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Забезпечений антоціановими пігментами 

колір стиглої колоскової луски пшениці завжди 

був важливою таксономічною ознакою, яка зго-

дом набула статусу ще й морфологічного мар-

кера, зручного для використання в генетичному 

аналізі [1, 2]. Колоскова луска пшениці може 

класифікуватися як «біла», хоча насправді це 

забарвлення виглядає як солом’яно-жовте, та 

«забарвлена» – червона (найбільш звичайна), 

коричнева, сіра та чорна. Червоне і чорне забар-

влення луски у пшениці домінує над білим за-

барвленням луски [3]. Rg гени, що контролюють 

забарвлення луски у пшениці, локалізовані на 

коротких плечах хромосом першої гомеологіч-

ної групи (1A, 1B та 1D) [4]. Різні алелі Rg генів 

визначають чорне забарвлення луски у диплоїд-

ної та тетраплоїдної пшениці та чорне, червоне 

(коричневе) і сіре забарвлення луски у гексапло-

їдної пшениці [3]. Забарвлення луски контролю-

ється серією гомеолокусів Rg-A1, Rg-B1 та Rg-

D1. На час їхньої ідентифікації та хромосомної 

локалізації ці гени називалися Bg (black glume) 

(цит. за [1], Rg1 та Rg2 (red glume), відповідно 

[4]. Один з алелів гена Rg-D1 (Rg2) визначає 

сірий колір луски [5]. Інший алель гена Bg, ло-

калізованого у хромосомі 1А, це Rg3 (цит. за [1]. 

Для встановлення алельності генів, що 

беруть участь у контролі кольору стиглої луски 

у пшениці, прийнято використовувати результа-

ти порівняння різних її видів [1, 3], а також спо-

ріднених дикорослих диплоїдних видів [2, 4]. У 

тому числі оцінці піддаються популяції, що 

розщеплюються, отримані від схрещування ви-

дів, хоча і однакових за геномною формулою, 

але не перевірених щодо бівалентної кон’югації 

хромосом у мейозі гібридів F1 [6].   

У статті наведено результати вивчення ін-

трогресивних ліній м’якої пшениці, контрастних 

за кольором луски, та гібридів між ними та 

м’якою пшеницею. Показано, що модель успад-

кування ознаки, коли фенотип, альтернативний 

такому м’якої пшениці, виник як наслідок ін-

трогресивного походження лінії, має враховува-

ти наслідки особливостей перебігу мейозу, що 

характеризують F1 за участю таких ліній, а та-

кож можливий мейотичний драйв.  

 

Матеріали і методи 

Гексаплоїдні лінії м’якої пшениці, що від-

різнялися за забарвленням колоскової луски від 

рекурентного батька (Аврора, червона луска) та 

характеризувалися або темно-коричневою (по-

хідні Аврозису, Авролати та Авродесу), або 

чорною лускою (похідні тільки Авролати) [7], 

цитологічно стабільні. Для порівняння геномної 

структури компонентів схрещування стосовно 

наявності великих чужинних включень, які мо-

жуть вплинути на перебіг мейозу, вивчали ме-

тафазу мейозу 1 МКП F1 усіх комбінацій схре-

щування. Було отримано та оцінено за кольором 

стиглої луски гібриди F1 та F2 13 комбінацій 

схрещування з виділенням таких градацій озна-

ки: 1 – луска червона, 3 – світло-коричнева, 3 – 

темно-коричнева, 4 – чорна (табл. 1).  

 

Результати та обговорення 

Колір стиглої луски рослин F1 у всіх ком-

бінаціях схрещування, що включали контрастні 

за градацією ознаки ліній, був темнішим, ніж у 

лінії з більш світлим забарвленням, та світлі-

шим, ніж у лінії з більш темним забарвленням. 

Отже, алель темного забарвлення луски не до-

мінує повністю над алелем червоного забарв-

лення. Градація ознаки «4», чорний, відрізняла-

ся від градацій «2» та «3» якістю відтінку. Гра-

дації «2» та «3» – різним ступенем насиченості 
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коричневого кольору. Крім того, завжди є небе-

зпека сплутати градації «1» та «2», а також «2» 

та «3».  

Розщеплення у комбінаціях 12 (3) x Авро-

ра (1) та 17 (3) х Аврора (1), у яких брали участь 

лінії – похідні Авродесу, відповідає моногенно-

му з напівдомінуванням між алелями (χ2=3,84 та 

χ2=0,09 відповідно p>0,05). Те, що колір луски 

контролюється одним напівдомінантним геном, 

підтверджується даними розщеплення у беккро-

сній популяції від схрещування з Авророю лінії 

12, χ2=0,00 (табл. 1). 

