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Майму ТОХВЕР*, Тамара ЭННО*

МОРФОБИОЛОГИЧЕСКАЯ И ЦИТОЛОГИЧЕСКАЯ
ХАРАКТЕРИСТИКА ИНДУЦИРОВАННЫХ ХИМИЧЕСКИМИ
МУТАГЕНАМИ НЕСТАБИЛЬНЫХ МУТАНТОВ ПШЕНИЦЫ

Изучен характер наследования измененных морфологических признаков колоса

у генетически нестабильных MYTAHTOB пшеницы. Выделены генотипы, формирующие
фенотипически неоднородное потомство и проявляющие однотинное расщепление B

течение нескольких поколений. Цитологический анализ не выявил существенных откло-

нений в ходе мейоза. Мутантные линии имели нормальное число хромосом (2л=42).
У одной нестабильной линии со скверхедным типом колоса наблюдалось значимое

повышение среднего числа открытых бивалентов, унивалентов H мультивалентных
ассоциаций.

‚ Ранее нами было показано (Тохвер, 1991), что многие мутантные
линии пшеницы, полученные в результате химических воздействий,
нестабильны по своим морфологическим признакам, в частности, MO

признакам колоса. Их генетическая нестабильность проявлялась в раз-
личной степени выраженных реверсиях к исходному типу колоса и

появлении других морфотипов колоса, отсутствующих у исходных ро-
дительских форм.

Согласно данным литературы (Володин, Елеф, 1987; Ранчялис и

ap., 1990), нестабильные генотипы пшеницы, индуцированные радиа-
ционными или химическими воздействиями, характеризуются повышен-
ной частотой хромосомных аномалий в мейозе, что может быть перво-
причиной генетической нестабильности. Поскольку анализ структуры и

изменчивости хромосом позволяет определить тип и частично механизм

возникновения нестабильности, то это обусловливает необходимость из-

учения кариотипа и его изменчивости у генетически нестабильных
мутантов пшеницы.

Целью настоящей работы было описать особенности мейоза у рас-
щепляющихся мутантных линий пшеницы и попытаться выявить взаи-

мосвязь между морфобиологической нестабильностью и цитологиче-

скими характеристиками.

‘ Материал и методика

Объектом исследований служили мутантные линии девятого поколе-
ния (М,) озимой и яровой пшеницы, индуцированные химическими

мутагенами, в потомстве которых наблюдалось расщепление. Особен-
ности мейоза были изучены у 21 мутантной линии, выделенной из сор-
тов 'Мироновская юбилейная’, 'Мироновская 808' и мутантов C7-4 (u3
сорта 'Саппо’) и 146-155 (из сорта 'Норрена’) в результате обработки
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семян химическими мутагенами — диметилсульфатом (ДМС) в кон-

центрации 0,01%, нитрозометилмочевиной (НММ) в концентрациях
0,006, 0,01, 0,02% и нитрозоэтилмочевиной (НЭМ) в концентрациях
0,012 и 0,025% как в отдельности, так и в сочетании с парааминобен-
зойной кислотой (ПАБК) в концентрации 0,02%.

Отбор нестабильных (расщепляющихся по морфологии колоса) гено-

типов производили начиная с поколений М, и М,., а также в последую-
щих поколениях после определения характера наследования изменен-

ных признаков у растений, выделенных ранее. К нестабильным геноти-

пам относили измененные формы, которые в поколениях М, М, и далее
давали фенотипически неоднородное потомство.

Расщепление происходило в основном на мутантный (измененный в

поколениях М, и М,) и исходный фенотипы, однако иногда наблюда-
лось выщепление растений с совершенно новыми признаками.

Растения расщепляющихся линий, относящиеся к разным морфоти-
пам, мы выделяли в отдельные линии и высевали раздельно. Число
растений в каждом варианте опыта было 200—210.

Для цитологического анализа молодые колосья пшеницы фиксиро-
вали в ацеталкоголе (1:3), пыльники окрашивали ацетокармином и

на временных давленых препаратах под световым микроскопом анали-

зировали метафазы первого деления мейоза (MI) в материнских клет-

ках пыльцы (МКП). Учитывали число хромосомных ассоциаций (би-,
уни- и мультивалентов) и хиазм в среднем на клетку.

Статистическая обработка данных, полученных в результате цито-

логического анализа, проведена на ЭВМ с использованием критерия
х* и точного критерия Фишера.

