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Для получения иммунных сортов пшениц с помощью синтетической 
селекции Triticum Timopheevi Zhuk, представляет большой интерес (х). 
Поэтому очень важно познание филогенетических связей этого стоящего 
особняком вида с другими видами пшениц.

Пшеница Тимофеева была найдена в 1922 г. в Восточной Грузии и опре
делена, как разновидность дикой двузернянки Tr. dicoccum dicoccoides- 
(Korn.) Schulz., с которой ее связывает общность некоторых морфологи
ческих признаков (2, 3). В последующем была отмечена культурность ряда 
признаков Tr. Тimopheevi (4) и ее промежуточное положение как закавказ
ской Tr. dicoccoides между dicoccoides сирио-палестинской и Tr. dicoccum (5). 
Наконец в 1928 г. Жуковский выделил ее в самостоятельный вид 
Tr. Timopheevi Zhuk. (6). Этот вид пока локализован только в Западной 
Грузии (7) и единичная находка его была в Восточной Грузии (2, 3).

Первые же цитогенетические исследования показали обособленное по
ложение нового вида среди 28 хромосомных пшениц (8,9,10). Геномный 
состав Tr. Timopheevi был определен как AAgg (10) и ЛЛрр (и). Таким обра
зом Tr. Timopheevi заняла особое положение в системе пшениц, но ее фило
генетические связи оставались не вполне ясны.

Мы поставили перед собой задачу изучения этого вопроса, для чего 
Tr. Timopheevi была скрещена с основными видами и разновидностями 
пшениц и полученные гибриды подверглись морфологическому и цитоло
гическому изучению.

Совершенно неизученными до нас были гибриды Tr. Timopheevi с Тг. 
dicoccoides (12). Особый интерес представлял анализ гибридов Tr. Timo- 
pheevixTr. dicoccoides Korn, subsp.'armeniacum Jakubz., ныне выделенный 
E. H. Макушиной в самостоятельный вид Tr. armeniacum (Jakubz.) Ma- 
kusch. (13). Этот интерес обусловливался эндемичностью их для Закав
казья и относительным сходством морфологических признаков (19).

Настоящее сообщение посвящено результатам изучения этих гибри
дов. Существующие две разновидности Tr. Тimopheevi (typicum и viti- 
culosum) были скрещены с разновидностями Tr. dicoccoides Korn.: Spontaneo- 
nigrum Flaksb., jordanicum Vav. (proles horanum Vav.), arabicum Jakubz. 
{proles judaicum Vav.), spontaneum Jakubz. {proles incertum Jakubz.).

Tr. armeniacum (Jakubz.) Makusch. была представлена двумя разно
видностями: var. Tumaniani Jakubz. u var. nachitschevanicum Jakubz.
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Таблица 1 Таблица 2
■% скрещиваемости Плодовитость *

Количе
ство 

опыл. 
цветов

о//о 
удачи

Комбинации
Количе
ство ко

лосьев

Количе
ство 
зерен

В сред
нем 

зерен 
на колос

116 19.8 Tr. Timopheevi X Tr. armeniacum
V. Tumaniani................................... 153 14 0.09

172 25.0 Tr. Timopheevi X V. nachitscheva-
nicum.............................................. 819 94 0.11

170 10.6 Tr. Timopheevi X Tr. dicoccoides v.
arabicum.......................................... 210 17 0.08

213 11.7 Tr. Timopheevi X V. spontaneo-nig-
rum...................................... ... 185 — ■—

532 15.9 Tr. Timopheevi X V. jordanicum . . 415 33 0.07
366 18.8 » » XV. spontaneum . 330 6 0.02

Скрещивания производились в 1936 г. в г. Пушкин. Результаты скре
щиваний сведены в табл. 1. Так как заметной разницы между прямыми 
и обратными скрещиваниями в данных комбинациях не наблюдалось, 
результаты приведены суммарно. На основании этих данных можно сде
лать вывод о несколько большей скрещиваемости Tr. Timopheevi с Тг. 
.armeniacum (в среднем 22.9% удачи), чем с Tr. dicoccoides (в среднем 
13.7%). Однако Tr. armeniacum не представляет в этом отношении исклю- 
-чения. Другие виды 28-хромосомных пшениц показали не меньшую скре
щиваемость.

Морфологически гибриды Fx по ряду признаков были промежуточными, 
но доминировал общий тип Tr. dicoccoides—Tr. armeniacum. Пыльники 
не раскрывались; цветение происходило открыто. При изоляции гибрид
ных колосьев ни одного зерна не было получено; при свободном опылении 
процент завязывания был крайне незначителен (табл. 2).

