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МОНОСОМНЫЙ АНАЛИЗ НЕКОТОРЫХ КОЛИЧЕСТВЕННЫХ
ПРИЗНАКОВ У МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ

Общепринятые методы генетического анализа, используемые для изуче-
ния характера наследования количественных признаков, связанных
с продуктивностью растений, являются недостаточно эффективными
для мягкой пшеницы вследствие ее сложного геномного состава. В связи
с этим особую ценность для селекционно-генетических исследований
приобрел анеуплоидный метод мокосомного и нуллисомного анализа,
разработанный Э. Р. Сирсом (Sears, 1953, 1954), позволяющий выявить
хромосомы, которые контролируют те или иные свойства и признаки
у мягкой пшеницы. Этот метод в основном пригоден для локализации
генов, контролирующих качественные признаки (Heyne, Livers, 1953;
Sears и др., 1957; Knott, 1959; Driscoll, Baker, 1965; Anderson и др., 1971;
Baier и др., 1973; Родионова и др., 1973). В случае же количественных
признаков эффект дозы хромосом может быть столь же значительным,
а иногда даже большим, чем изучаемые межаллельные взаимодействия
(Larson, 1966; Law, Worland, 1972). Это накладывает определенные
ограничения на метод моносомного анализа.

Более эффективным для изучения количественных признаков пше-
ницы считается метод межсортового замещения хромосом, заключаю-
щийся в замещении каждой из 21 хоомосомы сорта-донора гомологами
сорта-реципиента (Kuspira, Unrau, 1957; Law, 1966, 1967; Law, Worland,
1972 и др.). Однако этот метод сложен и требует основательного цитоло-

гического анализа и продолжительной программы беккроссов.
Несмотря на отмеченные выше ограничения, метод моносомного ана-

лиза использовался рядом исследователей для локализации генов,
контролирующих количественные признаки у пшеницы (Tsunewaki,
1961; Wenzel, 1971; Жиров и др., 1972; Майстренко, Черных, 1973;

Цильке и др., 1973; Baier и др., 1974).
Для идентификации хромосом, контролирующих устойчивость му-

танта яровой пшеницы Т-13 к бурой ржавчине, и изучения характера
наследования устойчивости нами был проведен моносомный анализ гиб-
ридной популяции Р2 (Пеуша и др., 1977). Одновременно у мутанта
Т-13 и у исходного сорта ’Норрена’ были проанализированы некоторые
количественные признаки и определены хромосомы, участвующие
в контролировании их; результаты этого анализа изложены в настоящей
работе.

Материал и методика

Объектами исследования служили мутант Т-13 и ‘сорт ’Чайниз Спринг’.
Мутант Т-13, полученный в результате обработки семян яровой пшеницы
’Норрена’ химическим мутагеном Н-нптрозо-М-метилмочевпной (НММ),
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отличается от исходного сорта большей продуктивностью и меньшей
восприимчивостью к бурой ржавчине (Прийлинн и др., 1976).

Семена серии моносомных линий сорта ’Чайниз Спринг’ получены
из Сельскохозяйственного научно-исследовательского института Венгер-
ской Академии наук (Мартонвашар) от Э. Райки. Подсчет числа хро-
мосом у растений серии ’Чайниз Спринг’ и у гибридов F[ для выделения
моносомных растений (2/2 =41) проводили в митозах кончиков корней
проростков. Семена проращивали в чашках Петри на влажной
фильтровальной бумаге в течение 24 ч, затем их переносили на сутки
в холодильник с температурой 2—4°С, после этого ставили в термостат
с температурой 25° на 24 ч. У предварительно пронумерованных про-
ростков с корешками длиной 1 —1,5 см отрезали по два корешка и
помещали для предобработки в насыщенный раствор а-бпомнафталина
на 5 ч, затем фиксировали в ледяной уксусной кислоте. На временных
давленых препаратах с окраской по Фёльгену подсчитывали число хро-
мосом в метафазных клетках митозов и выделяли моносомные растения.
Оставшиеся проростки с одним корнем высаживали в стаканчики с поч-
вой, а затем пересаживали в поле.