Результаты исследований

Изученные мутанты пшеницы по своему происхождению были раз-
делены на семь групп (табл. 1). К первой группе отнесены два мутанта,
полученных из сорта 'Мироновская юбилейная’ (МЮ) после обработки
семян HMM (0,006%). Линия МЮ 78(1) была выделена в М» как

плотноколосая, из которой в последующих поколениях выщеплялись

компактоиды, скверхеды и растения с типом колоса исходного сорта
(ревертанты). В поколении М, расщепление происходило в соотношении

18 плотноколосых : 2 компактоида: 1 скверхед: 1 растение исходного

типа. Из этой линии была выделена линия пшеницы со скверхедным
типом колоса МЮ 78(2), которая в свою очередь расщеплялась на

плотноколосые растения и растения исходного типа со скверхедным
KOJIOCOM.

П группа мутантных линий пшеницы — МЮ 78-2 — была получена
из сорта 'Мироновская юбилейная’ после обработки семян НММ

(0,006%). В поколении М, была выделена среднерослая, с плотным

типом колоса линия МЮ 78-2(1), которая в последующих поколениях

расщеплялась на сублинии 2 — высокорослую с безостым колосом,
3 — низкорослую с безостым колосом и 4 — низкорослую со спельто-

ндным колосом, из которых только линии 2 и 4 были стабильными, а

линия 3 расщеплялась в поколении М, на остистые и безостые расте-
ния в соотношении 10 безостых : 1 остистое.

1Ш группа представлена мутантной линией пшеницы М 2-92(1) со

скверхедной формой колоса, полученной из сорта 'Мироновская 808'

после обработки семян ДМС (0,01%), и выделенной из нее в поколении

М, линией М 2-92(2) с исходной формой колоса.
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— IV группа представлена линией пшеницы С 7-4-23(1) со скверхед-
‚ным колосом, выделенной в поколении М, после обработки семян му-

‚танта С 7-4 НЭМ (0,025%) в сочетании с ПАБК. Из этой линии пше-

‹ницы в М, выщепилась линия С 7-4-23(2) со спельтоиднЫм колосом,

`которая в дальнейшем не расщеплялась. — .
° — Относящаяся к У группе мутантная линия С 7-4-26(1) была выде-

‚лена в поколении М, как раннеспелая после обработки сёемян мутанта
`С 7-4 НММв сочетании с ПАБК. В последующих поколениях эта ли-

‚ния выщепляла в различных соотношениях растения с остистым и полу-
‹ остистым колосом и с разной высотой стебля.

.. .
— uHHa C 7-4-26(2) была выделена также в поколении М, как

`форма со слабым восковым налетом, из которой в поколении М, вы-

‚щепились плотноколосые сублинии 4 й б и спельтоидная сублиния 5.

'Y всех этих линий в поколении М, было отмечено расщепление.
B М1 группу включены линии, происходящие от мутанта 146-155

‘после обработки семян НММ. Линия :146-155-24(1) была выделена в

‚поколении М, как скверхед, в М, не наблюдалось расщепления NO

форме колоса, а в поколении М, произошло выщепление растений с

‚‘компактоидным типом колоса и растений с исходной формой колоса.

`Подобное расщепление скверхедной линии наблюдалось и в М,.
Линия 146-155-24(2) была выделена H3 первой линии в Mo, oHa

представляет собой ревертант с исходным типом колоса, который B

последующих поколениях не расщеплялся.

УН группа мутантных растений была выделена из мутанта 146-155
после обработки семян НЭМ совместно с ПАБК. Мутантное растение
146-155-50(1) было отобрано в поколении М, как плотноколосое и в

его потомстве, начиная с М,, выщеплялись растения с исходным морфо-
типом колоса. В последующих поколениях наблюдалось расщепление
как у линии с плотным колосом, так и у линии с исходным THIIOM
колоса. Особенности и характер расщепления, наблюдавшиеся в изучен-
ном материале, описаны ранее (Тохвер, 1991). . _

Как показал цитологический анализ мейоза у изученных мутантных
линий (табл. 2), число хромосом у растений было стабильным (2л=42)
и не наблюдалось существенных отклонений от нормального хода мейо-
тического деления.

> Y ряда. мутантных линий, расщепляющихся по морфологическим
признакам колоса (№ 2,5, 7,9, 11), в М1 мейоза было отмечено зна-

чительное число мейоцитов с нарушениями — до 90% (рисунок). Од-
нако при сравнении нестабильных расщепляющихся линий € JIHHHSIMH,

‘которые к М, стабилизировались по морфологическим признакам коло-

са (Ne 4,6, 8, 10), не удалось выявить статистически достоверных раз-
‚личий между ними по проценту МКП с аномалиями. -

Несколько иначе выглядит картина, если сравнивать мутантные ли-

нии между собой в пределах выделенных нами мутантных групп.
В двух первых группах не отмечено статистически достоверных раз-

личий между линиями и сублиниями по проценту мейоцитов с анома-

JIHSIMH.

