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Предисловие редакторов

Уважаемый читатель! Второй том коллективной монографии «Генетические 
основы селекции растений» посвящен проблемам частной генетики растений. 
При этом мы следовали логике издания классического трехтомника «Теоретиче-
ские основы селекции растений» (ред. Н. И. Вавилов), второй и третий тома ко-
торого освещают вопросы частной селекции растений.

Селекционный процесс в Беларуси выполняется по большому набору сель-
скохозяйственных, декоративных и лесных растений. В этом процессе активно 
участвуют сотрудники ряда институтов и вузов республики. Мы не ставили пе-
ред собой задачу дать полную сводку работ по селекции всех культур, посколь- 
ку разработка генетических основ селекционного процесса каждого из растений 
находится на разном уровне. В связи с этим в коллективную монографию вошли 
статьи сотрудников тех учреждений, где накоплен достаточный опыт разработки 
и применения генетических методов в селекционном процессе (Института гене-
тики и цитологии, НПЦ по земледелию, НПЦ по картофелеводству и плодоово-
щеводству, Института леса, Белорусской сельскохозяйственной академии). Этим 
и обусловлен выбор культур.

Нашей задачей было отразить состояние частной генетики наиболее изучен-
ных культур по таким вопросам, как наследование хозяйственно ценных при-
знаков; использование в селекции генетических методов (гетерозиса, мутагенеза, 
полиплоидии, отдаленной гибридизации и др.), биотехнологических методов 
(культур in vitro, гаплоидии, клеточной и гаметной селекции, молекулярных мар- 
керов, трансгеноза); совершенствование методов селекции на основе генетиче-
ских подходов; создание уникального исходного материала; реальные селекци-
онные достижения по сельскохозяйственным культурам в Беларуси.

Надеемся, что опыт применения генетических методов и подходов в селек-
ции растений будет полезен для селекционеров, работающих как с рассмотрен-
ными в данной монографии, так и с другими культурами, по которым ведется 
селекционный процесс в Беларуси и за ее пределами.

А. В. Кильчевский, 
Л. В. Хотылева
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Глава 1

Пшеница

Согласно археологическим данным, пшеница относится к одному из первых 
окультуренных растений. Более 8 тыс. лет назад пшеница и ячмень стали наи-
более важными культурами для питания людей. Пшеница являлась и продолжает 
оставаться по сей день главным хлебным злаком для человечества и широко воз-
делывается от северных полярных районов до южных пределов всех 5 континен-
тов [1]. В северном полушарии – это основная зерновая культура, особенно в степ-
ных и лесостепных районах с умеренным климатом. В России и большинстве 
стран СНГ пшеница занимает одно из первых мест в мире по размеру посевных 
площадей и производству зерна. В зарубежных странах наибольшие площади 
под пшеницей заняты в США, Индии, Канаде, Турции, Австралии, Аргентине, 
Франции, Италии.

Производство зерна пшеницы высокого качества для хлебопечения, макарон-
ных и кондитерских изделий – исключительно важная и актуальная задача для 
Беларуси. В последние годы площади этой культуры постоянно расширялись и в 
настоящее время достигли 0,5 млн га, что обеспечивает полную потребность на-
селения в продовольственном зерне собственного производства. Исключитель-
ная народнохозяйственная значимость этой культуры определила особый инте-
рес к ее изучению со стороны биологов, генетиков и селекционеров.

Селекционерами создано много выдающихся сортов яровой и озимой мягкой 
пшеницы (Triticum aestivum L., 2n = 42). В качестве примеров можно привести: 
Безостую 1 (П. П. Лукьяненко), Мироновскую 808 (В. Н. Ремесло), Саратовскую 29 
(А. П. Шехурдина) и др. Множество высокоценных сортов яровой и озимой мяг-
кой пшеницы создано в зарубежных странах [1]. С привлечением источников за-
падноевропейского экотипа методом гибридизации созданы и включены в Гос-
реестр сортов Республики Беларусь новые высокопродуктивные сорта озимой 
пшеницы: Былина, Завет, Саната, Щара, Узлёт, Спектр, Сюита, Уздым, Канвеер, 
а также яровой: Виза, Росстань, Дарья, Рассвет, Тома, Сабина.

В основе достижений селекционеров лежат, как правило, генетические ис-
следования. Теоретические обобщения и экспериментальные работы исследова-
телей во главе с Н. И. Вавиловым [2–8], наряду с исследованиями зарубежных 
ученых [9, 10], раскрыли многие закономерности возникновения рода пшеницы 
(Triticum L.), создания многообразия форм, биологии их развития, наследования 
признаков, полиплоидии, мутационной изменчивости и др. Генетиками разрабо-
таны пути разностороннего изучения исходного материала, предложены мето-
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ды, позволяющие привлекать новые виды и роды растений в селекцию с целью 
переноса генетического материала от одних видов к другим – замены или допол-
нения геномов, замены или удаления хромосом или отдельных генов.

Так, А. Р. Жебрак провел исследования по важному явлению в генетике – по-
липлоидии [3, 4]. Его работы по изучению и экспериментальному получению 
полиплоидных форм пшеницы стали важным этапом в развитии генетики, по-
зволили заложить генетические основы нового направления в цитогенетике и се-
лекции пшениц. За сравнительно короткий срок А. Р. Жебраку удалось не только 
ресинтезировать 42-хромосомный вид пшеницы, но и создать новые, не суще-
ствовавшие ранее в природе, 42-, 56- и даже 70-хромосомные типы пшениц. Им 
были проведены оригинальные на то время работы по созданию пшенично-ржа- 
ных гибридов, которые совмещали два гаплоидных набора двух видов пшениц 
(T. turgidum и T. timopheevii, 2n  =  56) и один гаплоидный набор ржи (Secale 
cereale, 2n = 14). В последующие годы были разработаны новые методы созда-
ния пшенично-ржаных (тритикале) и ржано-пшеничных (секалотритикум) ги-
бридов. В настоящее время уже создано много высокоурожайных сортов тритика-
ле, в том числе и в ГНУ «Институт генетики и цитологии НАН Беларуси» [11].

Современные генетические исследования направлены на обеспечение селек-
ции более эффективной научной основой для ускоренного создания новых высо-
коурожайных, ценных по качеству и устойчивых к болезням сортов и гибридов. 
Активно развиваются такие направления исследований по пшенице как генети-
ка онтогенеза, цитогенетика, биохимическая и молекулярная генетика. Все шире 
в исследование пшениц внедряется методология хромосомной и генетической 
инженерии.

В исследованиях белорусских ученых также большое внимание уделяется 
пшенице: изучаются проблемы мутагенеза, полиплоидии, качества зерна, устой-
чивости к фитопатогенам и др. Используются такие современные методы, как 
моносомный анализ, ДНК маркерный анализ, дигаплоидия и др. Ведется актив-
ная селекционная работа как с яровой, так и с озимой мягкой пшеницей.

1.1. Экспериментальный мутагенез

Экспериментальный мутагенез как метод получения новых форм организ-
мов известен довольно давно. Впервые возможность искусственного получения 
наследственных изменений у живых организмов под действием ионизирующего 
излучения была открыта на дрожжах в 1928 г. учеными Г. А. Надсоном и Г. С. Фи-
липповым. К началу 1980-х годов в мире были получены уже сотни мутантных 
сортов растений [12]. Пшеница как основная продовольственная культура оказа-
лась одним из первых объектов для экспериментального получения мутаций.