Цитологически идентифицированные моносомные растения по каж-
дой линии сорта ’Чайниз Спринг’ (материнский родитель) скрещивали
как с мутантом Т-13, так и с исходным сортом ’Норрена’ (отцовские
родители). Полученные гибридные семена в 1975 г. высевали в поле.
Для получения растений F2 (моносомных и дисомных популяций) ис-
пользовали семена, собранные с гибридных моносомных растений F]
(с изолированных колосьев). Поколение F 2 выращивалось в 1976 г.
в полевых условиях. После уборки у растений Fj и F 2 исследовали сле-
дующие признаки: длину стебля, длину и плотность колоса, массу зерна
с колоса, число зерен в колосе. Плотность колоса рассчитывали по фор-
муле:

п (Л-Р-10
в

где А — число колосков в колосе, В — длина стержня колоса. Стати-
стическую обработку полученных данных провели на ЭВМ «Мир-1»
К. и М. Сауль, достоверность отклонений каждой популяции моносом-
ных гибридов от дисомной популяции определяли с помощью /-критерия
Стьюдента при Р = 0,99.

Результаты опытов и обсуждение

Рост и развитие растений моносомных и дисомных популяций F) в 1975 г.
проходили в неблагоприятных погодных условиях, растения слабо кус-
тились, очень сильно были поражены вредителями и болезнями. По
нескольким моносомным линиям не удалось получить гибридных семян.
Так, в комбинации скрещивания ’Чайниз Спринг’Х’Норрена’ выпала
линия 4Л, а в гибридном потомстве ’Чайниз Спринг’Хмутант Т-13 —

линии 2Л, ЪВ, 2D и 6D.
В 1976 г. условия проведения опытов в поле были более благоприят-

ными для роста и развития растений пшеницы.
Наследование количественных признаков — один из наиболее слож-

ных вопросов частной генетики пшеницы. На проявление количествен-
ных признаков (урожайность, длина вегетационного периода, высота
растений и пр.) могут оказывать влияние как взаимодействия генов,
так и специфические условия выращивания растений, что усложняет
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проведение генетического анализа и затрудняет интерпретацию полу-
ченных результатов.

В литературе имеются указания на то, что различия в длине колоса
у пшеницы определяются одним главным геном (Spillman, 1909; Florell,
1931; Stewart, 1931). По данным Ю. А. Филипченко (1934), длина коло-
са контролируется тремя главными генами и пятью генами-модифика-
торами. К. Н. Ло (Law, 1967) полагает, что на длину колоса влияют
почти все хромосомы, за исключением 5Л, 1В и 6D. Чешскими учеными
(Bareš, Košner, 1974) показано, что на длину колоса пшеницы сорта
’Златка’ оказывают влияние девять хромосом, причем хромосомы 6Л,
1В, 2В, \D, 2D и6 D способствуют удлинению колоса, а хромосомы ЗЛ,
4В, ЪВ — его укорочению. Г. Ганева (1976) установила, что у сорта ози-
мой пшеницы ’Аврора’ длина колоса контролируется хромосомами 5Л,
3В, 4В и 3D, а у сорта ’Koncho ’xAgropyron elongatum — хромосомами
2В, АВ, 3D и 5 D. По данным И. А. Цильке (1977), однозначное досто-
верное действие моносомии по годам и поколениям в направлении уко-
рочения колоса у сорта пшеницы ’Мильтурум 553’ проявлялось по хро-
мосомам ЗЛ, 3В, 4В, ЪВ, 3D, 4D, 5D.

Результаты наших опытов показали, что длина колоса у яровой пше-
ницы ’Норрена’ контролируется семью хромосомами, вызывающими
укорочение колоса (табл. 1), — ЗЛ, 3В, АВ, 3D, AD, 6D, а у мутанта
Т-13 — десятью хромосомами (также с минус-эффектом) — 1Л, 4Л, 6Л,
3В, АВ, 6В, ТВ, 3D, AD, 5D (табл. 2). При этом у сорта ’Норрена’ и му-
танта Т-13 отмечено пять общих хромосом, контролирующих длину
колоса, — это 3В, АВ, 6В, 3D, AD.

