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Представлен цитологический анализ интрогрессивных линий твердой пшеницы, 

устойчивых к стеблевой ржавчине. Показано, что формы, созданные с участием Triticum 

timopheevii Zhuk., обнаруживают бивалентную конъюгацию хромосом и высокую 

мейотическую стабильность. Отсутствие структурных нарушений при скрещивании 

иммунных линий с образцами твердой пшеницы свидетельствует об интрогрессии 

хозяйственно ценных признаков от T. timopheevii в T. durum путем генетических 

рекомбинаций, а не за счет замещения хромосом или транслокации крупных 

хромосомных участков. Сделан вывод о возможности проведения генетического 

анализа признака устойчивости и дальнейшем использовании полученных линий в 

селекции на иммунитет. 
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The cytological analysis of two durum wheat introgressive lines resistant to stem rust is 

presented. It is shown that the forms derived of Triticum timopheevii Zhuk. discovered 

bivalent chromosome pairing and high meiotic stability. The absence of structural 

abnormalities in the immune lines crossed with various durum wheat varieties testified that 

introgression of agronomic traits from T. timopheevii in T. durum took place by genetic 

recombination, but not due to replacement of chromosomes or a translocation of large 

chromosomal regions. The conclusion about a possibility of carrying out the genetic analysis 

of stem rust resistant lines and further using them in breeding immune durum wheat 

varieties is made. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Потенциальная урожайность пшеницы во многом зависит от устойчивости 

выращиваемых сортов к неблагоприятным абиотическим и биотическим 

факторам внешней среды. Генетического материала возделываемых видов 

недостаточно для решения этой проблемы. Гибридизация в течение длительного 

времени довольно ограниченного числа исходных форм привела к эрозии их 
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генофонда (Porceddu et al., 1988). В особенности это касается генов устойчивости к 

болезням, ограниченное разнообразие которых является одним из основных 

лимитирующих факторов селекции. 

Значительный резерв генов, контролирующих хозяйственно ценные 

признаки, находится в генофонде многочисленных родственных мягкой и 

твердой пшенице видов и родов, сохранивших больший полиморфизм. Для 

пшениц такими источниками могут служить представители родов Agilops L., 

Agropyron Gaertn., Secale L. и др. (Гончаров, 2012; McIntosh et al., 2010; 

Hadzhiivanova et al., 2012). Однако наличие барьера нескрещиваемости, 

стерильность гибридов в результате отсутствия конъюгации между пшеничными 

и чужеродными хромосомами затрудняют интрогрессию. Стратегия, которую 

необходимо применять в каждом конкретном случае скрещивания, зависит от 

наличия или отсутствия гомологичных геномов скрещиваемых видов и числа 

хромосом у них. Существует лишь небольшое число сородичей, хромосомы 

которых способны конъюгировать с хромосомами пшеницы, что позволяет 

переносить полезные гены данных видов путем прямого скрещивания. Для 

большинства же видов необходимо использование специальных приемов 

хромосомной инженерии, с тем чтобы их генетическое разнообразие 

преобразовать в форму, доступную для традиционной селекции  (Моцный и др., 

2012; Силкова и др., 2014; Ren et al., 2009). Наиболее распространенными из таких 

приемов являются интеграция в культивируемые виды пшеницы чужеродных 

геномов, отдельных хромосом или хромосомных сегментов (Трубачеева и др., 

2008; Lili et al., 2007). 

В тоже время недостаточно исследованы в этом плане многие виды рода 

Triticum L., а поэтому не оценены потенциальные возможности  их 

использования для расширения биоразнообразия культивируемых генотипов. 

Одним из таких видов является Triticum timopheevii Zhuk. – уникальная 

тетраплоидная пшеница, обладающая комплексным иммуннитетом к ряду 

вредоносных грибных болезней. Ранее нами показано, что совместимость 

данного вида с твердой пшеницей достаточно высока и определяется, в первую 

очередь, модификационной изменчивостью (Григорьева, 1988; Хлебова, 2009). 

Возвратное скрещивание F1 с культивируемыми сортами как один из этапов 

интрогрессивной гибридизации обеспечивает получение потомства 

автостерильных гибридов (Козловская, Григорьева, 1986; Хлебова, 2010a). 

