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Проведено комплексне дослідження клітин спорогенної тканини та археспоріальних клітин 
генеративних структур пшениці, жита та їх гібридів першого покоління. За показником 
ступеня фенотипового домінування кількісних каріометричних та цитохімічних ознак клітин 
генеративних структур F1 оцінювали успадковування об’єму ядра, об’єму ядерця, 
інтенсивності забарвлення ядерця та цитоплазми на РНК та сумарний білок. У гібридів F1 
успадковування досліджуваних ознак відбувається за проміжним типом, при цьому 
спостерігається неповне домінування. У віддалених гібридів першого покоління виявлені 
прояви гетерозису за цитохімічними ознаками клітин спорогенної тканини і археспоріальних 
клітин та встановлені відмінності у реалізації генетичної інформації у клітинах жіночих і 
чоловічих генеративних структур. 
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1 У сучасній науковій літературі значна 
увага приділяється молекулярно-генетичним 
аспектам формування генеративних органів і 
структур вищих рослин (Тырнов, 2000; Coen, 
Meyerowitz 1991; Schneitz, 2000; Vlǎduŧu, 1999). 
При цьому досягнуто значних успіхів, але май-
же всі ці дослідження стосуються якісних 
ознак. Стосовно ж кількісних ознак, що вияв-
ляються на клітинному рівні, інформація лише 
фрагментарна і має описовий характер.  

Зважаючи на це, актуальним є визначен-
ня ступеня мінливості та особливостей успад-
ковування каріометричних та цитохімічних 
ознак у вищих рослин. Ще у 60-х роках 20-го 
століття була показана залежність між об’ємом 
ядерця та концентрацією в ньому РНК, з одного 
боку, та кількістю РНК й білка у цитоплазмі – з 
другого. Подальші дослідження визначили яде-
рце як місце синтезу рРНК (Челидзе, 1985; Че-
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нцов, 2005; Olson et al., 2000; Pederson, 1998), 
обґрунтувавши тим самим використання каріо-
метричних ознак як показників, що об'єктивно 
віддзеркалюють рівень метаболізму клітини в 
цілому і безпосередньо ефективність окремих 
молекулярно-генетичних процесів (Архипчук, 
1995; Архипчук и др., 1992; Бланковская, Тро-
чинская, 2005; Соболь, 2001; Шестопал, Блан-
ковська, 2006; Шестопалова, 1981; Arkhipchuk, 
1999). Параметри ядерця еукаріотичних клітин 
– це фенотиповий прояв активності ядерцевих 
організаторів – локусів хромосом, що відпові-
дають за синтез РНК та рибосом (Гилятзединов 
и др., 1982; Жарская, Зацепина, 2007; Olson et 
al., 2002). Особливого значення інформація про 
кількісні параметри ядерець має для порівняль-
ної оцінки структури та активності геномів ро-
слин з метою визначення мінливості поліген-
них локусів рРНК і ефективності їх функціону-
вання за внутрішньовидових і віддалених 
схрещувань (Гилятзединов и др., 1982).  

Необхідність чіткого уявлення про розви-
ток гаметофітів у віддалених гібридів рослин є 
очевидною з огляду на широке впровадження в 
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практику генетичних і селекційних досліджень 
пшенично-житніх гібридів, тритикале тощо. 
Мінливість важливих каріометричних та цито-
хімічних ознак за мікро- і мегаспорогенезу, як у 
вихідних злаків, так і у їх гібридів, досліджена 
недостатньо (Гусаковская, Єрмаков, 2000; 
Smith, 1975).  

Показано, що розвиток клітин чоловічих 
генеративних структур пшениці, жита та пше-
нично-житніх гібридів здійснюється за певними 
загальними закономірностями (Бланковская, 
Трочинская, 2005; Трочинська, 2008). Виявлена 
подібність динаміки каріометричних ознак у 
мікро- та мегаспорогенезі (Трочинская, 2007). 
Тому цікавим і актуальним є визначення у 
пшениці, жита і F1 пшенично-житніх гібридів 
мінливості та успадковування досліджуваних 
кількісних ознак – каріометричних параметрів 
ядра та ядерця, а також цитохімічних показни-
ків – інтенсивності забарвлення на РНК та біл-
ки компонентів клітин генеративних структур 
досліджуваних злаків.  

