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КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ ПРИЗНАКИ 
КЛЕТОК МУЖСКИХ ГЕНЕРАТИВНЫХ

СТРУКТУР ПШЕНИЦЫ, РЖИ 
И ПШЕНИЧНО�РЖАНЫХ ГИБРИДОВ

В МИКРОСПОРОГЕНЕЗЕ

Определены показатели оптической плотности яд�

рышек и цитоплазмы при окрашивании на РНК клеток

мужских генеративных структур в процессе микроспо�

рогенеза у пшеницы, ржи и пшенично�ржаных гибридов

F1. Выявлена позитивная корреляция между cодержани�

ем РНК в ядрышке и цитоплазме клеток всех изученных

злаков. Показана динамика корреляционных связей

между объемом ядрышка и содержанием РНК в ядрыш�

ке/цитоплазме клеток пшеницы и пшенично�ржаных

гибридов в микроспорогенезе и раннем гаметогенезе.

Установлены существенные видовые и сортовые разли�

чия в проявлении количественных цитохимических и ка�

риометрических признаков у родительских форм и зави�

симость их проявления у межвидовых гибридов F1 от

материнской формы (пшеницы).

Введение. Несмотря на наличие значитель�

ного массива информации о механизмах ре�

ализации генетических программ при станов�

лении качественных признаков в процессах

спорогенеза у высших растений [1], сведения

об изменчивости количественных признаков

клеток генеративных структур в онтогенезе рас�

тений немногочисленны и противоречивы.

С учетом важности подобной информации как

для селекционной практики, так и для разра�

ботки теоретических вопросов репродуктивной

биологии особое значение приобретает изуче�

ние количественных кариометрических и ци�

тохимических признаков в процессе развития

генеративных органов растений. Известно, что

морфология и химические свойства ядрышка

тесно связаны с его главной функцией – син�

тезом рибосомальной РНК и формированием

рибосом [2, 3]. Еще Сaspersson [4] показал, что

размер ядрышка коррелирует с количеством в

нем РНК, с одной стороны, и количеством РНК

и белка в цитоплазме – с другой. Показано,

что кариометрические показатели могут слу�

жить критерием экспрессивности генов рРНК

в процессе микроспорогенеза как у объектов с

разными геномами, так и у их гибридов [5].

Рассматривая размер ядрышка как цитологи�

ческий критерий экспрессивности генов рРНК,

необходимо принимать во внимание, что уве�

личение размеров ядрышка может быть вызва�

но как накоплением в нем предшественников

рибосомных субъединиц перед интенсифика�

цией синтеза белка в цитоплазме, так и тор�

можением перехода их в цитоплазму [6]. По�

этому для интерпретации изменений размеров

ядрышка необходимо принимать во внимание

интенсивность окрашивания цитоплазмы на

РНК и белки [6, 7]. Цель настоящего исследо�

вания – изучить уровень экспрессии количес�

твенных кариометрических и цитохимических

признаков клеток мужских генеративных струк�

тур в микроспорогенезе пшеницы, ржи и пер�

вого поколения пшенично�ржаных гибридов.

Материалы и методы. Исследовали разно�

возрастные пыльники пшенично�ржаных ам�

фигаплоидов F1 в сравнении с родительскими

формами. В скрещиваниях в качестве материн�

ских форм использовали сорта озимой мягкой

пшеницы (Triticum aestivum L.) Безостая 1, Ми�

роновская 808 и Альбатрос одесский. Отцов�

ской формой служил сорт озимой ржи (Secale
сеrеаlе L.) Харьковская 60. Пыльники родитель�
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ских форм и гибридов фиксировали по Карнуа

и заключали в парафин по общепринятой мето�

дике [8]. Микротомные срезы толщиной 10 мкм

окрашивали на РНК метиловым зеленым – пи�

ронином по Тревану и Шарроку с контролем по

Браше [9]. На пяти этапах микроспорогенеза

(1 – спорогенная ткань, 2 – профаза I мейоза, 3 –

тетрады микроспор, 4 – свободные невакуоли�

зированные и 5 – вакуолизированные микро�

споры) у каждого из исследуемых злаков под�

вергали анализу по 100 клеток. Изучали карио�

метрический (объем ядрышка) и цитохимичес�

кие (содержание РНК в ядрышке и цитоплазме)

признаки одноядрышковых клеток мужских ге�

неративных структур (МГС) пшеницы, ржи и

их гибридов первого поколения.

Ядрышки измеряли при помощи винтового

окуляр�микрометра МОВ�І�15� при объекти�

ве 40�, а также с использованием компьютер�

ной программы PhotoМ 1.21 (© А. Чернигов�

ский, 2001; ИЭФБ им. И.М. Сеченова РАН).

