82
CS X Ae. cylindrica 47-2 44 52 17,5 3,0 (136:52
CS X Ae. cylindrica 55-1 44 77° 3,2 7,6 | (31‹%
CS х Ae. cylindrica 55-2 44—46 97 17,3 3,0 (1(62—0—,;
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РЕЗУЛЬТАТЫ ОПЫТОВ И ОБСУЖДЕНИЕ

Межродовые пшенично-эгилопсные пентаплоидные гибриды Е,, полу-

ченные от скрещивания мягкой пшеницы Iriticum aestivum (2n=42,
геном AABBD'DY) с видом Ае. cylindrica (2n=2B, renom CCD2D2), как

правило, стерильны. Как показал цитологический анализ мейоза, у этих

гибридов в М1 наблюдается около пяти бивалентов на мейоцит, фор-
мирующихся, очевидно, за счет спаривания хромосом геномов О° и

Ра (Энно, Пеуша, 1991). Для преодоления стерильности межродовых
гибридов Е, и получения от них потомства были проведены беккроссы
с мягкой пшеницей: ; `

| — ABDt x CDY |

Р, ABD'CDa x ABDt

| 2n=235 l 2n=42

. F,BC, AABBD!D!CD2
2n=42+n(l—l4)

Примечание: 0 — Р>0,05; 1 — Р<0,05; 2 — Р<0,01; Де. с. — Aegilops cylind-
rica; YC — Чайниз Спринг, ,

RN =B PR oD e TR el
COEBEENENNRN RS2RRRESBRI

14-1 001002100001000002222222202
16-2 01022000022001002122222202

16-3 2202200000012002222222202

16-4 022021122100220000000002

17-1 22000022000002022222202
17-2 0201200222002222222212
17-3 222210222202222222222
17-4 | 10022000120000000002
17-5 0001002002222222202
17-7 022001002122222202

18-1 22001002122222202
18-4 : 0222002222222212
19-1 ; 222102222222222
19-2 01002122222202
19-3 0021022222202
19-4 ; 200011212202
19-7 02222222202

38-2 2222222210
55-3 s | 000000022
13-1 00000012
20-3 ; 000002 2
46-1 000022
46-5 00022
47-2 0022

55-1 . : | 022

55-2 | j 2 2

; 2

: Таблица 2

Сравнение гибридных линий и родительских видов по степени нестабильности
мейоза
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Ширина Длина Высота рас- Длина ко-
Числ

флаг-листа,| флаг-листа, тения (без
лоса, см

JIOCK

Гибрид, см CM колоса), см
'

KOJ

BHA —— eeeA d ——

х+5 | xS l х+5 | x+S l ха

! | 20] 8 | 4 | 5 | ‹
ЧС 1,44--0,15 279+ 4,6 79,84 8,4 6,8+40,8 13,¢

Ае. с. 0,734-0,08 17,94 2,3 65,3--11,6 7,5+-1,5 8,

14-1 0,95--0,17 22,0-- 3,8 55,3+-11,6 7,541,2 13,
16-2 1,48--0,22 28,04 2,8 67,4410, 5,4--0,9 14,

16-3 1,294-0,17 25,14 4,8 55,4+ 9,8 6,1--0,9 18
16-4 1,22--0,22 23,84 4,5 72,8+11,5 5,5+1,1 14(

17-1 1,31--0,23 23,94 4,6 67,94 8,2 6,2--0,8 14,
17-2 1,28--0,11 29,14+ 3,3 54,74 9,5 6,9+1,0 13,

17-3 1,33--0,19 23,9+ 4,2 73,04 8,7 7,0+0,3 16,

17-4 1,27--0,14 22,7+ 3,8 65,9+ 7,0 6,3+1,0 15,
17-5 1,104-0,28 2444 48 65,64-12,2 5,641,1 15,
17-7 1,32--0,15 26,3+ 4,9 68,3--10,7 5,4+1,1 15,
18-1 1,614-0,31 29,14 2,5 72,6410,2 46+1,2 > 15,
18-4 1,43--0,14 28,8+ 4,6 66,2+ 6,2 5,640,7 12
19-1 1,21--0,20 23,54+ 4,5 45,64 7,2 5,24-0,6 1,