Метою даної роботи було визначення мі-
нливості та особливостей успадковування карі-
ометричних ознак клітин генеративних струк-
тур пшениці м'якої, жита посівного, а також їх 
гібридів F1.  

МЕТОДИКА  

Матеріалом досліджень були пиляки та 
зав’язі F1 пшенично-житніх гібридів (2n = 28) 
від схрещування озимої м'якої пшениці 
(Triticum aestivum L.) сортів Безоста 1, Миро-
нівська 808, Альбатрос одеський (2n = 42) з жи-
том (Secale cereale L.) сорту Харківське 60 (2n 
= 14) та батьківських форм. Міжродові гібриди 
першого покоління були отримані автором са-
мостійно. Сорти та гібриди висівали рандомізо-
ваними блоками в п’ятиразовій повторності, 
площа облікової ділянки складала 0,9 м2 для 
кожного повторення.  

Квітки одного віку фіксували за Карнуа; 
виготовлення постійних мікропрепаратів про-
водили за загальноприйнятою методикою (Па-
ушева, 1988), зрізи товщиною 10 мкм виготов-
ляли на санному мікротомі. Препарати забарв-
лювали метиловим зеленим – піроніном і бро-
мфеноловим синім за Мезіа (Паламарчук, Ве-
селова, 1965). Для кожної досліджуваної форми 
злаків аналізували пиляки та зав’язі від 10 рос-
лин. У клітинах спорогенної тканини на кожну 
досліджувану ознаку було проаналізовано 100 
клітин (по  10  на  препараті  пиляка  від  однієї  

рослини); археспоріальних клітин досліджува-
ли не менше 40 шт. (кількість проаналізованих 
клітин для кожної з досліджуваних ознак скла-
дала не менше чотирьох клітин з однієї росли-
ни).  

Препарати вивчали за допомогою світло-
вого мікроскопа МБІ-3. Діаметри ядер та яде-
рець вимірювали гвинтовим окуляр-
мікрометром МОВ-І-15× при об`єктиві 40× і за 
допомогою комп’ютерної програми PhotoМ 
1.21 (© А. Черниговский, 2001; ІЕФБ 
ім. І.М. Сеченова РАН). Об`єм ядер та ядерець 
визначали в мкм3 за формулою:  

2

3
4 baV ⋅⋅= π , де  

а – велика; b – маленька на піввісі.  

Досліджували каріометричні ознаки клі-
тин чоловічих та жіночих генеративних струк-
тур – «об’єм ядра» і «об’єм ядерця». Також ви-
значали цитохімічні ознаки – оптичну щіль-
ність ядерця та цитоплазми клітин, забарвлених 
шляхом цитохімічних реакцій на білки (фарбу-
вання бромфеноловим синім за Мезіа) і нуклеї-
нові кислоти (фарбування метил-зеленим піро-
ніном за Треваном і Шарокком з перевіркою за 
Браше – контрольним видаленням РНК рибо-
нуклеазою) (Пирс, 1962). Оптичну щільність 
вираховували за допомогою цитологічної 
комп’ютерної програми PhotoМ 1.21 як серед-
ній десятковий логарифм відношення яскравос-
ті точки фону до яскравості точки об’єкта на 
фотографії постійного мікропрепарата.  

Після перевірки на відповідність закону 
нормального розподілу, результати обчислю-
вань та розрахунків обробляли, використовую-
чи однофакторний дисперсійний аналіз (Доспе-
хов, 1985). Успадковування досліджуваних кі-
лькісних ознак визначали шляхом оцінки сту-
пеня фенотипового домінування в F1 за форму-
лою Peter, Frey (1966):  

1

1

1 D
XX

h MPF
F

−
= , де  

1FX  – середнє значення ознаки у гібрида;  

MPX  – середнє значення ознаки в обох ба-
тьків;  

MPH XXD
p
−= 1  – різниця між середнім 

значенням ознаки у кращої батьківської форми 
і середнім значенням у обох батьківських форм.  
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Особливості успадковування і диферен-
ціації ступенів домінантності оцінювали відпо-
відно до градації Beil, Atkins (1965):  

hp < -1 – від’ємне наддомінування;  

hp = -1 – від’ємне повне домінування;  

-1 < hp < 0 – часткове від’ємне доміну-
вання;  

hp = 0 – проміжне успадковування;  

0 < hp < 1 – часткове домінування кращої 
батьківської форми;  

hp = 1 – повне домінування кращої фор-
ми;  

hp > 1 – наддомінування, справжній гете-
розис.  