В более ранних исследованиях, посвященных генетическому анализу
признаков пшеницы, различия между гибридами по плотности колоса
приписывались действию одних только малых генов, отмечалось также
возможное участие гена-ингибитора (Nihlson-Ehle, 1909). Позднее было
установлено, что длина колоса и число колосков, т. е. плотность колоса,
у мягкой пшеницы зависят более чем от двадцати пар генов, в основном
имеющих природу однозначных факторов, которые по своему эффекту
не являются равноценными (Лепин, 1934). Вывод Т. К. Лепина был
подтвержден данными ряда исследований, полученными в результате
моносомного анализа. Согласно некоторым из этих данных, все хромо-
сомы, кроме 5Л, 2В, AD, 5D, участвуют в определении плотности колоса
(Ауземус и др., 1970). По данным Дж. Унро (Unrau, 1950), помимо
доминантного гена, локализованного в хромосоме 2D, имеется по мень-
шей мере еще один ген-модификатор, влияющий на степень плотности
колоса у пшеницы. Моносомный анализ яровой пшеницы ’Мильтурум
553’ (Цильке, 1977) выявил действие семнадцати хромосом на плотность
колоса. Однозначное достоверное действие проявилось у шести моно-
сомных гибридов: хромосомы АЛ, 6А, ТА и6D вызывали уменьшение,
а хромосомы 3.D и ЪВ — увеличение плотности колоса.

У изучаемого нами сорта ’Норрена’ на плотность колоса оказывали
влияние восемь хромосом, причем 1А, 2А, 1В,ЪВ и 6D вызывали умень-
шение, а 2D, 3D и 5Z) — увеличение плотности колоса (табл. 1). У му-
танта Т-13 плотность колоса контролировали семь хромосом — 4А, ЪА,
ТА, АВ, ТВ, 1D, TD, из которых только АВ имела плюс-эффект (табл. 2).

Имеются данные, указывающие на то, что все хромосомы, кроме 1А,
ТА, 1В, \D и 6D, оказывают влияние на длину соломины у пшеницы
(Ауземус и др., 1970). Г. Ганева (1976) установила, что в генетическом
контроле длины стебля у сорта пшеницы ’Аврора’ участвуют все хромо-
сомы, за исключением ЗЛ и ТА, а у сорта ’Koncho’ XAgr. elongatum —

хромосомы 1В, 3D, AD, 5D, 6D. Моносомный анализ поколения Г2, полу-
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ценного от скрещивания сорта ’Чайниз Спринг’ с ’Norin- 10-Brevor 14’,
показал, что по меньшей мере одиннадцать хромосом вовлечены в конт-
ролирование высоты стебля — это 2А, ЗА, 4А, ЗА, 2В, 4 В, 5В, 2D, 3D, 4D и
5D (Allan, Vogel, 1963). Результаты генетического анализа, проведен-
ного Дж. Унро (Kuspira, Unrau, 1957) с использованием межсортового
замещения хромосом, показали, что восемь хромосом {ЗА, ЗА, 7 А, 1В,
3В, 4В, 7В и 3D) оказывают влияние на длину стебля у пшеницы. По
данным И. А. Цильке (1977) на длину стебля у пшеницы влияют все
хромосомы, причем достоверное однозначное действие моносомии про-
являлось по хромосомам 2А, 6А, 3В, 4В, \D, 2D, 6D и 1D.

Нами установлено, что длина стебля у сорта ’Норрена’ контролиру-
ется двенадцатью хромосомами (1 А, 2А, ЗЛ, 6Л, 7Л, 1В, 2В, 3В, 6В, 2D,
3D и6D (табл. 1)), а у мутанта Т-13 — одиннадцатью (1Л, ЗЛ, 4Л, 5Л,
6Л, 1В, 2В, 3В, ТВ, 1D, 3D (табл. 2)), причем все указанные хромосомы
у моносомных гибридов вызывали укорочение длины стебля по сравне-
нию с длиной его у дисомных.