Объем ядрышек (мкм3) вычисляли по формуле

где а – большая, b – малая полуоси.

За содержание РНК в ядрышке и цитоплаз�

ме принимали оптическую плотность (ОП) ука�

занных компонентов клеток, которую вычис�

ляли при помощи программы PhotoМ 1.21

по формуле

где Ip – яркость точки фона, а Io – яркость

точки объекта на фотографиях постоянных

микропрепаратов. ОП выражали в условных

единицах (у. е.). При определении ОП ядрышка

рассчитывали среднюю оптическую плотность

по всей его площади. Для получения упомя�

нутого показателя для цитоплазмы фотометри�

ровали пять произвольно выбранных точек в

цитоплазме клетки. Статистическую обработ�

ку – однофакторный дисперсионный анализ,

расчет корреляционных связей (r) и коэффи�

циента детерминации (dyx = r2) – проводили

общепринятыми методами статистического

анализа [10].

Результаты исследований и их обсуждение.
Установлено, что размеры ядрышка однояд�

рышковых клеток более точно отражают изме�

нения ядрышковой активности, чем те же па�

раметры двухъядрышковых [11], а сравнение

показателей среднего объема ядрышек одно� и

двухъядрышковых клеток мужских генератив�

ных структур показало, что объем ядрышкового

вещества не зависит от количества ядрышек в

ядре и является величиной постоянной для

каждой исследованной формы злаков [12]. Бы�

ло установлено, что хотя динамика изменений

кариометрических показателей клеток генера�

тивных структур родительских форм и F1 пше�

нично�ржаных гибридов в процессе микро�

спорогенеза подчиняется общим для злаков

закономерностям, им свойственны видовые и

сортовые отличия [5].

Определение средних объемов ядрышек кле�

ток МГС пшеницы, ржи и F1 пшенично�ржа�

ных гибридов на последовательных этапах

микроспорогенеза (рисунок) подтвердило

установленные ранее закономерности прояв�

ления этого кариометрического признака

в клетках злаков [5].

Объем ядрышек в клетках спорогенной тка�

ни (1�й этап) зависит как от рода используемых

злаков, так и от сорта материнской формы. У

гибридов объем ядрышек приближался к по�

ловине суммарного значения этих показателей

у родительских форм. На следующем этапе – в

профазе І – объемы ядрышек увеличивались у

всех форм, особенно у ржи. Наименьшие

объемы ядрышек свойственны микроспорам,

находящимся в тетрадах (3�й из пяти выделен�

ных этапов микроспорогенеза); различия меж�

ду изученными формами на этой стадии были

минимальными. В свободных невакуолизиро�

ванных микроспорах (4�й этап) ядрышки уве�

личиваются у пшеницы в 3–5 раз, а у ржи и

гибридов – в 1,5–2 раза. Наибольшие различия

по объему ядрышек у исследованных злаков

зафиксированы для вакуолизированных мик�

роспор. В то время как у пшеницы и ржи

объем ядрышка по сравнению с предыдущим

этапом возрос от 3 до 6 раз, у гибридов он

почти не изменился. Таким образом, для кле�

ток МГС пшеницы и ржи после мейоза пока�

зано поэтапное увеличение объема ядрышка,

а в клетках отдаленных гибридов этого не про�

исходит (рисунок). Как правило, пшенично�

ржаные амфигаплоиды стерильны [13–15], хо�
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тя и показано существование генетических ме�

ханизмов, способных приводить к формирова�

нию жизнеспособных гамет у таких гибридов

[16]. Основной причиной стерильности при�

нято считать нарушения мейотического про�

цесса – отсутствие закономерной конъюгации

хромосом и образования бивалентов. Хромо�

сомы, в том числе и ядрышкообразующие,

у таких асиндетичных гибридов, оставаясь

унивалентными, расходятся к полюсам слу�

чайным образом, что негативно отражается

на жизнеспособности клеток. Уже на стадии

невакуолизированных микроспор у гибридов

по сравнению с родительскими формами зна�

чительно снижена экспрессия генов рРНК, о

чем можно судить по размерам ядрышек в яд�

рах клеток. Вакуолизированные микроспоры

гибридов первого поколения дегенерируют.

В литературе имеются лишь фрагментарные

данные о цитохимии мужских генеративных

структур отдаленных гибридов; они касаются

завершающих этапов микроспорогенеза [17,

18] и развития мужского гаметофита [14, 19].

Практически все авторы отмечают снижение

интенсивности реакции на РНК у гибридов по

сравнению с родительскими формами.