Приоритет в использовании ионизирующих излучений для получения новых 
ценных форм у пшеницы принадлежит советским ученым генетикам Л. Н. Дело-
не (1928) и А. А. Сапегину (1934). Они выделили ряд мутантов пшеницы, кото-
рые по жизнеспособности и плодовитости превосходили исходные сорта.
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1.1.1. Получение и характеристика мутантных форм

Специфичность реакции сортов сельскохозяйственных растений на мутаген-
ные воздействия установлена многими авторами [13, 14]. Показано, что разные 
сорта одной и той же культуры обладают неодинаковой радиочувствительно-
стью и мутабильностью, характеризуются разными спектрами возникающих 
мутаций. В ГНУ «Институт генетики и цитологии НАН Беларуси» в 1970-х годах 
проводилось сравнительное изучение мутационной изменчивости 81 образца яро-
вой пшеницы из коллекции ВИР после облучения γ-лучами Со60 [15]. Учитывали 
во втором поколении 14 признаков, в том числе форму и окраску колоса, ости-
стость, прочность и длину соломины, кустистость и др. Вся коллекция состояла 
из 35 видов и 10 разновидностей пшениц. Были получены данные о мутабиль-
ности сортов, входящих в состав 9 разновидностей. Спонтанное мутирование 
наблюдали у сортов и разновидностей erythrospermum (2,2%), milturum (0,65%), 
lutescens (0,25%) и ferrugineum (0,17%). 

После облучения сорта из разновидностей со спонтанной изменчивостью по-
казали значительное увеличение числа особей с измененным фенотипом. Так,  
у сортов разновидности erythrospermum изменчивость возросла более чем в 2 раза, 
а у milturum – более чем в 4 раза. В то же время у сортов из разновидностей 
albidum, velutinum, rufinflatum мутантных изменений по изученным признакам 
не выявлено [15].

Как известно, классические методы учета частоты мутаций у растений осно-
ваны на отборе в М2 особей, измененных по фенотипу. Однако их фенотипиче-
ское проявление происходит не только в М2, но и в последующих поколениях.  
К тому же не все выделенные измененные формы являются результатом наслед-
ственных изменений генетического материала, а могут возникать в результате 
модификационных перестроек, которые сохраняются при пересеве на следу- 
ющий год.

В связи с этим представляло интерес изучить выщепление мутантных форм 
пшеницы в ряду поколений после их отбора в М2. С этой целью в М2-поколении 
были отобраны особи с морфологическими изменениями формы колоса (спель-
тоиды, скверхеды, веретенообразный, булавовидный и др.), формы куста, разме-
ра колоса и соломины, кустистости, остистости, а также с изменением окраски 
колоса и соломины – всего 176 форм, различающихся по 15 признакам. Изменен-
ные формы получены на сорте Тулун 70 после облучения сухих семян γ-лучами, 
доза 10 кр, мощность источника 1932 р/мин [16].

В результате многолетнего эксперимента был исследован процесс стабилиза-
ции мутационных изменений. Детально рассмотрен характер наследования му-
тантных признаков до десятого поколения после отбора мутантных форм в М2. 
Показано, что в первых четырех-пяти генерациях мутантные формы являются 
нестабильными. В этот период наблюдается сложный характер расщепления.  
В то же время количество константных мутантных семей ежегодно увеличивается 
и достигает максимума к восьмому поколению. Сравнительное изучение частот 
образования константных мутантных линий в потомствах от свободного пере- 
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опыления и принудительного самоопыления выявило преимущество изолиро-
ванного размножения мутантов в течение всего периода их стабилизации. Срок 
стабилизации сокращается на 2–3 года.

Среди большого разнообразия мутантов, прошедших длительную стабили-
зацию, были выделены и детально изучены перспективные для селекции мутан-
ты. Из яровой пшеницы сорта Тулун 70 было выделено и детально охарактери-
зовано 6 мутантов (МТ-1, МТ-2, МТ-3, МТ-4, МТ-5, МТ-6), и 3 мутанта (МЛ-1, 
МЛ-4, МЛ-11) – из сорта Лютесценс 62. На рис. 1.1 показан спектр типов колоса 
у мутантов яровых пшениц Тулун 70 и Лютесценс 62. Как видно, мутанты разли-
чаются по окраске, форме и строению колоса, остистости, форме цветочных  
и колосковых чешуй и др. 

Наряду с изучением морфологических особенностей, проводились исследо-
вания продуктивности и биохимических качеств зерна. Оказалось, что мутанты 
по многим показателям превосходили стандартный сорт Минская. Так, по про-
дуктивной кустистости имели преимущество МТ-6, МТ-1, МТ-4, МТ-8, МЛ-11, 
по числу колосков в колосе – МЛ-11, МТ-6, по числу зерен в колосе – МТ-6, МТ-4, 
МЛ-4. По основному показателю – весу зерна со всего растения – почти все му-
танты (кроме МЛ-1 и МТ-1) имели явное преимущество перед стандартом.

Известно, что пищевая ценность зерна пшеницы определяется количеством 
и качеством белка. Обычно содержание общего белка в пшенице колеблется от 

Рис. 1.1. Спектр мутантных колосьев, полученных на сорте: а – Тулун 7; б – Лютесценс 62
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11,2 до 24,4% и зависит от ряда факторов: генотипа, места произрастания, при-
меняемых удобрений, урожая, метеорологических условий. В результате много-
летних исследований 10 лучших мутантов яровой пшеницы получена обширная 
информация о зависимости биосинтеза белка от генотипа мутанта, а также от 
специфичности их реакции на меняющиеся условия среды. Так, наилучшими по 
накоплению белка были МТ-12, МТ-3, МЛ-11, МТ-2, поскольку в среднем за 5–6 
лет в зерне этих форм накапливалось 19,13, 19,25, 19,72, 19,98% белка соответ-
ственно.

Пищевая ценность зерна злаковых культур определяется не только количе-
ством суммарного белка, но и содержанием аминокислот, в особенности таких 
незаменимых, как лизин и триптофан. По данным литературы [17], содержание 
лизина в суммарных белках пшеницы колеблется от 2,5 до 3,4%. Изучение ами-
нокислотного состава белков мутантных линий выявило некоторые, иногда су-
щественные различия по содержанию отдельных аминокислот. Так, в зерне му-
танта МТ-4 лизина накапливалось на 10%, фенилаланина – на 13,4, метионина – на 
16,3, лейцина – на 10,9% больше, чем у стандарта. Содержание лизина у мутан-
тов колебалось от 2,01 до 3,29%. Самый высокий уровень накопления данной 
аминокислоты наблюдался у МТ-2 (3,29%). Некоторые из мутантов яровой пше-
ницы отличались высоким урожаем белка с 1 га, высоким содержанием и каче-
ством клейковины. Мутанты МЛ-11 и МЛ-19 были переданы в государственное 
сортоиспытание. К сожалению, из-за недостаточной селекционной проработки 
они не были районированы.

1.1.2. Синтетические популяции мутантов

Исследования ГНУ «Институт генетики и цитологии НАН Беларуси» были 
направлены также на использование создаваемых мутантных форм пшеницы 
для формирования синтетических популяций мутантных линий с целью повы-
шения урожайности этой культуры [18]. Перспективными приемами увеличения 
гетерозисности пшеницы могут быть методы, опирающиеся на естественный 
процесс перекрестноопыляемости. Один из путей оптимального сочетания само- 
и перекрестного опыления пшеницы и достижения максимального проявления 
эффекта гетерозиса – создание синтетических популяций, состоящих из линий  
с хорошей общей комбинационной способностью. 