19-2 1,44--0,18 29,4+ 3,5 70,4+ 8,4 5,740,7 12,
19-3 1,314-0,21 2424 46 55,5412,5 5,8--0,8 14,
19-4 1,494-0,25 26,04 4,6 65,8--13,2 5,9--0,9 14,

19-7 1,04+4-0,19 19,14 3,8 50,04+ 5,8 5,3+0,8 11,
38-2 1,09--0,19 24,04+ 4,7 61,4+ 6,9 5,540,5 13,
55-3 1,1240,15 23,94 5,0 63,5+ 5,9 6,54-0,7 13,
13-1 1,18--0,32 23,1+ 4,1 52,5+-11,8 7,5--1,7 14,
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l|2 |3|4|s|6[7|8|9і1020-31,18--0,1826,8--6,457,6--14,36,0--0,81̀2,941,30,49--0,080,81--0,0619,94-12,5100,046-10,98--0,2823,44-10,350,046,67,84-0,812,0--2,00,604-0,101,08--0,137,246,3100,046-51,17--0,2824,5--4,839,6--11,47,5--1,712,9--2,90,57--0,101,104-0,080,541,0‚100,047-21,04--0,2423,74+3,846,9--12,95,2--1,412,4--3,40,48--0,090,814-0,087949,0100,055-11,054-0,0622,543442,044,17,8--0,512,5--1,70,95--0,170,83--0,050400055-21,02+0,1323,943,3497+9,77,841,212,343,20,8740,150,80--0,1711,5--12,3100,0Примечание.Вовсех столбцахвместо+читать=.» :

! | 2

20-3 1,1840,1
46-1 0,98+0.2
46-5 1,1740,2
47-2 1,04-+-0,2:
55-1 1,054-0,0¢
55.2 1,02401



В беккроссном потомстве Е,ВС, в мейозе возможна конъюгация

гомологов, относящихся к геномам А, В и Р!. За счет случайного рас-

пределения хромосом геномов С и 3, не имеющих гомологов, обра-
зуются гаметы с различным числом хромосом, часть которых неспо-

собна нормально функционировать и элиминируется в ходе микроспо-
рогенеза, другая же часть гамет с гиперанеуплоидным числом хромосом
(42+п) может обладать воспроизводительной способностью, что обес-
печивает фертильность растений и плодовитость потомства.

Все изученные гибриды были условно разделены нами на две груп-
пы по числу хромосом в соматических клетках и степени нарушений
в мейозе.

В 1 группу были объединены девятнадцать гибридных линий (ва-
рианты от 14-1 до 55-3) с числом хромосом, равным 201=42 (табл. 1).
Растения этой группы линий характеризовались сравнительно нормаль-
ным ходом мейоза, в М1 у них формировалось по 19—21 бивалентов и

по 2—4 унивалента, число хиазм варьировало от 38 до 41 в среднем
на МКП. Мультиваленты были отмечены только у одной линии — 38-2.

Процент тетрад ао нарушениями был в пределах нормы или несколько

превышал ее, варьируя от 2,1 до 12,1. Между линиями этой группы
наблюдались статистически значимые различия по проценту мейоцитов
с нарушениями в М1 мейоза. При сравнении особенностей мейоза у

гибридных линий с использованием критерия Фишера степень неста-

бильности мейоза рассчитывалась MO отношению числа мейоцитов с

закрытыми бивалентами к общему числу просмотренных мейоцитов,
выраженному в процентах (табл. 2 и последняя колонка табл. 3).
Наиболее стабильным ходом мейоза характеризовались гибридные ли-

нии 17-3, 18-4 и 19-1, которые достоверно отличались от остальных

линий этой группы. У большинства растений [ группы линий колосья'