Справжній гетерозис (перевищення гіб-
рида над кращою батьківської формою за да-
ною ознакою) розраховували за формулою 
(Petr, Frey, 1966):  

100(%) 1 ⋅
−

=
pH

pHF

X
XX

ht , де  

1FX  – середне значення ознаки у гібрида 
F1; HpX  – середнє значення ознаки у кращої ба-
тьківської форми.  

РЕЗУЛЬТАТИ  

Для визначення ступеня фенотипового 
домінування було обрано перший, ще диплоїд-
ний етап спорогенезу – клітини спорогенної 
тканини та археспоріальні клітини генератив-
них структур. Показники досліджуваних кількі-
сних ознак наведено у табл. 1.  

Як відомо, правомірне використання фо-
рмули домінування Peter – Frey можливе тільки 
в тому разі, коли статистично доведено суттє-
вість відмінностей між батьківськими формами 
за досліджуваною ознакою. Розрахунок най-
меншої імовірної різниці НІР (табл. 1) підтвер-
див вірогідність різниці показників об’ємів яд-
ра і ядерця між батьківськими формами – сор-
тами пшениці і жита, що дозволяє коректно 
проаналізувати закономірності успадковування 
цих ознак у міжвидових гібридів (табл. 2).  

Виявилося, що прояв каріометричних 
ознак, а, отже, й ступінь їх фенотипового домі-
нування варіював залежно від генотипу мате-
ринської форми – сорту пшениці у широкому 
діапазоні – від від’ємного домінування (-1 < hp 

< 0) до неповного домінування кращої батьків-
ської форми (0 < hp < 1). Ступінь домінування у 
випадку різних ознак суттєво відрізнявся. Так, 
якщо за ознакою «об’єм ядра» в усіх гібридів 
спостерігалося неповне домінування форми з 
меншим вираженням ознаки (жита), то за озна-
кою «об’єм ядерця» характер алельної взаємо-
дії змінювався залежно від генотипів батьків. У 
F1 гібридів Безоста 1 × Харківське 60 і Миро-
нівська 808 × Харківське 60 за цією ознакою 
спостерігалося часткове домінування кращої 
батьківської форми. Для F1 гібрида Альбатрос 
одеський × Харківське 60 за ознакою «об’єм 
ядерця» було властиве проміжне успадкову-
вання (hp ≈ 0). Такий характер успадковування – 
проміжний, або з певним відхиленням у бік тієї 
чи іншої батьківської форми – є типовим для 
багатьох кількісних ознак, і кількісні каріомет-
ричні ознаки (об’єм ядра і ядерця) клітин спо-
рогенної тканини не є винятком.  

З метою визначення закономірностей ус-
падковування цитохімічних ознак (інтенсивно-
сті забарвлення на РНК ядерця і цитоплазми) за 
віддаленої гібридизації визначали ступінь їх 
домінантності в F1 пшенично-житніх гібридів 
(табл. 3). Виявилося, що цей параметр для обох 
ознак значно варіює залежно від генотипу ма-
теринської форми – від часткового від’ємного 
домінування (hp = -0,26) за вмістом РНК у ци-
топлазмі покоління F1 гібрида Миронівська 808 
× Харківське 60 до справжнього гетерозису у 
покоління F1 гібридів Безоста 1 × Харківське 60 
(hp =11,82 і 4,02) і Альбатрос × Харківське 60 
(hp = 1,73).  