Необходимость предварительной оценки комбинационной способности всех 
компонентов, входящих в состав будущей популяции, хорошо обосновали Н. В. Тур-
бин и О. О. Кедров-Зихман [19]. Ими показано, что компонентами синтетического 
сорта могут быть только линии, которые хорошо объединяются друг с другом во 
всех комбинациях скрещивания. 

Одним из наиболее надежных способов оценки комбинационной способно-
сти пшеницы является метод диаллельных скрещиваний с последующим испы-
танием гибридного потомства. Система диаллельных скрещиваний широко при-
меняется для изучения общей (ОКС) и специфической (СКС) комбинационной 
способности у сортов пшеницы по основным элементам продуктивности, высоте 
растений, срокам созревания и т. п. [20].
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Для изучения комбинационной способности у мутантов пшеницы был ис-
пользован также метод диаллельных скрещиваний. Было сформировано четыре 
группы аллельных мутантов яровой пшеницы: белые безостые, белые остистые, 
красные остистые и красные безостые, в которых было получено 15, 28, 15 и 10 
гибридных комбинаций соответственно. Данные, полученные для гибридов, были 
включены в дисперсионный комплекс с целью проверки нулевой гипотезы об 
отсутствии генотипических различий между ними. Анализ показал, что по изу-
ченным признакам (число зерен колоса и масса зерна с растения) во всех четы-
рех группах имелись достоверные различия между гибридами, полученными  
с участием мутантов (при Р < 0,01), а также между мутантными линиями по об-
щей и специфической комбинационной способности. 

Результаты анализа эффектов общей комбинационной способности легли  
в основу формирования синтетических популяций. Кроме того, положительные 
свойства ряда мутантов (высокая комбинационная способность, высокая про-
дуктивность, неполегаемость, раннеспелость и др.) позволили передать пять по-
лученных новых форм яровой пшеницы в коллекцию Всероссийского научно-
исследовательского института растениеводства им. Н. И. Вавилова (ВИР). Два 
радиационных мутанта пшеницы были включены в основной каталог К-56423 
(МЛР-3) и К-56424 (МЛР-4).

Следующий этап работы состоял в изучении продуктивности созданных че-
тырех синтетических популяций мутантов (СПМ). Популяции включали следу-
ющие компоненты (мутанты): 

СПМ1 – МЛН-10, ММ-6, МЛ-11, МТ-14, МЛР-3;
СПМ2 – МЛН-13, ММ-1, МЛР-6, МЦ-6, МА-1;
СПМ3 – МЛН-9, МЛР-4, МЦ-4;
СПМ4 – МЛР-9, МЦ-1, МА-6.
Оценку продуктивности проводили со следующего года после первичного 

посева механической смеси. Урожайность популяции сравнивали с продуктив-
ностью стандарта сорта Ленинградка, продуктивностью первоначальной меха-
нической смеси мутантов, входящих в состав популяции и исходных сортов, на 
которых были получены мутанты. Наряду с урожайностью проводилась оценка 
устойчивости к полеганию.

Наиболее интересные результаты получены по СПМ2. Было показано, что 
все мутантные линии по продуктивности существенно уступают стандарту, так-
же как и исходные сорта, на которых мутанты были получены. Однако урожай-
ность СПМ2 оказалась более высокой, чем стандарта и составила 127,5%. Почти 
в 1,5 раза ее средняя урожайность была выше мутантных линий. В целом синте-
тическая популяция мутантных линий СПМ2 оказалась более урожайной по 
сравнению со всеми компонентами и формами, проанализированными в опыте. 
В популяции СПМ3 также получены, хотя и менее значимые, но положительные 
результаты. Что касается СПМ1 и СПМ4, то мутанты сами по себе имели до-
вольно высокую продуктивность, как правило, превышающую продуктивность 
исходных сортов. Вероятно, это обстоятельство явилось основной причиной того, 
что урожайность данных популяций была на уровне стандарта.
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Таким образом, проведенные исследования убедительно подтвердили пер-
спективность метода создания синтетических популяций на основе аллельных 
мутантов с хорошей комбинационной способностью.

Синтетическая популяция СПМ2 испытывалась в конкурентном сортоиспы-
тании в течение двух лет. За это время СПМ2 превзошла по урожайности стан-
дартный сорт Ленинградка в среднем на 20,7%. С помощью разработанного ме-
тода были созданы еще две высокопродуктивные популяции из лазерных му-
тантов яровой пшеницы [18].

1.1.3. Индуцированная генетическая  
нестабильность

Многолетние исследования мутационной изменчивости зерновых  культур – 
яровой и озимой пшеницы и ячменя позволили выявить явление генетической 
нестабильности и достаточно убедительно показать, что этот тип наследствен-
ной изменчивости носит индуцированный характер [21]. Под влиянием высоких 
доз ионизирующей радиации возникают не только мутационные изменения, свя-
занные с разными типами хромосомных перестроек, но и изменения, касающие-
ся нарушений процессов митотического и мейотического деления клеток.

Отличие мутационной изменчивости от изменчивости, связанной с индук-
цией генетической нестабильности, состоит в характере наследования изменен-
ных признаков. При индукции мутаций последние устойчиво передаются по-
томкам, а у генотипов, обладающих генетической нестабильностью, в течение 
длительного срока параллельно происходят два процесса. С одной стороны, на-
блюдается расщепление в пределах одной семьи, а с другой – в каждом очеред-
ном поколении постепенно увеличивается число особей, наследующих изменен-
ный признак, отобранный в предыдущих поколениях. Иными словами, у потомков 
от нестабильных генотипов идет формирование стабилизированных по опреде-
ленному признаку линий, выщепившихся в предыдущих поколениях. Отмечен-
ные свойства нестабильных генотипов представляют определенную ценность 
для селекции, так как от одного исходного сорта в период стабилизации можно 
получить более широкий спектр измененных сублиний.

В связи с обнаружением явления индукции генетической нестабильности была 
поставлена задача доказать всеобщность этого явления, а также определить специ-
фические особенности проявления нестабильности в период всего срока стаби-
лизации выщепившихся линий и сублиний. Необходимо было понять природу 
этого явления и выяснить возможные механизмы его индукции и проявления, 
установить принципиальные отличия изменчивости растений, связанные с му-
тагенезом и генетической нестабильностью.

При формировании теоретической модели индукции нестабильности исхо-
дили из предположения, что под действием радиации происходит изменение 
функций регуляторных систем, обеспечивающих нормальное деление как поло-
вых, так и соматических клеток [21, 22]. Лабильное состояние этих систем, по-
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видимому, приводит к искажению информации, направленной на типизацию 
межхроматидных кроссоверных хромосом, т. е. на тот механизм, который обеспе-
чивает сохранность у растений фенотипической и генетической однородности 
потомства. У генотипов с лабильным состоянием регуляторных систем межхро-
матидные обмены могут происходить не только в эволюционно закрепленных, 
но и в любых других точках, в которых такой обмен ранее не происходил. В точке 
можно ожидать изменения информации на соответствующий признак, что и на-
блюдается при выращивании потомств от нестабильных генотипов. Реальность 
такой модели четко проявляется при посемейственном анализе потомств от ге-
нотипов, обладающих свойством генетической нестабильности.