° ° В третьей группе наблюдается статистически достоверная разница
IO этому показателю между главной линией и сублинией, при этом

‘первая продолжает расщепляться, а сублиния представляет собой не-

‚расщепляющийся ревертант. Такая же картина наблюдается в четвер-
‘той группе, где процент МКП с аномалиями у расщепляющейся главной

‚линии статистически достоверно выше, чем у выщепившейся из Hee

‚стабильной, линии.

; B пятой группе мутантных линий при сравнении двух главных

‚линий и выделенных из них сублиний можно отметить статистически

‘достоверные различия (№ 11 и 12, 13 и М, 13 и 15, 13и 16).
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r - Исходная форма Морфология колоса Мутаген, Мутант
руппа (сорт, мутант) исходной формы конц., % cy
— _

1 ' 2 3 4 `

1 ’Мйроновск_ая юби- Слабоцилиндрический, HMM MIO 78(1)
лейная’ (МЮ) средней плотности, без- 0,006 Ф

остый ` - A

II 'Мироновская юби- То же HMM MIO 78-2(1
лейная’ (МЮ) `

0,006 |

11 — ’Мироновская 808' Средней плотности, сужи- —ДМС М 2-92(1)

(M) вающийся K верхушке, 0,01 lM
безостый, B — верхней

=

- части короткие остьевид-.

ные отростки

IV C 7-4 ‚ Средней плотности, без- НЭМ 0,025 С 7-4-23(1)

получен -из сорта остый, в верхней части H

*Саппо’ (0,15% короткие остьевидные OT- jjАБК 0,02 C7
ДАБ) , POCTKH |

Группа

——
1

II

111

IV
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' Среднее число бивалентов на кл

Мутантная TIpocmor-| ma A
Tpynna

AHHHA
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3. MKII акрытых Открытых

p
MIOT8(1) 64 19,63 1,13(0,92—1,37) —
MIO 78(2) 27 18,67 1,96 (1,54—2,47)

MIO 78-2(1) 85 19,66 1,15(0,97—1,36)

ц
МЮ182(2) 39 20,05 0,95(0,71—1,25)

. »MIOT78-2(3) .. . 28 18,07 2,68(2,19—3,25)

MIO 78-2(4) 53 19,02 1,64 (1,36—1,96)

M 2-92(1) 26 16,96 3,38(2,81—4,04)
П—

м2-99(9) — 69 19,49 1,26(1,05—1,51)

у
6742300 _& 18,22 — 2,65(2,29—3,04)

_

!
С7-4-23(2) 95 19,63 1,20(1,02—1,40)

C 7-4-26(1) 70 19,57 1,29(1,07—1,53)
C 7-4-26(2) 81 19,42 0,83(0,67—1,01)

y — CT426(3) 120 20,58 0,42(0,32—0,53)
С7-4-26 (4) 134 20,36 0,62 (0,51—0,74) -
С7-4-26 (5) 31 20,26 0,68 (0,45—0,98) —
С7-4-26 (6) 25 19,48 1,40(1,03—1,86)

146-155-24 (1) 156 18,50 2,30(2,11—2,51)
VI

146.155-24(2) 53 20,19 0,77(0,59—1,00)

-y 146-155-50(1) — # 65 20,24 0,58(0,44—0,77)
VII 146-155-50(2) 20~ 2025 ~ 0,65(0,38—1,03)

146-155-50(3) 29 19,65 1,17(0,86—1,56)

Груп

]

| I

ЦП

IV

V

VI

VI

При
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В шестой группе картина аналогичная той, которая наблюдается
в Ш и 1\ группах, где главная расщепляющаяся линия достоверно
превышает по проценту МКП с нарушениями выщепившуюся стабиль-

ную сублинию.
В седьмой группе, состоящей из расщепляющихся линий, статисти-

чески достоверных различий между ними по проценту МКП с наруше-
ниями не наблюдалось.