Значения оптической плотности компонен�

тов клеток мужских генеративных структур

сортов и гибридов F1, окрашенных с исполь�

зованием цитохимической реакции на РНК,

приведены в табл. 1. Достоверная зависимость

(Р < 0,01) оптических показателей содержания

РНК в ядрышках и цитоплазме клеток от ге�

нотипа сортов и гибридов была подтверждена

однофакторным дисперсионным анализом.

Сравнение содержания РНК в компонентах

клеток показало, что на всех этапах микроспо�

рогенеза оно выше для ядрышка, чем для цито�

плазмы, а корреляционный анализ выявил тес�

ную зависимость между содержанием РНК в

ядрышке и цитоплазме. Определение коэффи�

циентов корреляции и детерминации между

содержанием РНК в компонентах клеток пока�

зало, что практически на всех этапах микро�

спорогенеза более 50 % изменчивости призна�

ка «содержание РНК» в цитоплазме клеток

определяется признаком «содержание РНК» в

ядрышке. И в цитоплазме, и в ядрышке наи�

меньшее содержание РНК регистрировали в

профазе І; в пре� и постмейотическом перио�

дах во время интенсивной синтетической ак�

тивности клеток показатели оптической плот�

ности были значительно выше.

Выявленная нами динамика изменения со�

держания РНК в процессе микроспорогенеза

у пшеницы и ржи согласуется с электронно�

микроскопическими данными, полученными

на лилии и других объектах, на которых пока�

зано, что в ходе мейоза элиминируется часть

рибосом микроспороцита и формируется но�

вая популяция рибосом, которая становится

составной частью цитоплазмы микроспор [20].
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Следует подчеркнуть, что изученные пока�

затели содержания РНК в клетках гибридов

значительно варьировали в зависимости

от материнской формы (пшеницы). Так, в ме�

таболически активной спорогенной ткани

гибридов F1 содержание РНК в ядрышке

и цитоплазме клеток Безостая 1 � Харьковская

60 и в цитоплазме клеток Альбатрос � Харь�

ковская 60 превышает, а у гибрида Миронов�

ская 808 � Харьковская 60 уступает содержа�

нию РНК в клетках материнских форм. На

двух последующих этапах микроспорогенеза в

клетках F1 Безостая 1 � Харьковская 60, в от�

личие от других гибридов, отмечено достоверно

более высокое содержание РНК по сравнению

с аналогичными показателями материнского

сорта. С учетом того, что отцовской формой

служил один и тот же сорт ржи, указанные

различия в проявлении цитохимических при�

знаков у гибридов F1 можно объяснить сорто�

выми особенностями проявления упомянутых

признаков у пшеницы. На заключительных

этапах микроспорогенеза после прохождения

мейоза, служащего причиной разбалансирован�

ности генетического аппарата образующихся

микроспор, показатели ОП их компонентов

снижаются и достоверные различия между ни�

ми исчезают (табл. 1).

В табл. 2 приведены значения коэффициен�

тов корреляции для кариометрических и цито�

химических показателей ядрышка и цитоплаз�

мы клеток родительских форм и отдаленных

гибридов. В клетках спорогенной ткани сортов

пшеницы, ржи и их гибридов установлена тес�

ная связь между объемом ядрышка и его опти�

ческой плотностью при окрашивании на РНК.

На этапе профазы I взаимосвязь между изучае�

мыми признаками у пшеницы и гибридов осла�

бевает. Разброс значений коэффициентов кор�

реляции для сортов пшеницы достаточно ши�

рок – от средней корреляционной зависимос�

ти (r = 0,522) у Альбатроса одесского до сла�
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Таблица 1

Содержание РНК в ядрышке и цитоплазме клеток мужских генеративных структур пшеницы, 
ржи и пшенично$ржаных гибридов F1, у. е.