При построении теоретической модели индукции и проявления нестабиль-
ности принимали во внимание следующие моменты: во-первых, нестабильность 
не является следствием переопыления, так как в сестринских самоопыленных 
линиях она проявлялась с равной частотой; во-вторых, нестабильность обнару-
живается в пределах одной семьи, которая должна обладать консерватизмом на-
следственности; в-третьих, механизм деления соматических и половых клеток 
эволюционно закреплен, находится под контролем генома и обеспечивает фено-
типическую однородность потомства; в-четвертых, нестабильность связана с нару-
шением систем, обеспечивающих указанную типичность, а стабилизация – с по-
степенным восстановлением нормальных функций этих систем.

На основании перечисленных положений сделан вывод, что мутагенный фак-
тор действует не только на хромосомный аппарат, вызывая обычные мутации, 
но и на регуляторные системы. Следствием этого может быть неконтролируемое 
перемещение точек межхроматидных обменов с традиционных мест в иные части 
конъюгирущих хромосом.

С помощью этой модели можно удовлетворительно объяснить многообразие 
процессов, сопровождающих проявление нестабильности от момента индукции 
до завершения стабилизации и в более поздний период.

Экспериментальное подтверждение данной модели было получено с помощью 
метода дифференциальной окраски хромосом и анализа сестринских хроматид-
ных обменов (СХО) [22]. Было проведено сравнительное изучение константных 
(МЛР-2 и МС63-8а) и нестабильных (МЛР-11 и МС63-8б) мутантов, полученных 
на сортах Lerma Rojo (МЛР) и Sonora 63 (МС). При анализе дифференциально 
окрашенных хромосом исходных сортов установлено, что они имеют характер-
ный для гексаплоидных пшениц кариотип с небольшими особенностями у не-
которых хромосом. Полиморфизм гетерохроматиновой структуры у исходных 
сортов меньше, чем у мутантов, и в основном заключается в изменении числа, 
локализации гетерохроматиновых сегментов (ГХ) и их размеров. Методом анализа 
СХО было установлено, что нестабильные генотипы имеют примерно в 2–2,5 
раза больше СХО на одну условную хромосому по сравнению с исходным со-
ртом. Новые точки СХО у нестабильных мутантов, по-видимому, могут также 
индуцировать нетипичные точки кроссинговера у этих мутантов в мейозе.
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Таким образом, предложенная модель достаточно хорошо отражает те про-
цессы, которые сопровождают индукцию и проявление генетической нестабиль-
ности, в основе которой лежит механизм рекомбинаций.

Следующий этап исследований был направлен на разработку методов селек-
ции с привлечением нестабильных генотипов.

На основании анализа характера наследования качественных признаков у му- 
тантно-сортовых гибридов с F1 по F4 удалось показать изменчивость таких ги-
бридов не только в первых двух, но и в третьем–четвертом поколениях [23]. 
Установлено, что спектр изменчивости, особенно в F3, зависит от мутантного 
фенотипа, вовлекаемого в скрещивание. Эта зависимость очень четко видна на 
примере гибридов от двух комбинаций скрещивания нестабильных мутантов 
МЛ-4 (красный остистый компактоид) и МТ-10 (черный остистый спельтоид)  
с сортом Ленинградка. Эти комбинации взяты в связи с тем, что каждый из ги-
бридов в F2 расщепляется на 12 фенотипических классов. Анализ потомства 
каждого из этих классов в F3 показал, что большинство из них продолжает рас-
щепляться, причем размах изменчивости в потомстве разных генотипов укла-
дывается в 2–8 фенотипических класса в комбинации МЛ-4 × Ленинградка и в 
2–7 фенотипических класса в комбинации МТ-10 × Ленинградка. В результате 
такого расщепления в обеих комбинациях в F3 образовалось 37 фенотипических 
классов, из которых 15 и 19 не повторяют друг друга.

Эти данные убедительно свидетельствуют о преимуществах мутантно-сортовой 
гибридизации для расширения спектра исходного селекционного материала при 
использовании мутантов, обладающих ярко выраженной индуцированной гене-
тической нестабильностью.

1.2. Генетический анализ пшеницы с использованием анеуплоидов

1.2.1. Создание серии моносомных линий у мягкой пшеницы  
сорта Опал и ее генетический анализ

В селекционно-генетических исследованиях пшеницы большое внимание уде-
ляется использованию анеуплоидных форм. По ряду причин полиплоидные куль-
туры являются трудными объектами для детальных генетических анализов. 
Большое число хромосом и наличие многочисленных групп сцепления затруд-
няют локализацию генов и установление генетической функции отдельных хро-
мосом. Вместе с тем высокий уровень плоидности позволяет использовать меха-
низмы взаимной компенсации для сложных цитогенетических манипуляций  
и получения жизнеспособных анеуплоидных форм. Хотя сами по себе анеуплоиды, 
как правило, не отличаются селекционно значимыми достоинствами, их исполь-
зование сделало мягкую пшеницу одним из наиболее исследованных растений  
с генетической точки зрения. На основе стандартных серий анеуплоидных ли-
ний сóрта Chinese Spring, созданных Е. Сирсом [24, 25], получены аналогичные 
серии на других сортах мягкой пшеницы. Практически они могут быть созданы 
для любого сорта, представляющего интерес для генетиков и селекционеров. Ис-
пользование анеуплоидных серий дало возможность осуществлять замещение 
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или добавление отдельных хромосом и даже целых геномов, способствуя повы-
шению эффективности селекционной работы. К настоящему времени с их помо-
щью изучены и установлены функции отдельных хромосом, локализованы гены, 
отвечающие за хозяйственно ценные признаки, изучены эффекты дозы гена на 
развитие определенных признаков, проводятся межсортовые и чужеродные за-
мещения путем введения хромосом, несущих желаемые признаки [26–30]. 

В процессе работы по изучению генетики пшеницы в ГНУ «Институт гене-
тики и цитологии НАН Беларуси» создана оригинальная серия моносомных ли-
ний у сорта Опал, выделившегося при испытании коллекции отечественного  
и зарубежного селекционного материала по ряду хозяйственно ценных призна-
ков [31]. Создание серии сопровождалось постоянным цитологическим контро-
лем числа хромосом каждого растения (всего проанализировано более 10 тыс. 
растений). Кроме того, проводился цитологический анализ мейоза у растений F1 
и беккроссов для исключения возможной смены унивалента, а также было ис-
следовано влияние генотипа на частоту функционируюших 20- и 21-хромосомных 
гамет [32]. 

Генетическое и цитологическое изучение серии моносомных линий у сорта 
Опал способствовало получению данных о генетической нагрузке его хромосом, 
что позволило выделить линии, которые рекомендованы для использования в рабо-
те по замещению критических хромосом. Серия зарегистрирована в Европейском 
объединении по анеуплоидии пшеницы (EWAC) и передана в научные учрежде-
ния и селекционные центры стран СНГ для использования в селекционно-гене- 
тических исследованиях.

Изучению подвергались признаки, связанные непосредственно с продуктив-
ностью растений: высота растения, число и длина междоузлий, продуктивная 
кустистость, длина и ширина флагового листа, частота и размеры устьичного 
аппарата, длина колоса, число колосков в колосе, плотность колоса, число и масса 
зерен колоса, масса 1000 зерен; а также время колошения, выполненность соло-
мины, устойчивость к полеганию, опушение, окраска и длина влагалища флаг-листа, 
наличие и степень выраженности лигулы и ушек, частота и размеры устьиц [33, 34]. 
Кроме того, исследована роль ядра и цитоплазмы в генетическом контроле коли-
чественных признаков пшеницы.