Использование условий, благоприятствующих успеху на первых этапах 

межвидовой гибридизации, позволило предложить оптимальную схему 

создания гибридов в количестве, достаточном для отбора редких рекомбинантов, 

сочетающих фенотип культурного вида и иммунитет донора (Григорьева, 1988; 

Козловская и др., 1988; 1990). Генеалогия производных отдаленных скрещиваний 

не исключает наличия в их кариотипах целохромосомного замещения, 

дополнения или цитологически обнаруживаемых перестроек. Успешное 

использование новых источников устойчивости к фитопатогенам  в программах 

по созданию иммунного селекционного материала твердой пшеницы 

предполагает знание их цитологических особенностей. 
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Целью настоящего исследования явилась оценка стабильности мейоза в 

материнских клетках пыльцы (МКП) интрогрессивных линий твердой 

пшеницы, полученных при скрещивании T. durum с T. timopheevii. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Материалом для исследования служили две интрогрессивные иммунные 

линии НТ-7 и НТ-10, выделенные в F3BC1 комбинации [(Шортандинская 71 х 

Оренбургская 2) х T. timopheevii k. 38555)] x Шортандинская 71 (Козловская и 

др., 1988; 1990), родительские сорта твердой пшеницы, а также гибриды F1, 

полученные от скрещивания этих линий между собой и с исходными сортами. 

Интрогрессивные линии прошли многократное испытание и подтвердили 

свою однородность в полевых условиях на фоне искусственной эпифитотии 

стеблевой ржавчины. Кроме того, исследован перспективный селекционный 

образец (СЛ) из конкурсного испытания лаборатории селекции твердой 

пшеницы АНИИСХ.  

Отбор материала осуществляли в утренние часы (9–10 часов по летнему 

времени). Молодые колосья фиксировали по Карнуа. Цитологический анализ 

проводили на материнских клетках пыльцы при помощи микроскопа 

МИКМЕД на временных давленых препаратах, окрашенных ацетокармином. 

Изучали стадии поздней профазы – ранней метафазы мейоза: устанавливали 

тип и число различных ассоциаций хромосом: бивалентов (открытых и 

закрытых) и унивалентов – хромосом, не вступивших в конъюгацию. 

Проанализировано около 350-600 клеток на генотип. Статистическую 

обработку данных проводили с использованием программы Microsoft Excel 

2010.  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

T. durum и T. timopheevii относятся к 28-хромосомным пшеницам, но имеют 

разный геномный состав: T. durum – АuАuВВ, a T. timopheevii – AbAbGG, обуслов-

ленный их происхождением. Согласно современным представлениям, виды 

пшеницы секций Dicoccoides (Т. durum) и Timopheevii (T. timopheevii) возникли в 

исторически различное время в географически разобщенных регионах от 

разных материнских и отцовских форм. Донором первого генома твердой 

пшеницы считают предка современного T. urartu Thum. Ex Gandil. (Аu), а 

донором генома В – предка современного эгилопса Ae. longissima. У пшеницы 

Тимофеева донором первого генома (Ab) была дикорастущая однозернянка T. 

boeoticum Boiss., а донором генома G – Ae. speltoides (Гончаров, 2012).  

Одна из причин низкой самофертильности гибридов при скрещивании 

твердой пшеницы с пшеницей Тимофеева – одиночное состояние 

определенной части хромосом в метафазе мейоза. Максимально возможное 

число пар конъюгирующих хромосом у гибридов Т. durum х Т. timopheevii – 14. 

Однако в силу лишь частичной гомологии хромосомных наборов наблюдаются 

асинаптические и десинаптические явления: в среднем обнаружено 9-10 

парных ассоциаций и 8-10 унивалентов, а также от одного до трех 

мультивалентов (Козловская, Григорьева, 1987; Хлебова, 2011). Одиночные 
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хромосомы и поливаленты делают возможным внутри- и межгеномные 

замещения и включение в кариотип твердой пшеницы групп сцепления, 

имеющих структурные отличия. Поэтому цитологический анализ исходного 

материала, созданного на основе этих видов, необходим для его последующего 

генетического изучения и определения донорских способностей. Он позволяет 

судить о бивалентном синапсисе хромосом и базирующемся на нем дисомном 

наследовании признаков. 

В табл. 1 представлены результаты анализа мейоза у исходных 

родительских  форм (Оренбургская 2, Шортандинская 71),  интрогрессивных 

линий (НТ-7, НТ-10) и перспективного образца твердой пшеницы (СЛ), 

представляющего интерес для последующего генетического анализа этих 

линий. 