Анализ опытных данных показал, что у сорта ’Норрена’ масса зерна
с колоса контролируется всеми хромосомами, кроме 5Д и 2D (табл. 3),
а у мутанта Т-13 — двенадцатью (1Л, 4Л, 5Л, 7Л, 2В, АВ, 6В, ТВ, 3D,
AD, 5D, TD (табл. 4)). Моносомное состояние по всем указанным хро-
мосомам обусловливало существенное снижение массы зерна с колоса
по сравнению с таковым у дисомных. У сорта ’Норрена’ и мутанта Т-13

Моносомный анализ массы и числа зерен с
'Чайниз Спринг X ’Норрена’ (F

колоса у гибридов
И F2 )

Таблица 3

<u
F j (1975) F2 (1976)

3 <u
x 3

- S X
£• ° S
2 у о

масса зерна
с колоса, г

число зерен
с колоса

масса зерна
с колоса, г

число зерен
с колоса

& О о
5 s «Г?**.-*-

S g
u^ s

X ±d X ±d X ±d х
<

V
±d

1Л 0,7 — 2,1** 23,0 -42,0** 1,2 -0,7** 36,4 -15,6**
2Л 0,8 -2,0** 19,5 -45,5** 0,8 -0,1** 28,9 -23,1**
ЗЛ 1,2 -1,6** 26,7 -38,3** 0,8 -0,1** 26,1 -25,9**
5Л 1,4 j 4** 39,3 -25,7** 1,2 -0,7** 38,9 -13,1**
6 Л 1,4 -1,4** 31,8 -33,2** 1,1 -0,8** 33,0 -19,0**
7Л 2,2 -0,6 52,0 -13,0 1,0 -0,9** 37,9 -14,1**
15 2,2 -0,6 53,0 -12,0 1,2 -0,7** 37,6 -14,4**
25 1,3 -1,5** 31,7 -33,3** 1,4 -0,5** 38,2 -13,8**
35 0,7 — 2,1** 18,2 -46,8** 1,2 -0,7** 32,1 -19,9**
45 1,4 _ j 4** 30,3 -34,7** 1,3 -0,6** 34,6 _ 174**
55 1,2 -1,6* 24,0 -41,0** 1.3 -0,6* 38,6 -13,4**
65 U -1,7** 27,8 -37,2** 1,4 -0,5** 38,6 -13,4**
75 0,5 -2,3** 18,3 -46,7** 1.9 0 46,1 -5,5
ID 1,6 -1,2** 39,7 -25,3** 1,7 -0,2 43,5 -8,5**
2D 1,8 -1,0* 38,6 -26,4** 1.6 -0,3 41,5 -10,5**
3D 1,7 -1,1** 45,1 -19,9** 1,6 -0,3 41,5 -10,5**
4D 1,4 -1,4** 34,4 -30,6** 1,7 -0,2 43,4 -8,6**
5D 1,7 -1,1** 44,9 -20,1** 1,3 -0,6** 40,8 -11,2**
6D 0,9 -1,9** 28,1 -36,9** 1,3 -0,6* 36,2 -15,8**
7D 1,7

’ЧС’дис.Х
-U 42,3 -22,7** 1,3 -0,6** 40,1 -11,9**

’Норрена’2,8 0 65,0 0 1,9 0 52,0 0
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имелось 11 общих хромосом, участвующих в контролировании массы
зерна с колоса (1 А, 5А, 7А, 2В, АВ, 6В, 7В, 3D, 4D, 5D, 7D). Однознач-
ное действие по годам опыта оказывали хромосомы 1А, 2А, ЗА, ЪА, 6 А,
2В, 3В, 4В, 6В, 5D, 6D у сорта ’Норрена’ и хромосомы \А, 7А, 2В, АВ,
7В, 4D у мутанта Т-13. Полученные результаты согласуются с данными
И. А. Цильке (1974), которой было установлено, что масса зерна с коло-
са контролируется многими генами, в основном с аддитивным эффектом.