Для установления генетической функции отдельных хромосом анализирова-
ли моносомные линии Опал в сравнении с дисомными (эуплоидными) растения-
ми. В результате оценено влияние гемизиготного состояния каждой хромосомы 
на выраженность ряда признаков (табл. 1.1). 

Нехватка одной хромосомы в большинстве случаев оказывает негативное 
влияние на фенотипическое проявление признака, в большей степени минус-
эффект выражен у признаков продуктивности колоса. Установлено, что наиболее 
сильное влияние на исследуемые признаки оказывают хромосомы D-генома. На-
пример, моносомия по 2D хромосоме сказывается на развитии 12 из 20 изучен-
ных признаков и только в двух случаях вызывает плюс-эффект. Наименьшее ко-
личество признаков находится под контролем хромосом 1А и 3В. 
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Таблица 1.1. Эффект моносомии на проявление некоторых признаков  
у моносомных линий Опал*

Признак Достоверный плюс-эффект Достоверный минус-эффект

Высота растения 6D 2A, 6A, 4B, 7B, 1D, 2D, 3D, 4D, 7D
Продуктивная кустистость – 5A, 1B, 7B, 1D
Число междоузлий – 3D
Длина верхнего (1-го) 
междоузлия – 2A, 3A, 6A, 2D, 3D, 4D
Флаг-лист:
   длина 1A, 5A, 2B, 5B, 6B, 5D –
   ширина 1A, 3B, 5B 6A, 2B, 6D
Устьице:
   частота 7A, 4D 6B
   длина – 1A, 3A, 4A, 5A, 1B, 5B, 6D, 7D
   ширина – 4A, 7A, 4D, 6D
Главный колос:
   длина – 7A, 1B, 4B, 6B, 1D, 2D,4D
   число колосков – 4B, 6D
   плотность 2D –
   число зерен – 2A, 4A, 5A, 6A, 7A, 1B, 2B, 4B, 5B, 7B, 1D, 

2D, 3D, 4D, 5D, 6D, 7D
   число зерен на колосок – 2A, 4A, 5A, 6A, 7A, 1B, 4B, 7B, 1D, 2D, 3D, 

4D, 5D, 6D
   масса зерна – 2A, 3A, 4A, 5A, 6A, 7A, 1B, 2B, 4B, 5B, 7B, 

1D, 2D, 3D, 4D, 5D, 6D, 7D
Масса 1000 зерен 4A 2D
Время колошения 2A, 3A, 6A, 2B, 5B, 6B, 

1D, 2D, 3D, 4D, 5D, 7D
–

* Р < 0,05–0,001.

Моносомия по хромосомам 2А, 6А, 4В, 7В, 1D, 2D, 7D приводит к достовер-
ному уменьшению высоты растения. Генетический материал двенадцати хромо-
сом (2А, 3А, 6А, 2В, 5В, 6В и все хромосомы генома D, кроме 6D) оказывает 
сильное влияние на сроки выколашивания. Линии 5В, 6D, 7D можно рекомендо-
вать в качестве доноров короткого вегетационного периода. Выявлен сильный 
эффект моносомии по хромосоме 3D на число междоузлий и хромосом 1А, 5А, 2В, 
5В, 6В, 5D на длину флагового листа. Определено сильное влияние моносомии по 
хромосомам 4В, 6D на число колосков в колосе. Линию 4В рекомендуется исполь-
зовать в качестве донора для увеличения длины колоса и числа колосков в нем.

Изучение влияния цитоплазмы на формирование количественных признаков 
у линий моносомной серии позволило установить наличие и направленность ци-
топлазматического эффекта, а также показало, что цитоплазма клетки оказывает 
модифицирующее влияние на экспрессию генов ядра, которым принадлежит основ-
ная роль в контроле изучаемых признаков. Внутривидовое замещение цитоплаз-
мы может изменить направление влияния моносомии, однако эффект хромосом 
ядра и цитоплазматического фона клетки нестабилен в онтогенезе [35, 36]. В одних 
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случаях их влияние на конкретный признак проявляется на протяжении всего ве-
гетационного периода, в других – ограничивается определенными фазами развития.

В процессе создания серии моносомных линий у сорта Опал с использовани-
ем анеуплоидов  Chinese Spring были выявлены различия между дисомиками 
разных линий по многим количественным признакам [33]. Некоторые 42-хро- 
мосомные растения в потомстве моносомиков 6–7 беккроссов выделялись по 
ряду хозяйственно ценных признаков. После отбора и размножения этих расте-
ний были получены две формы яровой пшеницы – безостая и остистая. Изучение 
выделенных форм в сравнении с исходным сортом показало, что выколашива-
ние у них наступает на 5–7 дней раньше. Обе формы характеризуются почти вы-
полненной соломиной, что обеспечивает устойчивость к полеганию, а также 
превосходят исходный сорт по ряду признаков продуктивности. Полагая, что та-
кая изменчивость линий может быть вызвана влиянием цитоплазмы Chinese 
Spring, нами были получены дисомики на цитоплазме Опал [37, 38]. Однако раз-
личия между 42-хромосомными растениями сохранились, несмотря на смену 
цитоплазмы. Данный факт позволил предположить, что выявленная гетероген-
ность дисомных растений обусловлена прохождением растений через анеупло-
идное состояние. Вероятно, несбалансированность генетического аппарата мо-
носомиков в мейозе стимулирует рекомбиногенез. При этом эуплоидное потом-
ство от самоопыления моносомиков наследует рекомбинантный генетический 
материал, что обеспечивает его повышенную изменчивость по сравнению с ис-
ходным сортом. Создание полной серии дисомных линий в ГНУ «Институт ге-
нетики и цитологии НАН Беларуси» позволило детально изучить характер вы-
являемой изменчивости [33].

Для проверки выдвинутого предположения выполнено исследование гетеро-
генности дисомных линий Опал на цитоплазме Опал на основе биохимического, 
молекулярно-генетического и биометрического анализов, а также проведено ис-
пытание экспериментального материала в системе топкросса, с последующей 
оценкой комбинационной способности дисомных линий и эффекта гетерозиса 
их гибридов F1. 

При проведении RAPD PCR с ДНК дисомных линий Опал, полиморфные ло-
кусы обнаружены у линий 1А (OPW01), 4A, 6А (p46), 7А (OPW02), 1В (OPW02), 
2В (OPX01, OPW01), 3В (OPW01, OPW02), 6В (OPT08, P36), 1D (P36), 3D (P46). 
Причем два дисомика – 1А (OPW-01) и 2B (OPX-01) – обладали уникальными фраг-
ментами. Полиморфный локус линии 2B (OPX-01) также присутствовал у сорта 
Chinese Spring. Дисомики 6B, 1D и сорт Chinese Spring при амплификации с прай-
мером Р-36 в отличие от остальных линий и сорта Опал характеризовались на-
личием ноль-фрагмента (830 пн) [34]. 