Сорт, гибрид
Микроспоры 

в тетрадах

Спорогенная

ткань

Профаза І

мейоза невакуолизи�

рованные

вакуолизиро�

ванные 

Свободные микроспоры

Этапы микроспорогенеза

Ядрышко

Цитоплазма

Безостая 1

Мироновская 808

Альбатрос одесский 

Харьковская 60

(Безостая 1 � Харьковская 60) F1

(Мироновская 808 � Харьковская 60) F1

(Альбатрос одесский � Харьковская 60) F1

НСР05

Безостая 1

Мироновская 808

Альбатрос одесский 

Харьковская 60

(Безостая 1 � Харьковская 60) F1

(Мироновская 808 � Харьковская 60) F1

(Альбатрос одесский � Харьковская 60) F1

НСР05

0,210 *

0,241 *

0,251 *

0,199 *

0,268 *

0,236 *

0,245 *

0,011

0,144 *

0,166 *

0,180 *

0,179 *

0,159 *

0,156 *

0,179 *

0,007

0,188 *

0,232 *

0,242 *

0,175 *

0,199 *

0,222 *

0,227 *

0,007

0,226 *

0,258 *

0,279 *

0,236 *

0,189 *

0,184

0,182

0,009

0,194 *

0,219 *

0,243 *

0,194 *

0,154 *

0,151 *

0,154 

0,009

0,111

0,164

0,172

0,139

0,182

0,148

0,184

0,009

0,096

0,117

0,123

0,128

0,117

0,112

0,120

0,006

0,142

0,150

0,161

0,141

0,151

0,152

0,151

0,008

0,149

0,171

0,193

0,189

0,142

0,123

0,123

0,008

0,151

0,152

0,162

0,142

0,108

0,108

0,109

0,007

* Коэффициент детерминации (dyx) между показателями содержания РНК в ядрышке и цитоплазме выше 0,5.



бой (r = 0,244) у Безостой 1. Гибридам первого

поколения свойственна слабая положитель�

ная корреляция между указанными кариомет�

рическими и цитохимическими признаками.

Коэффициент детерминации dyx между пока�

зателями содержания РНК в ядрышке и ци�

топлазме профазных клеток ржи достаточно

высок (dyx = 0,613), а увеличение объема яд�

рышка клеток ржи при переходе к мейозу

cвидетельствует о продолжении синтеза рибо�

сомальных РНК. Стабильные средние корре�

ляции между кариометрическим и цитохими�

ческими признаками (табл. 2) служат подтвер�

ждением такого предположения.

В клетках мягкой пшеницы не отмечено

значительного увеличения ядрышка при пере�

ходе к профазе І, а корреляции между изучае�

мыми признаками ослабевают. Возможным

объяснением таких результатов может быть

предположение, что полиплоидный вид – пше�

ница – продуцирует достаточное количество

рибосом в течение премейотической интер�

фазы. Следует подчеркнуть более выраженную

по сравнению с пшеницей стабильность кор�

реляционных связей между объемом ядрышка

и содержанием РНК в нем в течение микро�

спорогенеза у ржи.

У сортов мягкой пшеницы в микроспорах

на стадии тетрад корреляционная зависимость

для изученных признаков невысока, но на сле�

дующих этапах – в свободных микроспорах –

начинает повышаться (табл. 2), что можно

объяснить усилением метаболической актив�

ности клеток. У стерильных гибридов F1 кор�

реляционная связь между объемом ядрышка и

содержанием РНК в клеточных структурах в

профазе І снижается, но, в отличие от пшени�

цы, уже не восстанавливается. Очевидно, при�

чиной этого является нарушение общего хро�

мосомного и генного баланса вследствие не�

правильного расхождения хромосом в мейозе.

В целом динамика изменений корреляцион�

ных связей между указанными признаками у

отдаленных гибридов зависит от генотипа ис�
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Таблица 2

Коэффициенты корреляции между кариометрическими и цитохимическими показателями клеток 
мужских генеративных структур исследованных злаков

Сорт, гибрид
Микроспоры 

в тетрадах

Спорогенная

ткань

Профаза І

мейоза невакуолизи�

рованные

вакуолизиро�

ванные 

Свободные микроспоры

Этапы микроспорогенеза

Объем ядрышка – оптическая плотность ядрышка

Объем ядрышка – оптическая плотность цитоплазмы

Безостая 1

Мироновская 808

Альбатрос одесский 

Харьковская 60

(Безостая 1 � Харьковская 60) F1

(Мироновская 808 � Харьковская 60) F1

(Альбатрос одесский � Харьковская 60) F1

Безостая 1

Мироновская 808

Альбатрос одесский 

Харьковская 60

(Безостая 1 � Харьковская 60) F1

(Мироновская 808 � Харьковская 60) F1

(Альбатрос одесский � Харьковская 60) F1

0,740 **

0,731 **

0,798 **

0,696 **

0,700 **

0,576 **

0,674 **

0,244

0,411 *

0,552 **

0,635 **

0,285

0,266

0,277

0,137

0,186

0,399 *

0,784 **

0,071

0,272

0,124

0,691 **

0,746 **

0,501 *

0,572 **

0,048

0,177

–0,138

0,699 **

0,705 **

0,720 **

0,617 **

0,124

0,063

0,06

0,737 **

0,729 **

0,695 **

0,726 **

0,699 **

0,682 **

0,623 **

0,466 *

0,261

0,532 **

0,538 **

0,141

0,281

0,295

0,173

0,062

0,259

0,666 **

0,167

0,275

–0,007

0,681 **

0,608 **

0,542 **

0,389

0,113

0,021

–0,226

0,556 **

0,545 **

0,656 **

0,607 **

0,246

–0,037

–0,086

* Достоверно при Р < 0,05. ** Достоверно при Р < 0,01.