Таблица 1. Конъюгация хромосом в мейозе у образцов твердой 

пшеницы и гибридов, полученных с участием интрогрессивных линий, 

производных T. timopheevii 

 

Сорт, линия, гибрид Проанализировано Хиазм на клетку Бивалентов на клетку 

растений клеток среднее lim среднее открытых 

Оренбургская 2 8 440 27,7 ± 0,15 25 – 28 14,0 ± 0,00 2,2 ± 0,05 

Шортандинская 71 8 624 27,3 ± 0,27 24 – 28 14,0 ± 0,00 2,6 ± 0,04 

СЛ 6 352 26,9 ± 0,11 24 – 28 13,6 ± 0,12 3,2 ± 0,08 

НТ-10 10 513 27,2 ± 0,29 24 – 28 14,0 ± 0,00 2,8 ± 0,07 

НТ-7 8 428 27,0 ± 0,13 24 – 28 14,0 ± 0,00 3,1 ± 0,07 

НТ-10 х Оренбургская 

2 

5 412 27,5 ± 0,12 24 – 28 14,0 ± 0,00 2,3 ± 0,05 

НТ-10 х СЛ 6 390 26,6 ± 0,46 23 – 28 13,6 ± 0,22 3,4 ± 0,05 

НТ-10 х НТ-7 6 335 26,6 ± 0,47 23 – 28 13,8 ± 0,18 3,4 ± 0,08 

 

Парные ассоциации хромосом в поздней профазе и метафазе 

редукционного мейотического деления обеспечивают равномерное 

расхождение хромосом на последующих стадиях и формирование 

сбалансированных по числу хромосом гамет. Кроме того, в пахитене в 

результате кроссинговера происходит обмен генетическим материалом между 

гомологичными хромосомами. Об интенсивности рекомбиногенеза можно 

судить по количеству видимых в первой профазе мейоза перекрестов – хиазм, 

свидетельствующих о месте прохождения кроссинговера (Бородин и др., 2008). 

Естественно ожидать, что рекомбинационная изменчивость тем выше, чем 

больше количество хиазм и чем случайнее место их локализации в бивалентах 

того или иного вида. 

Сравнительный анализ исходных родительских форм (Оренбургская 2, 

Шортандинская 71) и их производных (НТ-7, НТ-10) показал, что они 

достаточно стабильно формировали в МI парные ассоциации хромосом. Во 

всех клетках наблюдали формирование 14 бивалентов (рис. 1а). Число хиазм 

незначительно отличалось от максимально возможного – 28  и варьировало от 
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27,0 до 27,7 в среднем на клетку. Снижение числа хиазм происходило за счет 

появления открытых бивалентов (рис. 1б), которые имели лишь одну точку 

контакта гомологичных хромосом. Их число изменялось от 2,2 до 3,1 в среднем 

на клетку.  

         Рис. 1. Картины конъюгации хромосом в метафазе I мейоза 

интрогрессивных линий твердой пшеницы, производных T. timopheevii: а – 14II;  

б – 14II  (2 открытых). 

 

Селекционная линия – СЛ обнаружила несколько менее плотный 

синапсис, что выразилось в снижении частоты хиазм до 26,9. Уменьшение 

данного показателя происходило, как и у выше описанных форм, вследствие 

десинаптических событий, наблюдаемых в некоторых клетках, что выразилось в 

появлении открытых бивалентов. Кроме того, наблюдали и асинаптические 

явления, результатом которых явилось обнаружение унивалентных хромосом. 

Их количество, как правило, не превышало 2 шт./клетку, что привело к 

снижению среднего числа бивалентов до 13,6. 

Особенностью самоопылителей является относительно быстрая 

гомозиготизация генной и структурной гетерозиготности. Заключение об 

изменении в структуре их кариотипов возможно лишь при изучении гибридов 

первого поколения. Изучение характера конъюгации хромосом в МКП F1 

гибридов, полученных при скрещивании интрогрессивных линий с исходными 

родительскими сортами T. durum, а также между собой, позволяет определить 

степень генетического родства скрещиваемых форм. Анализ частоты хиазм у 

генотипов, полученных при гибридизации тестируемых линий с 

селекционными образцами твердой пшеницы, может быть использован для 

оценки потенциальной возможности интрогрессивных иммунных линий 

передавать признаки, полученные от T. timopheevii к культурному сорту. 