В результате сравнительного изучения изоформ 12 ферментных систем и ком-
понентного состава основных белков (экстрагированных из листьев 10-дневных 
проростков) полной серии дисомных линий полиморфные локусы обнаружены: 
у пяти линий А-генома (1A, 2A, 3A, 5A, 7A), в том числе уникальные (3А-GDH, 
2A-пероксидазы), четырех линий В-генома (3В, 4В, 5В, 7В) и двух D-линий (3D, 
7D) [35, 36]. Причем все дисомики 3-й и 7-й гомеологичных групп оказались по-
лиморфными. Наибольшее число полиморфных локусов определено для линии 3А.
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В ходе дисперсионного анализа количественных признаков с помощью F-теста 
установлены существенные различия между дисомными линиями по группам 
гомеологии и геномам (табл. 1.2). Обнаружены также общие тенденции в харак-
тере варьирования ряда признаков для дисомиков в пределах А-, В- и D-групп.  
У D-линий границы вариационного ряда значительно шире, чем у А- и В-дисо- 
миков. В зависимости от анализируемого признака диапазон изменчивости D-линий 
превосходит А-линии на 2,7–9,5%, В-линии – на 1,3–9,6%. В большинстве случаев 
А-дисомики характеризуются наименьшей изменчивостью, тогда как B-дисомики 
имеют средние показатели коэффициента варьирования и, как правило, не пре-
восходят D-линии. 

Таблица 1.2. Дисперсионный анализ изменчивости количественных признаков у дисомных 
линий мягкой яровой пшеницы Опал по гомеологичным группам и геномам

Источник  
варьирования

Степень 
сво- 
боды

Средние квадраты

Масса 
зерна 

растения

Число 
зерен 

растения

Масса 
1000 зерен 
растения

Масса 
зерна 

колоса

Число 
зерен 

колоса

Масса  
1000  
зерен 

колоса

Плот- 
ность 
колоса

Продук- 
тивная  
кусти- 
стость

Высота 
расте- 

ния

Гомеологичные 
группы 6 0,40 1057,6** 27,09** 0,24** 132,2** 25,66* 8,38** 1,62** 84,1**

Геномы 2 0,18 172,2 66,07** 0,04 6,18 18,32 10,85** 2,64** 169,4**

Взаимодействие 12 0,86* 1353,7** 45,36** 0,19** 75,6** 50,08** 6,72** 1,19** 94,4**

  * Р < 0,05.
** Р < 0,01.

Испытание серии дисомных линий Опал на комбинационную способность 
показало, что линии существенно отличаются между собой по общей и специ-
фической комбинационной способности [37]. Значительные различия по эффек-
там ОКС проявляются не только между отдельными линиями, но и в зависимо-
сти от их принадлежности к тому или иному геному. D-линии характеризуются 
наиболее высокими эффектами ОКС по признакам продуктивности колоса и рас-
тения по сравнению с исходным сортом Опал и линиями геномов A и B. В-линии 
по показателям продуктивности в большинстве случаев имеют ОКС среднего 
уровня. Эффекты ОКС А-линий по исследуемым признакам в основном досто-
верно отрицательные. 

Оценка гибридного потомства позволила выявить комбинации с высокой сте-
пенью гетерозиса по элементам продуктивности. В шести комбинациях скрещива-
ния с участием D- и В-линий (1D, 3D, 4D, 6D, 4B, 7B) гибриды превосходили 
лучшего родителя по массе зерна с растения (МЗР) более чем на 30%. В трех ги-
бридных комбинациях, с участием D- и В-линий (2D, 3D, 5В) величина гетерозиса 
по МЗР превышала 20%. В четырех комбинациях скрещивания с участием D-, B-  
и А-линий (2D, 7D, 6B, 5A) гибриды превосходили лучшего родителя по этому 
же признаку (МЗР) более чем на 10%. Таким образом, гетерозисное потомство 
было получено в топкроссе с участием шести D-линий, четырех B-линий и одной 
А-линии. Превосходный результат во всех комбинациях скрещивания давали 
линии 2D и 3D. 
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Полученные на основе проведенных анализов данные показали, что наиболь-
шей изменчивостью обладают дисомные линии А-генома: у всех А-линий выяв-
лены полиморфные локусы. Наименьший уровень полиморфизма наблюдался  
у линий D-генома (за исключением линии 3D), где полиморфные локусы обнару-
жены у дисомиков 3D и 7D. Полиморфизм также обнаруживали линии B-генома. 
При этом высокие гетерозисные эффекты отмечены в гибридных комбинациях  
с участием линий В- и D-геномов, для которых характерны средний и низкий 
уровни молекулярно-генетического полиморфизма; А-линии, как наиболее по-
лиморфные не показали высоких гетерозисных эффектов, а в большинстве ком-
бинаций оказались худшими. Следует отметить дисомики 3А и 3D, которые об-
ладали наибольшим числом выявленных полиморфных локусов. Интересен тот 
факт, что именно на хромосомах 3А и 3D локализованы второстепенные супрес-
соры гомеологичной конъюгации. Линии 4В, 7В, 2D, 3D, 6D, обладающие высо-
ким генетическим потенциалом и позволяющие получать высокогетерозисное 
потомство, переданы для использования в селекционном процессе.

Результаты исследований свидетельствуют о том, что в генетическом аппа-
рате дисомиков произошли изменения, которые, по нашему мнению, обусловле-
ны прохождением растений через анеуплоидное состояние. Часть изменений 
может быть обеспечена гомеологичной конъюгацией в мейозе, вероятность ко-
торой в норме невелика. Возможно, анеуплоидный фактор влияет на силу су-
прессорного эффекта хромосомы 5В, на коротком плече которой располагается 
ген Ph и силу вспомогательных супрессоров (хромосом 3А, 3D), оказывающих 
подавляющее действие на гомеологичную конъюгацию.

Вероятно, большинство рекомбинаций возникли на самых ранних этапах 
создания серии, что позволило им закрепиться в процессе размножения линий. 
Анеуплоидный фактор, дестабилизируя геном, способствовал перекомбинации 
генетического материала, сыгравшей решающую роль в формировании измен-
чивости дисомных растений.

1.2.2. Генетический контроль морфофизиологических процессов

В настоящее время селекционный материал при любой программе создания 
сортов с высоким биологическим потенциалом урожая оценивается лишь по ко-
нечному результату – величине сформированного урожая и анализу его струк-
турных компонентов. Динамика же сложных физиолого-биохимических и мор-
фогенетических процессов формирования урожая, особенности взаимосвязи 
этих процессов остаются недостаточно выясненными. Сейчас уже ни у кого не 
вызывает сомнения тот факт, что основные этапы индивидуального развития 
организма – общий ход онтогенеза, последовательность возрастных и морфофи-
зиологических этапов, характер приспособительных реакций развития – генети-
чески детерминированы.

Согласно общим представлениям, выдвинутым Д. Боннером еще в 1967 г. 
[39], генетический материал клетки организован в сложные, взаимодействую-
щие морфогенетические программы. Особенно интенсивно работы по морфофи-
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зиологии растений выполнялись в течение многих лет в лаборатории биологии 
развития растений МГУ [40, 41], в результате которых было установлено, что  
в процессе онтогенеза пшеница последовательно проходит 12 этапов органогене-
за, при этом каждый из них сопровождается изменениями морфологических 
структур и соответствующих количественных показателей.