Как и следовало ожидать, мейозис гибридов Tr. TimopheeviyTr. 
dicoccoides оказался нарушенным. Так, в мейозисе Tr. TimopheeviyT г. 
dicoccoides var. jordanicum число бивалентов было 7—10 (чаще 10п). Из этого 
числа с двумя и более хиазмами было 2ц—5ц; с одной хиазмой 5ц 8ц 
(чаще 6ц). Встречались клетки с мультивалентами (фиг. 1). В результате 
нарушенного мейозиса в клетках тетрад обнаружены микронуклеусы.

Такие же мейотические картины наблюдались в комбинации Тг. Timo- 
pheeviy.Tr. dicoccoides var. spontaneum. Все это находится в согласии 
с литературными данными для гибридов Tr. Timopheevi с 28-хромосом- 
ными пшеницами (10,и,12).

Против ожидания мейозис гибридов Tr. TimopheeviyT г. armeniacum 
var. Tumaniani оказался резко отличным от мейозиса предыдущих комби
наций. Ни разу мы не находили унивалентов (табл. 3). В таблице приво
дятся данные лишь для 25 метафаз (полученных с 4 растений в разное 
время), в действительности мы исследовали их более 100. Как видно 
из табл. 3, конъюгация хромосом не была нарушена. Количество бивален
тов с двумя и более хиазмами колебалась от 8 до 14 (фиг. 2, 3). Всего их 
было 85.7% от общего количества хромосом. Бивалентов с одной хиазмой 
было только 6.3% (фиг. 4). Квадривалентов было 8% от общего количества 
хромосом. Из общего количества метафаз 36% содержали только биваленты 
•с двумя и более хиазмами и 12% содержали 12п с двумя и более хиазмами

* При свободном опылении. 
473

pheeviy.Tr


плюс один квадривалент; в 52 % метафаз было от 1 до 3 бивалентов с одной 
хиазмой. Почти в половине метафаз I (44%) мы находили квадриваленты 
(в 36% метафаз было по одному квадриваленту и в 12%—по два квадри- 
валента), причем они часто имели вид замкнутых колец (фиг. 5). В ана
фазе I отстающих хромосом не было. В очень редких случаях наблюдались 
хроматиновые мостики. Распределение хромосом в анафазе I было 14-J-14 
и лишь в очень редких случаях 15-|-13. Второе деление изучить во всех 
деталях не удалось. По имеющимся картинам, а также судя по образова
нию совершенно правильных тетрад (без микронуклеусов и микроцитов) 
можно заключить, что оно протекает нормально. Несмотря на это при мор
фологическом анализе пыльцы на ацетокарминовых препаратах только

Фиг. 2. — Tr. Timophe- 
evixTr. armeniacum var. 
Tumaniani. Диакинез 

14ц.

Фиг. 1.—Tr. Timophe- 
evixTr. dicoccoides var. 
jordanicum. Метафаза I. 
7ц (5 11—с одной хиазмой, 
2ц — с двумя и более

Фиг. 5. — Tr. 
Timopheevi X 
xTr. armenia
cum var. Tu- 
maniani .Мета
фаза I. 12ц — 
с двумя и бо
лее хиазмами, 
liv—кольцом.

meniacum var. Ти- 
maniani. Метафа
за I. 1 Он—с дву
мя и более хиаз
мами, 2ц — с од
ной хиазмой, liv.

Фиг. 3.—Tr. Timo- 
pheevixTr. arme
niacum var. Tuma- 
niani. Метафаза I. 
14ц,—с двумя и бо

лее хиазмами.

единичные пыльцевые зер
на давали нормальную по
краску; подавляющая мас
са пыльцы была полностью 
деформирована и пустой.

Таблица S'
Конъюгация хромосом 
в метафазах гетероти
пического деления
Tr. TimopheevixTr. armenia

cum

ss
Л VO о

s
и s 
К X

5 «Сб о 
И Д

9 —
3 —
2 1
2 1
2 1
2 2
2 2
1 2
1 3
1 3

14
12 
И

9
13
12
10

8
11

9

1 
2

1
2

1

Без особых отличий протекает мейозис гибридов Тг. Timopheeviy.Tr. 
armeniacum var. nachitschevanicum. Здесь мы лишь чаще встречали мета
фазы с двумя квадривалентами.