были хорошо озернены, только у линии 17-5 фертильность была по-

нижена и озерненность колосьев составляла 66%, в то время как у

остальных линий она достигала 90—100%.
Во П группу было включено семь гибридных линий (от 13-1 до

55-2), имеющих гиперплоидное число хромосом — 2л =43—46 (табл. 1):
У растений этих линий в М мейоза число бивалентов на клетку варьи-

ровало от 3 до 23, унивалентов — от 1 до 38, а число хиазм в среднем
на мейоцит — от 14,0 до 38,6. У всех линий этой группы встречались

мультивалентные ассоциации (три- и тетраваленты), среднее число

которых на клетку варьировало от 0,03 (у линии 46-1) до 0,56 (у
линии 13-1). У растений линии 13-1 почти в половине всех просмот-

ренных мейоцитов (48%) встречалось mo I—2 мультивалента. Высокое

число клеток с мультивалентами (38,1%) наблюдалось также у линии

55-2. Линия 55-1 отличалась высокой степенью асинапсиса — среднее
число бивалентов на клетку в М у нее составило лишь 10,9 (от 3 до

21), унивалентов — 21,8 (от 2 до 38) и хиазм — 14,0. Число тетрад с

нарушениями у этой линии достигало 90,7% и растения были полностью

стерильными. Озерненность остальных линий этой группы была низкой
и варьировала от 2 до 39%. Степень нарушений в мейозе у всех гиб-

ридных линий П группы была равна 100%.
Результаты измерений и анализа количественных признаков выяви-

ли значительную изменчивость всех гибридных растений по морфоло-
гическим признакам (табл. 3, рис. 1,2). У гибридных растений П] груп-
пы коэффициенты вариации большей части изученных признаков были

выше, чем у гибридов 1 группы, что особенно четко проявилось по

числу зерен в колосе, высоте растений и длине колоса. Установлена
положительная корреляция между коэффициентом вариации по степени

нарушений в мейозе, с одной стороны, и коэффициентами вариации по

числу колосков в колосе (г=0,47), числу зерен в колосе (г=0,41) и

8



Рис. 1. Расщепление по типу колоса в гибридном поколении Е,ВС, от скрещивания

сорта мягкой пшеницы Чайниз Спринг с Аервйорs суйпаггса.
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длине колоса (7=0,39), с другой. Корреляционный анализ выявил

также отрицательную связь между степенью нестабильности мейоза и

величиной средней арифметической по числу зерен в колосе (г =—0,48).
У отдельных растений гибридных линий было отмечено появление

остей, длина которых варьировала от 1,2 20 3,2 см. Ости встречались

у единичных растений [ группы (в линиях 18-1, 18-4, 19-4 и 19-7) и с

большей частотой у растений П группы (в линиях 13-1, 20-3, 46-1, 46-5
и 55-2). Наличие остей у гибридных растений [ группы можно рас-
сматривать как косвенное свидетельство замещения хромосомы или ее

сегмента генетическим материалом эгилопса. Однако, для подтвержде-
ния и проверки этого предположения необходимы дальнейшие иссле-

дования с использованием биохимических и молекулярно-генетических
методов, а также дифференциальной окраски хромосом. \

Судя по несбалансированности хромосомного состава и наличию OC-

тей у растений П группы, можно предположить, что эти линии несут
добавленные хромосомы эгилопса, что обусловливает нестабильность

генотипов и высокий процент нарушений в мейозе. ›

Линии с чужеродными добавлениями могут использоваться в гене-

тических исследованиях для получения информации относительно ген-

ного состава отдельных хромосом вида-донора. Кроме того, в резуль-
тате нарушения конъюгации хромосом в мейозе линии с добавленными
хромосомами могут дать начало линиям с замещениями чужеродных
хромосом, которые более стабильны, чем линии с дополненными хро-

мосомами, поскольку частота передачи 22- или 23-хромосомных гамет

у линий с дополненными хромосомами ниже частоты передачи 21-хро-
мосомных гамет мягкой пшеницы или гамет растений с замещениями

чужеродных хромосом.
Проанализированные нами пшенично-эгилопсные гибриды с заме-

щенными и дополненными хромосомами представляют исключительный

интерес для развития теоретических и практических исследований в

области цитогенетики, иммуногенетики, геномного анализа и селекции

мягкой пшеницы и требует дальнейшего всестороннего изучения.