Выбор направлений проведенных нами исследований был основан на необ-
ходимости получения информации о генетической детерминации хода морфо-
физиологических процессов у яровой пшеницы. В качестве объекта исследова-
ний использовали анеуплоидную серию дителоцентрических (ДТ) по стандарт-
ному плечу хромосомы линий яровой пшеницы сорта Chinese Spring, любезно 
предоставленную американским ученым Е. Сирсом. С целью выявления хромо-
сом, контролирующих эти процессы у мягкой пшеницы, сравнивали состояние 
конусов нарастания у эуплоидных растений и ДТ-линий, и выполняли морфоло-
гический анализ последних по мере наступления каждого этапа органогенеза  
с определением его продолжительности [42]. Трехлетние вегетационные опыты 
показали, что состояние конусов нарастания в одни и те же календарные даты  
у ДТ-линий из первой гомеологичной группы во всех опытах не имеет суще-
ственных различий в скорости развития растений по сравнению с контролем. 
Линии из третьей гомеологичной группы ведут себя иным образом. Так, ДТ 3ВL 
существенно не отличаются от эуплоидных растений, в то время как ДТ 3Аα  
и ДТ 3Dα по дифференциации и ростовым показателям конуса нарастания име-
ют значительные отклонения от контроля и остальных ДТ-линий. В условиях 
теплицы уже на первых этапах развития (через 25 сут. после появления всходов) 
ДТ 3Dα выделилась более быстрым формированием конуса нарастания и более 
интенсивным прохождением II этапа органогенеза, в результате чего сократился 
период закладки вегетативных органов растения. Разрыв во времени прохожде-
ния этапов органогенеза между ДТ 3Dα и другими линиями сохранился и в бо-
лее поздний период. 

Наблюдения за темпами развития ДТ-линий показали, что органогенез у сорта 
Chinese Spring контролируется многими хромосомами. В зависимости от усло-
вий выращивания растений изменяется не только число хромосом, участвующих 
в контроле органогенеза, но и направленность действия некоторых из них (уско-
рение или замедление темпа развития у линий по отношению к контролю). Так, 
отсутствие плеча в хромосоме 7А во всех опытах способствовало замедлению 
темпов развития растений. Были определены хромосомы, направленность влия-
ния которых проявляется независимо от условий выращивания растений. Может 
изменяться только степень проявления реакции растений на отсутствие плеча  
в этих хромосомах. К ним относятся 3А и 3D хромосомы, всегда ускоряющие 
темпы развития растений, и 5А, 5D, 6D хромосомы, замедляющие их.

Яровая пшеница по отношению к фотопериоду является типичным длинно- 
дневным растением. Вместе с тем имеются сведения о различной фотопериодиче-
ской чувствительности ее сортов [10]. На основе набора ДТ-линий сорта Chinese 
Spring была оценена чувствительность растений яровой пшеницы к изменению 
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фотопериода в условиях Беларуси. В вегетационном опыте в течение двух лет 
исследовалась реакция на длину дня. Результаты исследований показали, что сорт 
Chinese Spring и ДТ-линии быстрее выколашиваются при продолжительном дне. 
Линии ДТ 2AS, ДТ 3AS, ДТ 3Aα, ДТ 2Dα, ДТ 5BL, ДТ 7BL – выколашиваются 
практически одновременно с контролем. Остальные отстают в развитии от эуплоид-
ных растений на 4–9 дней. При продолжительном дне отклонения от контроля 
во времени выколашивания по годам у линий сравнительно стабильны.

При коротком 12-часовом дне у сорта Chinese Spring и всех ДТ-линий значи-
тельно задерживаются сроки колошения, что свидетельствует о чувствительности 
эуплоидных и анеуплоидных растений к изменению продолжительности дня. 
Поэтому чувствительность дителосомных линий к фотопериоду можно рассма-
тривать только относительно чувствительности самого сорта Chinese Spring. 

Известно, что степень фотопериодической реакции связана с генетически обу-
словленной скороспелостью растений: скороспелые сорта реагируют на длину 
дня в меньшей степени, чем позднеспелые. В нашем опыте линии с меньшей чув-
ствительностью к фотопериоду при длинном дне также выколашивались значи-
тельно быстрее по сравнению с остальными дителосомиками.

Изучение генетического контроля некоторых других количественных при-
знаков позволило установить, что отсутствие плеча в любой из хромосом, как 
правило, снижает высоту главного стебля растений, причем степень снижения 
этого показателя зависит от взаимодействия генетического фактора с условиями 
произрастания растений. Изменение длины пластинки флагового листа также 
связано почти со всеми хромосомами. Однако отсутствие плеча только в пяти 
хромосомах вызывает изменение длины пластинки флагового листа независимо 
от условий выращивания растений. На этом основании можно считать, что по-
казатель роста – длина листовой пластинки – связан с коротким плечом в хромо-
сомах 1А, 4В, 7А, 7В и β-плечом в хромосоме 4А; ширина пластинки флагового 
листа находится под контролем только трех хромосом (1B, 7A, 7B).

При изучении роли отдельных хромосом в генетическом контроле формиро-
вания элементов продуктивности растений ДТ-линий яровой пшеницы было 
установлено влияние практически всех хромосом [42].

1.2.3. Генетический контроль интенсивности процесса дыхания  
в онтогенезе

Использование дителоцентрических линий сорта Chinese Spring, отличающихся 
между собой темпами роста и развития, позволило оценить степень влияния от-
дельных хромосом на интенсивность процесса дыхания в онтогенезе. Отбирали 
линии с быстрыми (ДТ 3Dα) и замедленными (ДТ 5АL, ДТ 5DL, ДТ 7АL) темпа-
ми роста и развития. Контролем служила эуплоидная форма Chinese Spring 
(2n = 42). 

Изменение интенсивности дыхания листьев в онтогенезе у всех изучаемых 
линий было сходным, причем каждому этапу свойствен определенный уровень 
активности дыхательных процессов. Резкое ускорение процесса дыхания совпа-
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ло с началом быстрого роста стебля в высоту (IV, VII этапы онтогенеза). Макси-
мальные показатели интенсивности дыхания наблюдались на IX этапе органоге-
неза в период цветения. 

В результате исследования установлена роль генетического фактора в кон-
троле интенсивности дыхания. На всех этапах органогенеза у линии ДТ 3Dα ин-
тенсивность дыхания листьев значительно выше контроля. У линий ДТ 5AL, ДТ 
5DL и ДТ 7AL, наоборот, наблюдалось снижение интенсивности дыхания, осо-
бенно на поздних этапах органогенеза. Самыми низкими показателями характе-
ризовалась линия ДТ 5DL, тогда как ДТ 5AL и ДТ 7AL заняли промежуточное 
положение между контролем и ДТ 5DL.

В предыдущих экспериментах по изучению генетического контроля роста  
и развития [43, 44] было установлено, что линия ДТ 3Dα отличается быстрым,  
а линии ДТ 5AL, ДТ 5DL, ДТ 7AL – медленным темпом формирования вегета- 
тивных и генеративных органов. Сопоставление данных показало, что существует 
тесная взаимосвязь между скоростью ростовых и формообразовательных про-
цессов и интенсивностью дыхания у растений. С ускорением темпов роста и раз-
вития интенсивность дыхания возрастает, с замедлением – падает. Следователь-
но, отсутствие одного и того же плеча хромосомы вызывает изменение скорости 
процессов роста и развития, а также интенсивности дыхания. Отсутствие плеча 
в хромосоме 3D ускоряет, а в хромосомах 5А, 5D и 7А замедляет эти процессы.