Обидві лінії утворюють гібрид з Авророю 

з бівалентною кон’югацією хромосом у мейозі. 

Відомо, що гени ортологічної серії Rg локалі-

зуються на хромосомах 1-ої гомеологічної гру-

пи пшеницевих. Судячи з даних оцінки вказа-

них ліній за гліадиновими спектрами [7, 8], ген, 

що розщеплюється у цих комбінаціях схрещу-

вання, є саме Rg геном. Таке саме розщеплення 

спостерігали у комбінації 53(2) x 19(1) (χ2=3,28). 

Авродес характеризується коричневою лускою, 

і можна припустити, що лінії 12, 17, 53, а також 

7, про яку йдеться далі, мають алель гена Rg у 

складі чужинної ділянки хромосоми 1S, отри-

маної від Авродесу. 

 

Таблиця 1. Розщеплення рослин F2 за ознакою колір стиглої колоскової луски 

Комбінація схрещу-

вання 

Кількість рослин із 

градацією 
Комбінація схре-

щування 

Кількість рослин з гра-

дацією 

1 2 3 4 1 2 3 4 

12 (3) х Аврора (1)* 20 22 15 0 206(4) x 142 (1) 23 25 32 40 

[12 (3)xАврора]x12 19 19 0 0 207(4) x 142 (1) 14 21 21 25 

17 (3) х Аврора (1) 15 33 16 0 211(4) x 215(1) 11 32 22 25 

53(2) x 19(1) 34 70 0 0 206 (4) x 211(4)  4 2 9 51 

217 (3) x Аврора (1) 53 48 11 0 226(1) x 237(4) 28 0 0 67 

177 (1) x 221/1 (3) 30 26 7 0 207(4) x 7(3) 6 7 21 27 

196(3) x 143(1) 25 36 25 0 189 (4) x 221/1 (2) 26 29 4 37 

Примітка.*У дужках вказано градацію прояву ознаки. 

 

Більш складну для аналізу картину спо-

стерігали у розщепленнях, де одна з ліній була 

похідною Авролати. Хоча сама Авролата за 

кольором стиглої луски від Авродеса майже не 

відрізняється, серед отриманих за її участю ін-

трогресивних ліній виявилося чимало з чорною 

лускою (градація 4), яких не було серед ліній 

іншого походження. Хоча були і лінії з градаці-

єю 3. В F2 від у комбінації 217 (3) x Аврора (1) 

для моногібридної моделі спостерігається знач-

ний надлишок рослин із світлим забарвленням 

луски та нестача таких з темним (χ2=33,79, 

p<0,001). Лінія 217 має пару хромосом, які не 

утворюють бівалент у гібриді з Авророю. Це 

пара або чужинних, або значно перебудованих 

щодо гомологу Аврори хромосом. Якщо чу-

жинний ген Rg, що контролює темне забарвлен-

ня луски лінії 217, розташований саме у цій 

хромосомі, це може бути причиною деформації 

розщеплення проти очікуваного при моноген-

ному контролі ознаки, адже замість бівалента у 

М1 утворюються два уніваленти і не всі гамети 

будуть еуплоїдними. Тоді змінюються частоти 

генотипів, що формуються за умов функціону-

вання гамет із різною кількістю хромосом, на 

базі чого можна порахувати очікувані обсяги 

фенотипних класів із різними градаціями забар-

влення (табл. 2).  

За умов однакової життєздатності всіх га-

мет та зигот очікувані частки рослин із черво-

ними та темними лусками з градаціями 2 та 3 

становлять 0,5625, 0,375 та 0,0625 відповідно, 

тобто 63, 42 та 7 для вибірки 112 рослин. Це не 

відрізняється від емпіричного розподілу за фе-

нотипними класами: 53, 48 та 11 (χ2=4,73, 

p>0,05). Звідси можна припустити, що ознака 

контролюється одним геном, розташованим у 

такій хромосомі темнозабарвленої лінії, яка не 

кон’югує з гом(е)ологом Аврори. 

Відомо, що пшениця через свою алополі-

плоїдну природу досить толерантна до втрати 

окремих хромосом та набуття зайвих проти 42. 