По нашим данным, число зерен с колоса у сорта ’Норрена’ контро-
лируется всеми хромосомами (табл. 3), причем одинаковое действие
в оба года опытов оказывали все хромосомы, кроме 7Л и 1В. У мутанта
Т-13 число зерен с колоса контролировалось одиннадцатью хромосо-
мами —1А, АА, 6Л, 2В, 3В, АВ, ЗВ, 7В, ID, 3D, 5D (табл. 4). У сорта
’Норрена’ и мутанта Т-13 отмечено десять общих хромосом, контроли-
рующих число зерен с колоса (1 А, бА,2В, 3В, АВ, 6В,7В, 1D, 3D, 5D) .
Достоверное однозначное влияние по годам опыта оказывали хромосомы
1А, 2В, АВ, 7В. Было установлено, что все хромосомы, контролирующие
число зерен с колоса у сорта ’Норрена’ и мутанта Т-13, обусловливали
снижение этого показателя. Согласно результатам моносомного анализа
числа зерен в колосе, проведенного у сорта яровой пшеницы ’Мильтурум
553’, этот признак контролируется девятнадцатью хромосомами (Циль-
ке, 1977).

Результаты моносомного анализа позволяют сделать вывод о том,
что ’Норрена’ отличается от мутанта Т-13, индуцированного из этого
сорта, по числу хромосом, контролирующих изученные количественные

Моносомный анализ массы и числа зерен с
XT-13 (Ft

колоса
и Р2 )

Таблица 4

у гибридов ’Чайниз Спринг’ X

F, (1975) F 2 (1976)

3 <u
к 3 масса зерна число зерен масса зерна число зерен

й°§
*=Ч О О

с колоса, г с колоса с колоса, г с колоса
К О р
в о 5
5S X ±d X ±d X ±d X ±d

[—с '— • S

1 А 0,4 -1,1** 10,3 -17,6** 0,5 -0,5** 19,7 -16,1**
ЗА 0,7 -0,8* 14,5 -13,5 0,9 -0,1 32,3 -3,5
4 А 0,4 j 1 ** 9,5 -18,5** 0,7 -0,3* 25,6 -10,2*
5А 0,5 -1,0** 13,5 -14,5* 0,7 -0,3* 28,2 -7,6*
6А 0,7 -0,8* 12,3 -15,6* 0,6 -0,4* 23,0 -12,8**
7А 0,8 -0,7** 19,6 -8,3 0,6 -0,4** 28,0 -7,8*
1В 0,6 -0,9* 16,3 -11,6 0,7 -0,3* 26,6 -9,2*
2В 0,2 -1,3** 7,6 -20,3** 0,3 -0,7** 13,0 -22,8**
3В 0,7 -0,8* 16,2 -11,7 0,5 -0,5* 18,8 -17,0**
4В 0,4 -1,1** 10,7 -17,2** 0,7 -0,3** 26,5 -9,3**
6в 1,2 -0,3 31,4 +3,4 0,5 -0,5** 23,6 -12,2**
7В 0,1 \ 4** 3,0 -25,0** 0,3 -0,7** 21,5 -14,3**
W 0,4 -1,1* 12,0 -16,0 0,3 -0,7* 17,2 -18,6**
3D 1,0 -0,5* 21,1 -6,8 0,5 -0,5** 24,5 -11,3**
4D 0,6 -0,9** 13,8 -14,1* 0,6 _0 4** 27,4 -8,4*
5D 1,4 -0,1 29,0 + 1,0 0,5 -0,5** 24,1 -11,7**
7D 1.0 -0,5 24,0 -4,0 0,6 0 4** 26,7 -9,1*

ЧС дис.