В материнских клетках пыльцы комбинации (НТ-10 х Оренбургская 2) не 

обнаружено унивалентов. Все хромосомы вступали в регулярный синапсис, 

демонстрируя парную конъюгацию, что обеспечивало в дальнейшем 

правильное расхождение хромосом в анафазе I мейоза, а, следовательно, 

формирование сбалансированных по числу хромосом 14-хромосомных гамет 

(табл. 2). Среднее число хиазм на клетку установилось на уровне родителей – 

27,5.  
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При скрещивании интрогрессивных линий между собой (НТ-10 х НТ-7) 

наблюдали некоторое ослабление плотности синапсиса. Уменьшение числа 

хиазм явилось следствием более частого, чем у исходных форм, присутствия 

открытых бивалентов. Кроме того, в некоторых клетках наблюдали пару уже 

разошедшихся хромосом, в то время как остальные партнеры еще оставались в 

состоянии конъюгирующих (рис. 2а). Отличить подобные картины от истинных 

унивалентов можно по симметрично близкому расположению 

преждевременно разошедшихся хромосом. Хотя изначально такие хромосомы 

входили в состав бивалентов и были учтены нами как биваленты, их более 

раннее расхождение по сравнению с другими парными ассоциациями 

свидетельствует о менее плотном физическом контакте. Поэтому такие 

конфигурации рассматривались как открытые биваленты, что также вносило 

свой вклад в снижение числа физических контактов хромосом. Размах 

варьирования данного показателя у гибридных форм был шире по сравнению с 

родительскими сортами, нижний предел достиг 23. Тем не менее, модальным в 

распределении клеток был класс с 28-ю хиазмами. 

Характер поведения хромосом в мейозе у гибрида от скрещивания одной 

из иммунных линий, производной T. timopheevii, с перспективным 

селекционным образцом (НТ-10 х СЛ) был сходен с описанным выше. 

Варьирование числа хиазм на клетку находилось в пределах 23-28, достигнув в 

среднем 26,6. Частота открытых бивалентов составила 3,4 на клетку. Однако 

общее количество парных ассоциаций, присутствующих в клетке, было 

несколько ниже за счет появления унивалентов (рис. 2б). 

 
               

Рис. 2. Картины конъюгации хромосом в метафазе I мейоза у гибридов F1 

интрогрессивных линий c сортообразцами твердой пшеницы: 

а – 14II  (1 разошедшийся); б – 13II + 2I  

 

Таким образом, цитологический анализ конъюгации хромосом в мейозе у 

интрогрессивных линий твердой пшеницы, родительских форм и гибридов F1 

обнаружил некоторые различия в количестве присутствующих в клетках 

парных ассоциаций и одиночных хромосом. Тем не менее, в большинстве 

клеток формировалось 14 бивалентов, что указывает на отсутствие 

транслокаций и гомологию хромосом партнеров гибридных комбинаций. 

Подтверждением этого является отсутствие у гибридов F1 мультивалентных 
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ассоциаций (три-, тетравалентов), наличие которых могло бы свидетельствовать 

о структурных нарушениях генома у производных T. timopheevii. Указанные 

особенности характера конъюгации вполне укладываются в общую картину 

возможной вариации поведения хромосом в мейозе, присущей для твердой 

пшеницы, о чем свидетельствует сходная цитологическая картина у СЛ и ее 

гибрида с НТ-10. Кроме того, нами ранее показана возможность модификации 

процесса рекомбинации у различных сортов T. durum под воздействием 

абиотических факторов, в частности, температуры (Хлебова, 2010б), что могло 

быть причиной изменчивости плотности синапсиса во время мейоза и в нашем 

эксперименте. 

Отсутствие структурных нарушений при скрещивании иммунных линий с 

образцами твердой пшеницы косвенно свидетельствует о том, что 

интрогрессия хозяйственно ценных признаков от T. timopheevii в T. durum 

произошла путем генетической рекомбинации, а не за счет замещения 

хромосом или транслокации крупных хромосомных участков. Поэтому 

генетический анализ признака устойчивости и дальнейшее использование 

полученных линий в селекции не должно быть сопряжено с дополнительными 

трудностями, связанными с их мейотической нестабильностью. 

ВЫВОДЫ 

Интрогрессивные линии твердой пшеницы, созданные с участием T. 

timopheevii, обнаруживают бивалентную конъюгацию хромосом и высокую 

регулярность мейоза.  

Изучение наследования генетического контроля устойчивости к 

фитопатогенам производных пшеницы Тимофеева методом 

гибридологического анализа возможно, а их использование в селекционных 

целях для улучшения сортов твердой пшеницы не должно быть связано с 

дополнительными сложностями. 
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