Проте такі гамети та зиготи все ж поступаються 

життєздатністю у порівнянні з еуплоїдними 

аналогами. На великому експериментальному 

матеріалі, моносоміках за різними хромосома-

ми, Сірсом [9], було показано, що кількість ну-

лісоміків серед нащадків із рецесивним феноти-
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пом рослин F2 від схрещування пшениці з чу-

жинно-заміщеною лінією (як в нашому випадку) 

складала від 1 до 7 %  залежно від заміщеної 

хромосом, а середній відсоток за всіма вивче-

ними хромосомами він оцінив як 5 %. З табли-

ці 2 видно, що теоретично, якщо 20-хромосомні 

гамети беруть участь у заплідненні так же часто, 

як еуплоїдні, і всі зиготи мають однакову жит-

тєздатність, утворюється 31 % нулісоміків. Тоб-

то, беручи до уваги експериментальні дані Сір-

са, ми помиляємося у шість разів, коли користу-

ємося результатами розрахунків, приклад яких 

наведено у таблиці 2. Джерел такої помилки 

два: не всі гамети мають однакову імовірність 

взяти участь у заплідненні; не всі утворені зиго-

ти мають однакову імовірність дійти у онтоге-

незі до стадії оцінки (зрілості). У таблиці 3 на-

ведені розрахунки, що показують, які теоретич-

ні розподіли слід очікувати, якщо у заплідненні 

беруть участь не всі гамети, що теоретично мо-

жуть утворюватися. Фактичне розщеплення 

53(1), 48(2) та 11(3) краще відповідає теоретич-

ному, розрахованому з першої решітки (χ2=4,67, 

p>0,05), хоча наш досвід роботи з гібридами 

свідчить, що друга умова другої решітки більш 

реалістична. 

 

Таблиця 2. Очікувані частоти генотипних та фенотипних класів серед F2 гібриду 217 x Аврора 

Частота гамет вказаного складу D (0,19) U (0,19) DU (0,06) 0 (0,56) 

0,19(20 +D)* 0,0361 0,0361 0,0114 0,1064 

0,19 (20+U) 0,0361 0,0361 0,0114 0,1064 

0,06 (20+D+U) 0,0114 0,0114 0,0036 0,0336 

0,56 (20) 0,1064 0,1064 0,0336 0,3136 

 0,5625 – світлі луски, градація 1 

 0,375, градація 2 

 0,0625, градація 3 
Примітки: *20 хромосом, які утворюють біваленти з гомологами у рослині F1+ та хромосома геному D, 

яка не мала гомолога у гібриді F1, її партнером була чужинна (або значно перебудована) хромосома U, і вони 

унівалентні. 

 

Таблиця 3. Очікувані частоти генотипних та фенотипних класів серед F2 за умов участі у заплі-

дненні всіх жіночих та лише еуплоїдних (перша решітка) та 21-22-хромосомних чоловічих гамет 

(друга решітка) чоловічих гамет 

Частота гамет вказаного складу D (0,50) U (0,50) 

0,19(20 +D) 0,095 0,095 

0,19 (20+U) 0,095 0,095 

0,06 (20+D+U) 0,03 0,03 

0,56 (20) 0,28 0,28 

 
0,375 – світлі луски, града-

ція 1 

 0,5, градація 2 

 0,125, градація 3 

Частота гамет вказаного складу D (0,43) U (0,43) DU (0,14) 

0,19(20 +D) 0,0817 0,0817 0,0266 

0,19 (20+U) 0,0817 0,0817 0,0266 

0,06 (20+D+U) 0,0258 0,0258 0,0084 

0,56 (20) 0,2408 0,2408 0,0784 

 0,33225 – світлі луски, градація 1 

 0,535, градація 2 

 0,1425, градація 3 
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Спираючись на таблиці 2 та 3 (друга ре-

шітка), можна розрахувати та перевірити три 

додаткові ситуації: 1) нулісоміки (у таблиці їхня 

частота 0,3136) нежиттєздатні усі, тоді теорети-

чний розподіл 41 (1) + 61 (2) + 10 (3), χ2=6,68, 

0,05>p>0,01; 2) життєздатна тільки половина 

нулісоміків, 54 (1) + 50 (2) + 8 (3), χ2=0,96, 

p>0,05); 3) життєздатні дві третини нулісоміків, 

57 (1) + 47 (2) + 8 (3), χ2=1,66, p>0,05).  