пользованных в скрещиваниях сортов пшени�

цы, т.е. от материнской формы (табл. 2).

Проявление корреляционной зависимости

между объемом ядрышек и содержанием РНК

в цитоплазме клеток изученных сортов и гиб�

ридов почти полностью совпадает с таковой

между объемом ядрышек и содержанием в них

РНК (табл. 2).

Известно, что влияние факторов, детерми�

нирующих изменчивость, сильнее отражается

на корреляциях признаков, чем на их абсо�

лютных значениях [21, 22]. Это связано с ши�

роко известным феноменом канализации или

буферности процессов формирования при�

знаков и, в частности, с сохранением пара�

метров гомеостаза организма [23]. Следова�

тельно, можно говорить о генотипических и

экологических корреляциях, обеспечивающих

в конечном счете адаптацию и нормальную

жизнедеятельность организмов в различных

условиях среды. Современные генетические

исследования нуждаются в развитии новых

направлений в разработке генетики изменчи�

вости количественных признаков растений,

в том числе онтогенетической и паратипичес�

кой [24]. Именно поэтому развитие и углубле�

ние генетических исследований по изучению

изменчивости количественных признаков ге�

неративных органов растений в их онтогенезе

представляет значительный теоретический и

практический интерес.

Выводы. Выявлены генотипические разли�

чия между сортами мягкой пшеницы по со�

держанию РНК в цитоплазме и ядрышке кле�

ток мужских генеративных структур. Между

показателями оптической плотности ядрышка

и цитоплазмы клеток мужских генеративных

структур существует тесная коррелятивная

связь. Показатели корреляции между карио�

метрическими и цитохимическими признака�

ми клеток мужских генеративных структур

пшеницы в процессе микроспорогенеза меня�

ются, а у ржи оказываются более стабильны�

ми. У F1 пшенично�ржаных гибридов выявле�

но значительное варьирование показателей

содержания РНК в ядрышке и цитоплазме

клеток мужских генеративных структур, кото�

рое определяется особенностями проявления

цитохимических признаков со стороны мате�

ринской формы.

T.G. Trochynskaya, T.Ph. Blankovskaya, V.N. Totskiy

QUANTITATIVE CHARACTERS OF MALE 

GENERATIVE STRUCTURES CELLS OF WHEAT,

RYE AND WHEAT�RYE HYBRIDS DURING

MICROSPOROGENESIS

The optical density indices of nucleoli and cytoplasm

of male generative cells during microsporogenesis have

been estimated for wheat, rye and F1 of wheat�rye hybrids

using RNA staining. The correlation between RNA con�

tent in the nucleolus and the cytoplasm of investigated cells

has been estimated. The dynamics of correlation between

the nucleolus volume and RNA content in the nucleolus /

the cytoplasm has been shown for wheat and hybrids cells

during microsporogenesis. The essential differences

depending on genotype for quantitative karyometrical and

cytochemical character expression have been determined

for parental forms, as well as dependence of expression of

these characters in the cells of F1 wheat�rye hybrids on

wheat maternal form.

Т.Г. Трочинська, Т.Ф. Бланковська, В.М. Тоцький

КІЛЬКІСНІ ОЗНАКИ КЛІТИН ЧОЛОВІЧИХ

ГЕНЕРАТИВНИХ СТРУКТУР ПШЕНИЦІ, ЖИТА

І ПШЕНИЧНО�ЖИТНІХ ГІБРИДІВ

У МІКРОСПОРОГЕНЕЗІ

Визначено показники оптичної щільності ядерець

та цитоплазми за забарвленням на РНК клітин чоло�

вічих генеративних структур в процесі мікроспороге�

незу у пшениці, жита та пшенично�житніх гібридів F1.

Виявлено позитивну кореляцію між вмістом РНК

в ядерці та цитоплазмі клітин усіх досліджуваних зла�

ків. Показано динаміку кореляційних зв’язків між

об’ємом ядерця і вмістом РНК в ядерці/цитоплазмі

клітин пшениці та гібридів протягом мікроспорогене�

зу. Встановлено істотні генотипові відмінності у про�

яву кількісних цитохімічних та каріометричних ознак

у батьківських форм та залежність їх прояву у міжви�

дових гібридів F1 від материнської форми (пшениці).
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