Из группы дыхательных ферментов многие исследователи выделяют перок-
сидазу как интересный объект для физиологических исследований. Пероксидазу 
считают ферментом с четко выраженными оксидазными свойствами и способ-
ностью очень тонко реагировать на любые воздействия, оказываемые на расти-
тельный организм [45]. Мы попытались выяснить влияние генетического факто-
ра на активность пероксидазы, используя дителосомные линии пшеницы Chinese 
Spring [42]. Учитывая возможную связь между активностью пероксидазы и тем-
пами роста и развития растений, использовали те же линии, что и для изучения 
интенсивности процессов дыхания: ДТ 3Dα с быстрым и ДТ 5AL, ДТ 5DL,  
ДТ 7AL с замедленным темпами роста и развития. В полевом опыте у всех линий 
наблюдалась общая закономерность изменения активности пероксидазы в про-
цессе онтогенеза – она увеличивалась с возрастом растений. Дителосомные ли-
нии, выделившиеся по темпам формирования органов растений, различались 
также и по активности пероксидазы. Недостаток плеча в хромосоме 3D приво-
дил одновременно к ускорению темпов роста и развития и повышению уровня 
активности пероксидазы на определенных этапах органогенеза. Дителоцентри-
ческое состояние хромосомы 5А и 5D вызывало замедление темпов формирова-
ния вегетативных и генеративных органов, а также снижение активности перо- 
ксидазы в отдельные периоды онтогенеза. 

Проведенные исследования показали, что уровень активности пероксидазы  
в процессе онтогенеза у всех линий и эуплоидных растений повышается с воз-
растом растений, при этом степень влияния отсутствующего плеча хромосомы 
на активность фермента на разных этапах органогенеза различна.
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1.2.4. Генетический контроль каллусогенеза

Способность тканей и клеток при определенных условиях давать начало ин-
тактному растению позволяет осуществлять переход с клеточного уровня на ор-
ганизменный и обратно, наблюдать и изучать процессы дифференциации. Поэто-
му не случайно одной из первых областей использования метода культуры тканей 
была физиология морфогенеза растений [46]. Особенно перспективным пред-
ставляется использование изолированных тканей у культуры пшеницы. Нали-
чие наборов моносомных, нуллисомных и ДТ-линий, аллоплазматических гибри-
дов, возможность использования диких видов, имеющих геномы, входящие в состав 
сложного генома мягкой пшеницы, делает ее исключительно ценным объектом 
генетического анализа.

На коллекции дителоцентрических линий пшеницы сорта Chinese Spring мы 
провели исследование роли хромосом в генетическом контроле каллусогенеза 
[47]. Была получена каллусная культура сорта Chinese Spring и 19 ДТ-линий этого 
сорта (ДТ 1AL, ДТ 2AS, ДТ 3Aα, ДТ 4Aα, ДТ 5AL, ДТ 6Aα, ДТ 7AL, ДТ 1BL, ДТ 2BL, 
ДТ ЗВL, ДТ 4ВL, ДТ 5ВL, ДТ 6ВS, ДТ 7BL, ДТ 1DL, ДТ 3Dα, ДТ 5DL, ДТ 6DL, 
ДТ 7DS).

Каллусную культуру получали из зародышей семян. Использовали среду В-5 
с 2 мг/л 2,4-Д. Инициация каллуса наблюдалась в 100% случаев у всех линий. 
Показателем способности к недифференцированному росту служила сырая мас-
са первичного каллуса, которую определяли через 40 сут. после помещения экс-
плантов на среду (табл. 1.3).

Таблица 1.3. Масса первичных каллусов ДТ-линий мягкой пшеницы сорта Chinese Spring 
(среда B-5 с 2 мг/л 2,4-Д), мг

Гомеологическая  
группа А-геном В-геном D-геном*

1 45,84±4,75** 36,66± 4,06** 62,52 ±11,47
2 43,78±6,56** 35,36± 4,33** –
3 44,58±3,63** 60,10±14,88 66,41 ± 12,23
4 63,36±4,55 58,80±11,29 –
5 59,86±5,28 46,28± 2,62** 67,08 ± 8,87
6 58,68±8,20 64,48± 5,70 78,46 ±10,89
7 37,90±7,32** 65,70± 8,29 63,43 ± 4,62

  * Контроль (эуплоид 2n = 42 сорта Chinese Spring).
** Р < 0,01.

Сравнение интенсивности каллусообразования у 19 ДТ-линий и эуплоида пше-
ницы сорта Chinese Spring показало, что отсутствие одного из плеч у хромосом 
1А, 2А, ЗА, 7А, 1B, 2В, 5В достоверно приводит к снижению интенсивности кал-
лусообразования у соответствующих линий.

Изучение характера генных эффектов при наследовании признака «интенсив-
ность каллусообразования» позволило определить относительную важность ге-
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нов с аддитивными и неаддитивными (доминантными и эпистатическими) эф-
фектами на основании сравнения варианс общей ( )igσ  и специфической 2( )

jsσ  
комбинационной способности у сортов и линий пшеницы по этому признаку. 
Оценку эффектов и варианс ОКС и СКС проводили в системе диаллельных скре-
щиваний по методу 4 Гриффинга [48, 49]. Изучали комбинационную способ-
ность сортов пшеницы Chinese Spring, Опал, Питик 62, Ленинградка, Минская 1 
и ДТ-линий сорта Chinese Spring 5-й гомеологичной группы: ДТ 5AL, ДТ 5BL, 
ДТ 5DL.

Изменчивость ОКС признака была высоко достоверна (Р < 0,01), изменчи-
вость СКС в целом по группе линий несущественна. Это послужило основанием 
для заключения, что у изучаемых сортов в контроле признака «интенсивность 
каллусообразования» преобладающую роль играют аддитивные эффекты генов. 

1.2.5. Генетический контроль устойчивости к бурой ржавчине

Для выяснения участия отдельных плеч хромосом генома мягкой пшеницы  
в контролировании полигенной устойчивости к возбудителю бурой ржавчины 
использовали коллекцию из 19 дителоцентрических линий сорта Chinese Spring 
[50]. В качестве инокулюма использовали пять клонов Puccinia triticina Erikss., кото-
рые были выделены из белорусской популяции гриба и различались по вирулент-
ности на шести изогенных линиях сорта Thatcher, имеющих гены устойчивости 
Lr1, Lr2a, Lr15, Lr24, Lr25, Lr26. Кроме того, патотипы бурой ржавчины различа-
лись по агрессивности к сорту Chinese Spring. Оценивали основные показатели 
полигенной устойчивости: число пустул (ЧП) на 1 см2 площади листа, среднюю 
спороносящую способность пустулы (СССП) и среднюю спороносящую способ-
ность гриба с единицы (1 см2) листовой поверхности (СССЕЛП). Статистиче-
скую обработку данных осуществляли по программе дисперсионного анализа 
(пакет программ AB-STAT) и кластерного анализа (пакет STATISTICA). 

Результаты исследований показали сильную корреляцию между признаками 
СССП и СССЕЛП (r > 0,75). Это указывает на то, что гены, контролирующие эти 
признаки, локализованы в одних и тех же плечах исследованных ДТ-линий и про-
являются при заражении растений всеми использованными клонами гриба. Сред-
нюю корреляцию (r = 0,5–0,7) наблюдали между ЧП и СССЕЛП, что указывает 
на участие в генетическом контроле этих признаков как общих малых генов, так 
и различных, локализованных в других хромосомах. Следовательно, комплекс-
ный показатель устойчивости СССЕЛП в большей степени генетически связан  
с показателем СССП, чем с ЧП. Для признаков ЧП и СССП не было выявлено 
достоверной корреляции при инокуляции четырьмя из пяти клонов гриба. Та-
ким образом, в большинстве случаев ЧП и СССП имели разный генетический 
контроль. 

Было обнаружено, что большинство ДТ-линий, а также сорт Chinese Spring, 
дифференциально взаимодействовали с патогеном. Аспект специфичности взаи-
модействия дителоцентрических линий мягкой пшеницы с клонами возбудителя 
бурой ржавчины и взаимосвязи исследуемых факторов приведен в работе [50]. 
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