Два останніх результати однаково добрі, 

хоча така кількість нулісоміків навряд чи дійде 

до етапу оцінки (зріла рослина). Фертильність 

гібридів F1 та F2, завжди оцінюється як відно-

шення кількості зернин із колоса до кількості 

колосків, мається на увазі, що колосок м’якої 

пшениці у середньому має дати 3 зерна. Отже, 

при повній фертильності це відношення має 

бути 3. Якщо воно менше, це означає, що не всі 

жіночі гамети дали початок зиготі, або не всі 

зиготи виявилися життєздатними. Крім того, 

кількість рослин, які оцінюються в полі, завжди 

менша кількості висіяних зернин. Показник 

фертильності при самозапиленні рослин F1 гіб-

рида 217 х Аврора був 2,08, тобто кожна третя 

квітка не утворила насіння. Кількісно це збіга-

ється з теоретичною часткою нулісоміків, 

0,3136. Єдиним висновком, який можна зробити 

на отриманих даних,– ознака контролюється 

одним геном, а відхилення співвідношення ро-

зщеплення від теоретично очікуваного до моно-

генного спричинюється різною життєздатністю 

гамет та зигот із кількістю хромосом, яка відхи-

ляється від еуплоїдних чисел 21 та 42 відповід-

но.  

Аналогічні результати отримали, вивчаю-

чи розщеплення у F2 комбінації 177(1) x 

221/1(3). Можна було б прийняти модель конт-

ролю ознаки одним геном, розташованим у 

хромосомі, яка не кон’югує зі своїм гомологом 

(χ2=4,58, p>0,05) і нулісоміки не життєздатні. 

Але результат виявляється кращим, коли припу-

скаємо, що або не всі спермії беруть участь у 

заплідненні (χ2=2,78, p>0,05), або половина ну-

лісоміків не доживає до зрілості (χ2=1,31, 

p>0,05).  

У F2 комбінації 196 (3) x 143 (1) спостері-

гали розщеплення 1(1):2(2):1(3) (χ2=2,28, 

p>0,05), хоча у метафазі мейозу 1 гібрида F1 

було 4 облігатних уніваленти та 2 відкритих 

біваленти. Рослини характеризувалися зниже-

ною фертильністю. Те, що фактичне розщеп-

лення не відрізнялося від моногенного, може 

свідчити про те, що ген, критичний для забарв-

лення луски лінії 193, розташований у хромосо-

мі, яка утворює бівалент з гомологом лінії 143.  

Картина успадкування ускладнюється у 

комбінаціях, де один із компонентів схрещуван-

ня мав чорну луску (табл. 1). F1 класифікували 

як чорні, хоча насиченість кольору поступалася 

батьківським лініям. Серед F2, крім чорних та 

червоних, були рослини зі світло- та темно-

коричневою лускою. Таке розщеплення не мож-

на було пояснити моногенною моделлю. Було 

припущено, що у розщепленні беруть участь два 

гени: Rg, хромосоми 1-ої групи, забезпечує у 

гомозиготі темно-коричневий колір, у гетерози-

готі світло-коричневий, як це було показано при 

аналізі похідних Авродесу; інший ген (позначи-

мо як Bg2, black glume), локалізація якого не 

відома, забезпечує чорний колір луски у гомо-

зиготі у похідних Авролати. Адекватну модель 

вдалося побудувати для комбінацій 206 х 142, 

207 х 142, 211 х 215. Усі три фенотипні розщеп-

лення у F2 виявилися однаковими при попарно-

му порівнянні їх методом багатопільного хі-

квадрата з урахуванням поправки Бонферроні, 

тому були об’єднані: 48(1) + 78(2) + 75(3) + 

90(4).  

Тестувалася модель дигібридного розще-

плення за генами, які комбінуються незалежно і 

розташовані в хромосомах, представлених го-

меологами, що не формують біваленти. В мейозі 

гібридів F1 від вказаних схрещувань спостеріга-

ли від 2 до 6 облігатних унівалентів залежно від 

комбінації, модель будували з урахуванням чо-

тирьох унівалентів. Припустили, що жіночі га-

мети функціонують 20 – 22-хромосомні, а чоло-

вічі лише 21-хромосомні. Після нормалізації 

частот гамет та зигот з урахуванням згаданих 

умов моделі та формування фенотипів класів, 

виходячи з припущень про фенотипний прояв 

різних сполучень генів Rg та Bg2, які ми зроби-

ли, спираючись на наявні фенотипні розщеп-

лення та багаторічні спостереження за забарв-

ленням стиглої луски в інтрогресивних лініях 

пшениці, було отримано теоретичне співвідно-

шення для фенотиних класів, максимально на-

ближене до того, що спостерігалося.  