Имеются только единичные литературные данные, посвященные вопросу 
стерильности пыльцы у гибридов с ненарушенной конъюгацией и правиль
ным распределением хромосом по полюсам. Можно предполагать следую
щие причины, обусловливающие стерильность: 1) невозможность взаимо- 
замещения хромосом в гаметах вследствие сильной дивергенции скрещи
ваемых форм в результате генных изменений или же структурных преоб
разований хромосом [ср. 14]; 2) проявление действия комплиментарных 
генов в новом генотипе (15).

В нашем случае скорее всего можно предположить, что нежизнеспо
собность гамет есть результат взаимонезаменимости хромосом одного 
вида хромосомами другого. Решить вопрос об отсутствии генов стериль
ности можно будет после получения амфидиплоида.
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Наличие в мейозисе квадривалентов говорит о том, что в эволюции. 
Tr. Timopheevi и Tr. armeniacum имели определенное значение реципрок
ные транслокации между негомологичными хромосомами. Можно предполо
жить, что именно эти транслокации послужили началом для дальнейшей? 
дивергенции видов; транслокации могли создать такие генетические усло
вия, при которых несмотря на относительную близость видов скрещивание 
их приводит к стерильности.

Как уже указывалось, даны две формулы геномного состава Tr. Timo
pheevi AAgg(10) и ААрр (п). Последняя формула предполагает, что второй 
геном 33 есть лишь модификация генома ВВ твердых пшениц. Это 
делается на основании наличия в мейозисе гибридов Tr. Timopheevi 
с Tr. durum и Tr. persicum до 10ц—12ц, из которых только 2ц—Зц с двумя 
хиазмами.

Нам кажется неверным такое заключение по следующим соображе
ниям. Имеются данные, говорящие об аутосиндезе у Triticum (16, 17, 18). 
Однако это никому не дает оснований называть три пшеничных генома 
модификацией одного и того же; это может говорить только о вообще поли
плоидной природе пшениц. Конъюгацию некоторых хромосом второго 
генома Tr. Timopheevi с хромосомами Tr. durum и Tr. persicum мы счи
таем возможным рассматривать как явление примерно того же порядка,, 
т. е. говорящее лишь о далекой филетической связи этих двух геномов,, 
но никак не больше.

Помимо этого за необходимость выделения особого генома у Tr. Timo
pheevi говорит и сопоставление мейозиса гибридов Tr. Timopheevix28-xpo- 
мосомные пшеницы с мейозисом гибридов Tr. armeniacum х28-хромосомные 
пшеницы (13). Картины мейозиса этих гибридов показывают примерно, 
одинаковые неправильности и одинаковый процент стерильной пыльцы. 
В то же время мейозис у гибридов Tr. Timopheevi^Tr. armeniacum проте
кает, как мы видели, без заметных нарушений. Если к этому прибавить 
некоторую морфологическую общность обоих видов и эндемичность их для 
Закавказья (1в), то при современном состоянии знаний о причинах конъю
гации нельзя не сделать вывода о гомологичности геномов Tr. Timo- 
pheevi^Tr. armeniacum. Их геномная формула будет AAgg. Этот вывод 
о близости Tr. armeniacum и. Tr. Timopheevi нужно конечно понимать 
только исторически. При общности геномов эти виды достаточно отлича
ются друг от друга по морфологическим и хозяйственно-биологическим 
качествам; Tr. armeniacum эндемичен для горно-полупустынных районов 
Армении и Нахичевани, мест, растительность которых несет черты ксеро- 
морфности, a Tr. Timopheevi эндемичен для узкого района Западной 
Грузии с типичной мезафитной растительностью.

Будет ли в дальнейшем второй геном Tr. armeniacum рассматриваться, 
как геном, полностью гомологичный геному G Tr. Timopheevi, или только 
как его модификация, нам кажется, что стоящий особняком ряд пшениц, 
представленный до сих пор лишь одним видом Tr. Timopheevi Zhuk.(10),. 
должен быть пополнен новым видом Tr. armeniacum (Jakubz.) Makusch. 
Обособление видов этого ряда шло иными путями, чем у ряда однозерня
нок, эммеров и Tr. vulgare. Здесь дивергенция также не отразилась на сте
пени конъюгации хромосом, но привела к нежизнеспособности гибридных? 
гамет.

Армянское нагорье таит в себе еще немало находок для познания фило
гении пшениц. Теперь можно с полным основанием утверждать, что именно, 
здесь находится центр формообразования четвертого ряда пшениц.

Лаборатория генетики
Всесоюзного института растениеводства, 

г. Пушкин.

Поступило 
23 III 1939.
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