На основании изложенных данных можно сделать вывод 0 Ттом, что

у стабильных ревертантов, выщепившихся в потомстве расщепляющих-
ся мутантных линий, наблюдается тенденция к более стабильному
ходу мейоза. '

По точному критерию Фишера на 95%-ном уровне достоверности
различия по числу открытых и закрытых ‚бивалентов, унивалентов и

мультивалентов на одну клетку соответствуют различиям по общему
числу МКП с аномалиями. '

Обсуждение результатов

Полученные данные (табл. 1) показывают, что изученные мутант-
ные линии различаются как по происхождению, так и по характеру
расщепления. :

Следует отметить, что H3 морфологически однотипных: мутантных
семей выщепляются также однотипные по форме колоса растения: из

скверхедов — компактоиды, спельтоиды и растения исходного типа;
из остистых семей — полуостистые'и безостые растения; из безостых —

остистые и полуостистые. —°

Особенности мейоза y изученных нестабильных мутантных линий. / — МЮ 78(1);
2 — МЮ 78(2); 3 — МЮ 78-2(1); 4 — МЮ 78-2(2) не расщепляется; 5 — MIO

78-2(3); 6 — МЮ 78-2(4) не расщепляется; 7 — М 2-92(1); 8 — М 2-92(2) не рас-

щепляется; 9 — С 7-4-23(1); /0 — С 7-4-23(2) не расщепляется; 11 — С 7-4-26(1);
12 — С 7-4-26(2); 13 — С 7-4-26(3); /4 — С 7-4-26(4); 15 — С 7-4-26(5); 16 —

С 7-4-26(6); 17 — 146-155-24(1); 18 — 146-155-24(2) не расщётляется; 19 —

| 146-155-50(1); 20 — 146-155-50(2); 21 — 146-155-50(3).
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В литературе имеются данные, свидетельствующие о том, что у

индуцированных мутантов пшеницы и ячменя при размножении NO

семьям в поколении М, может происходить расщепление, в ходе кото-

рого в фенотипически неоднородном потомстве появляются растения с

совершенно новыми признаками, отсутствующими как у исходного сор-
та, так и у измененных мутантных растений (Вого)еу!С, 1973; Топор-
нина, 1981; Володин и др., 1988, 1989). При изучении характера насле-

дования плотно- и рыхлоколосости (Прийлинн, 1968, 1971) было отме-

чено, что у одной части мутантных семей в поколении Ма сохранялись
мутантные признаки, а у другой они не проянлялись. Кроме того, во

многих семьях наблюдался возврат к исходному типу колоса или же

происходило расщепление с появлением совершенно новых форм.
Приведенные нами результаты изучения расщепления мутантных

семей пшеницы девятого поколения вполне соответствуют литературным
данным.

Генетическая нестабильность индуцированных мутантов растений
описана многими исследователями на различных объектах, однако

до сих пор не имеется единого мнения относительно механизмов воз-

никновения этого явления. Суждения о связи генетической нестабиль-

ности с хромосомными перестройками весьма противоречивы, что не

позволяет разработать гипотезу, которая могла бы обосновать взаимо-

зависимость генетической нестабильности мутантных генотипов и цито-

логических нарушений в митозе и мейозе.
:

.
Результаты проведенных опытов показали, YTO не имеется четкой

взаимосвязи между морфобиологической нестабильностью и цитологи-

ческими характеристиками.
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KEEMILISTE MUTAGEENIDE POOLT INDUTSEERITUD EBASTABIILSETE

NISUMUTANTIDE LIINIDE MORFOLOOGILINE JA TSÜTOLOOGILINE

ANALÜÜS

On analiiiisitud nisu sortide ja_mutantide seemnete keemiliste mutageenidega t6ot-

lemise tagajarjel tekkivat geneetilist ebastabiilsust,mis viljendub mutantsete liinide

morfoloogiliste tunnuste lahknemises paljude polvkondade jooksul.
Ebastabiilsete mutantide tsiitoloogilistes uuringutes mingeid erilisi korvalekaldeid

meioosi normaalsest kiigust ei tdheldatud. Koigil uuritud taimedel oli heksaploidsele
nisule vastav kromosoomide arv (2n=42). Skverheedidel taheldati moningat keskmisest
suuremat avatud bivalentide, univalentide ja multivalentide arvu. |

Maimu TOHVER, Tamara ENNO
ВЕ

|

, CYTOLOGICAL AND MORPHOBIOLOGICAL ANALYSIŠ OF UNSTABLE
-

MORPHOLOGICAL WHEAT MUTANTS INDUCED BY CHEMICAL MUTAGENS

In Bur previous work (Tohver, 1991) it was reported that genetical instability was

detected in many wheat mutant lines induced by chemical mutagens, particularly in

those produced as a result of repeated treatment. An extensive process of forming
morphologically different forms was observed. -

The karyotype of 21 mutant lines and revertants was analysed. No specific changes
in mutant karyotypes were noticed. Only slight divergencies in some mutant (square-
head) lines were observed. |
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