Выражаю глубокую благодарность профессору Йожефу Шутке из

Сельскохозяйственного НИИ Венгерской АН за предоставление семен-

ного материала, заведующему Отделом научной информации Ю. Вахеру
за статистическую обработку экспериментальных данных и старшему
лаборанту Г. Соколовой за помощь в проведении опытов и цитологи-

ческого анализа.
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PEHME NISU JA AEGILOPS CYLINDRICA RISTAMISEST SAADUD

SUGUKONDADEVAHELISTE HÜBRIIDIDE JÄRGLASTE MEIOOSI

ISEÄRASUSED

Tamara ENNO

On esitatud pehme nisu ja Aegilops cylindrica ristamisest saadud sugu-
kondadevaheliste hiibriidide jarglaste — 26 liini — meioosi tsiitoloogilise
analiiisi tulemused. Kromosoomide arvu tuvastamine mitoosis ja meioosis

néitas, et 19 hiibriidsel liinil ei erinenud kromosoomide arv pehme nisu

kromosoomide arvust (2n=42), 7 liini puhul aga tdheldati kromosoomide

arvu suurenemist (2n=43—46). Euploidse kromosoomide arvuga (2n=42)
taimi iseloomustab tsiitoloogiline stabiilsus ja peade hea teradega téitu-

mine. Ohetega taimede esinemine selle grupi iiksikutel liinidel voib anda
tunnistust sellest, et neil on nisu kromosoomid asendunud aegilopsi kro-

mosoomidega. Tdiendatud kromosoomide arvuga liinide taimedel esines

korvalekaldeid meioosis, osaline voi tédielik steriilsus, ohted ja ohtetaolised

jatked. Kromosoommanipulatsioonide teel saadud muutunud genoomi-
struktuuridega liinid on védartuslik materjal tsiitogeneetiliseks ja moleku-

laargeneetiliseks uurimiseks, samuti ka otseseks aretustdoks.

CYTOGENETICAL ANALYSIS OF WHEAT-AEGILOPS HYBRIDS

Tamara ENNO

Cytological and quantitative morphological characteristics of 26 inter-

generic reciprocal hybrids (F\BCs)Ae. cylindrica L. X Triticum aestivum

L. (cv. Chinese Spring) were studied, and a great genetic variability were

found in this material. The analysis of mitosis and meiosis indicated
that in the nineteen hybrids the number of chromosomes in meristematic

root cells was equal to 2n=42. The other seven hybrids had a hyperploid
chromosome number — 2n=43 —46.
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It was shown that hybrids with an euploid chromosome number were

cytologically relatively stable, having 19—21 bivalents and 2—4 uni-

valents in PMCs at MI of meiosis. Seed fertility of these hybrid plants was

high — up to 90—100%.
Hybrids with hyperploid chromosome numbers were characterized by

unstable meiosis behaviour, with bivalents frequency from 3 to 23,
and univalents from 1 to 38 per cell. The mean number of multivalents
varied from 0.03 to 0.56 per cell. The seed fertility of these groups of

hybrid plants was lower — from 2 to 39%. The presence of multivalent

associations, a high per cent of microspore tetrads with anomalies and

a low fertility of these hybrids may be due to the presence of an additional
chromosome (or its segments) of Ae. cylindrica in common wheat geno-
types. |

The importance of developing common wheat lines with substituted or

additional alien chromosomes, and the perspectives of using them in wheat

breeding, also in genetic investigations, are discussed.
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