Т-13 1.5 0 28,0 0 1,0 0 35,8 0
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признаки — длину и плотность колоса, длину стебля, массу и число
зерен с колоса. По некоторым признакам у сорта и мутанта имелись
общие хромосомы, влияющие на степень выраженности признака. Так,
например, они имели пять общих хромосом, контролирующих длину
колоса, и шесть общих хромосом, влияющих на длину стебля. Получен-
ные данные показали, что моносомия по сравнению с дисомией обуслов-
ливала преимущественное уменьшение признака (минус-эффект).

Полученные нами данные и сведения из литературы указывают на
сравнительно большое число хромосом, участвующих в контроле того
или иного количественного признака. У некоторых сортов пшеницы все
или почти все хромосомы влияют на изучаемый признак. В связи с этим
уместно напомнить высказывание одного из старейших советских гене-
тиков Т. К. Лепина, который многие годы посвятил изучению наследова-
ния количественных признаков у растений: «Каждый признак является
результатом действия многих генов и каждый ген, в свою очередь, дей-
ствует на многие признаки организма. Развитие частей организма
зависит не от отдельных генов, а от всего генотипа» (Лепин, 1934).

Результаты исследований, проведенных в последние десятилетия
с помощью анеуплоидии, позволили установить сложные взаимодействия
генов и хромосом и определить участие отдельных хромосом в реализа-
ции того или иного признака у пшеницы. Некоторые успехи достигнуты
и в изучении наследования количественных признаков пшеницы, контро-
лируемых большим числом генов и обусловленных взаимодействием
генов данного генотипа, влиянием внешней среды и другими факторами.
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PEHME NISU MÕNINGATE KVANTITATIIVSETE TUNNUSTE
MONOSOOMANALÜÜS

On esitatud suvinisusordi ’Norröna’ ja mutandi T-13 monosoomanalüüsi tulemused (on
kasutatud sordi ’Chinese Spring’ standardseid liine) ning identifitseeritud need kromo-
soomid, mis osalevad uuritud kvantitatiivsete tunnuste määramises.

MONOSOMIC ANALYSIS OF SOME QUANTITATIVE CHARACTERS
IN COMMON WHEAT

Genetic analysis (by means of aneuploid methods of the Fi and F2 monosomic gene-
ration) has permitted to locate the genes responsible for some character differences
between the spring wheat variety ’Norröna’ and the mutant T-13, on the one hand,
and the variety ’Chinese Spring’, on the other.

The genes influencing the length of the spike in ’Norröna’ were located on seven
chromosomes (ЗА, 3B, 4B, 6B, 3D, 4D, 6D), and in mutant T-13 on ten chromosomes
(1A, 4A, 6A, 3B, 4B, 6B, 7B, 3D, 4D, 5D). The length of the spike was reduced by all
these chromosomes. Spike density was influenced by genes located on eight chromo-
somes in ’Norröna’ (1A, 2A, IB, 5B, 6D reduced spike density, while 2D, 3D, 5D
increased it) and on seven chromosomes (4A, 5A, 7A, 4B, 7B, ID, 7D) in mutant T-13
(only chromosome 4B increased spike density). Chromosomes 1A, 2A, ЗА, 6A, 7A, IB,
2B, 3B, 6B, 2D, 3D, 6D in ’Norröna’ and 1A, ЗА, 4A, 5A, 6A, IB, 2B, ЗВ, 7B, ID, 3D
significantly reduced culm length.

The genes affecting the kernel weight per spike in the variety ’Norröna’ were
located on all chromosomes except 5B and 2D and in the mutant T-13 — on the
chromosomes 1A, 4A, 5A, 7A, 2B, 4B, 6B, 7B, 3D, 4D, 5D, 7D. Number of kernels per
spike was influenced by genes located on all chromosomes in the variety ’Norröna’,
and on chromosomes 1A, 4A, 6A, 2B, 3B, 4B, 6B, 7B, ID, 3D, 5D in the mutant T-13.
All these chromosomes significantly reduced kernel weight and number of kernels per
spike in the variety ’Norröna’ and mutant T-13.

Tamara SNAIDER, Tatjana DOROHHOVA

Tamara SHNAIDER, Tatyana DOROKHOVA
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