Не важко зрозуміти, що запропонована 

модель описує картину успадкування тільки у 

загальних рисах. По-перше, реально існуючий 

пул гамет за своїми частотами може відрізняти-

ся від розрахованого через різну функціональну 

здатність різних гамет. По-друге, буде йти пев-

ний добір проти зигот із незбалансованим хро-

мосомним набором. По-третє, і це дуже важли-
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во, безпомилково вказати градацію рослини F2 

за кольором луски в тих комбінаціях, де беруть 

участь лінії з градацією «4», – завдання нереа-

льне, якщо тільки не отримати та не оцінити 

родини нащадків F3. Отже, отримані результати 

свідчать лише про те, що розщеплення відбува-

ється не за одним, а принаймні за двома генами 

чужинного походження, які комбінують неза-

лежно та беруть участь у контролі ознаки колір 

стиглої луски. Отже, картину успадкування чу-

жинного генетичного матеріалу у гібридах за 

участю інтрогресивних ліній можна описати 

лише приблизною моделлю, і результати гібри-

дологічного аналізу не можуть надати остаточ-

них доказів про генетичний контроль ознаки. 

Крім уже наведених причин відхилення 

емпіричного розщеплення від очікуваного при 

схрещуванні інтрогресивних ліній, нам здається 

важливим феномен мейотичного драйву, який 

визначають як будь-яку зміну нормального пе-

ребігу мейозу, в результаті чого гетерозиготний 

за двома альтернативними генетичним станами 

організм продукує ефективний гаметний пул з 

ексцесом одного з двох альтернативних типів 

[10]. Механізми та наслідки драйву обговорють-

ся активно [11]. У нашому випадку такою аль-

тернативою є наявність чи відсутність у гаметі 

чужинного хроматину. Принаймні розщеплення 

у комбінації 206 х 211, де луски обох ліній чор-

ні, не можна пояснити чимось іншим. У всіх 

вивчених нами фенотипних розподілах в емпі-

ричних класах червоноколосих рослин завжди 

був надлишок у порівнянні з очікуваною часто-

тою. На наш погляд, це прямо вказує на втрату 

чужинного хроматину при формуванні гамет 

гібридними рослинами як на характерну рису 

гібридних популяцій, створених за участю ін-

трогресивних ліній.  

 

Висновки 

Гамети з незбалансованими хромосомни-

ми наборами утворюються через порушення у 

перебігу мейозу гібрида F1, не всі хромосоми 

якого утворюють біваленти. Якщо критичний 

ген знаходиться у хромосомі, яка не кон’югує з 

гом(е)ологом партнера за схрещуванням, гібри-

ди F1 за участю інтрогресивних ліній формують 

такий пул гамет та зигот, частоти яких відріз-

няються від теоретично очікуваних при схрещу-

ванні чистих ліній. Лінії 12, 17, 53 та 217 відріз-

няються від генотипу Аврори за одним геном 

забарвлення луски. Проте у геномах ліній 12, 17 

та 53 ген чужинного походження, що викликає 

темне забарвлення луски, входить до складу 

хромосоми, яка кон’югує з гом(е)ологом Авро-

ри, а в лінії 217 ген розташований у хромосомі, 

яка не кон’югує з гом(е)ологом Аврори. Лінія 

221/1 з забарвленою лускою відрізняється від 

лінії 177 з незабарвленою лускою одним геном, 

і він має бути розташованим у складі цілої чу-

жинної хромосоми або великої транслокації, що 

сприяє утворенню в мейозі двох унівалентів 

замість бівалента. 
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MODELING RATIOS OF PHENOTYPIC CLASSES IN WHEAT HYBRIDS OF INTROGRESSIVE ORIGIN 

FOR GLUME COLOR TRAIT 

Aim. Develop inheritance model for glume color in hybrid generations considering introgressive origin of crossing 

components. Methods. Phenotypic assessment of the trait, cytological study of chromosome conjugation in meiosis, 

methods determining statistical significance of the results. Results. Twelve cross combinations of wheat introgressive 

with one another and with recurrent genotype Aurora were studied. Selected for the crosses introgressive lines had 

contrasting glume color trait. Characteristics of wheat introgressive lines and its hybrids which would be important in 

hybrid analysis for the development of the inheritance model were identified. Genetic analysis of the introgressive lines 

was done as for the number of glume color genes for which lines differed from one another and from the Aurora 

genotype. Conclusions. In case the critical gene in localized in a chromosome that do not conjugate with hom(e)olog of 

the cross partner, F1 hybrids developed with introgressive lines form gametes and zygotes with frequencies differing 

from theoretically expected for the cross of homozygous lines. 

Keywords: wheat introgression lines, Aegilops, glume colour, aneuploidy gametes and zygotes, meiotic drive. 
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