Нами доведено існування справжнього 
гетерозису на вміст РНК, виявленого цитохімі-
чно, у пшенично-житніх гібридів. Так, у F1 гіб-
рида Безоста 1 × Харківське 60 за інтенсивніс-
тю забарвлення на РНК ядерця і цитоплазми (hp 
= 11,82 й 4,02), рівень гетерозису складає 27,97 
і 30,29 відповідно), а у F1 гібрида Альбатрос × 
Харківське 60 за інтенсивністю забарвлення 
цитоплазми на вміст РНК (hp = 1,73, рівень ге-
терозису сягає 6,92). Заслуговує на увагу і той 
факт, що у більшості випадків справжнього ге-
терозису позитивне наддомінування за вмістом 
РНК зумовлювали гени пшениць сортів Безоста 
1 та Альбатрос одеський. Проте в F1 гібрида Бе-
зоста 1 × Харківське 60 за показником вмісту 
РНК у цитоплазмі позитивне наддомінування 
виявляли гени жита, при цьому спостерігався 
гетерозис на рівні 30,29 % (табл. 3).  

У табл. 4 наведено значення ступеня до-
мінантності у гібридів першого покоління за 
ознаками інтенсивності забарвлення ядерця та 
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Таблиця 1 
Мінливість каріометричних і цитохімічних ознак клітин спорогенної тканини  

та археспоріальних клітин досліджуваних злаків за спорогенезу  

цитоплазми на сумарний білок. У цьому разі 
також спостерігалося варіювання коефіцієнта 
hp залежно від генотипів материнських форм. 
Ця закономірність особливо помітна для яде-
рець, де hp змінювався від часткового доміну-
вання кращої батьківської форми (hp = 0,74) до 
неповного від’ємного домінування (hp = -0,09).  

Необхідно звернути увагу на такий факт: 
F1 гібрида Безоста 1 × Харківське 60 виявляло 

високий гетерозис (≈ 30 %) за вмістом РНК в 
ядерцях і цитоплазмі, а F1 гібрида Миронівська 
808 × Харківське 60 – низькі показники домі-
нантності і гетерозису за цими ж ознаками 
(табл. 3). Слід підкреслити, що у F1 гібрида Бе-
зоста 1 × Харківське 60 показники домінантно-
сті за обома ознаками були значно вищі, ніж у 
F1 гібрида Миронівська 808 × Харківське 60. Це 
можна оцінювати як свідчення того, що мате-
ринські форми значно різняться між собою за 

Оптична щільність за 
забарвлення на РНК, 

умовн. од.  

Оптична щільність за 
забарвлення на білки, 

умовн. од.  Сорт, гібрид Об’єм ядра, 
мкм3  

Об’єм ядер-
ця, мкм3  

ядерця цитоплазми ядерця цитоплазми

Клітини спорогенної тканини (чоловічі генеративні структури) 
Безоста 1 592,81 45,01 0,210 0,111 0,316 0,189 
Миронівська 808 552,81 40,11 0,241 0,164 0,389 0,228 
Альбатрос одеський 568,64 51,06 0,251 0,172 - - 
Харківське 60 402,16 21,39 0,199 0,139 0,226 0,157 
F1 Безоста 1 × Харківське 
60  462,55 35,88 0,268 0,182 0,304 0,187 

F1 Миронівська 808 × Ха-
рківське 60  436,77 33,55 0,236 0,148 0,301 0,198 

F1 Альбатрос × Харківсь-
ке 60  424,02 36,14 0,245 0,184 - - 

НІР05 22,98 3,36 0,011 0,009 0,010 0,006 
Археспоріальні (спорогенні) клітини (жіночі генеративні структури) 

Безоста 1 424,77 28,03 0,204 0,143 0,291 0,114 
Харківське 60 343,92 18,39 0,205 0,155 0,227 0,153 
F1 Безоста 1 × Харківське 
60  356,93 24,62 0,155 0,111 0,304 0,208 

НІР05 27,64 2,56 0,006 0,003 0,017 0,009 
 

Таблиця 2 
Ступінь фенотипового домінування (hp) каріометричних ознак  

клітин спорогенної тканини пшенично-житніх гібридів F1  

Гібрид  hp
Градація  

домінування 

Об’єм ядра 
F1 Безоста 1 × Харківське 60  -0,37 -1 < hp < 0  
F1 Миронівська 808 × Харківське 60  -0,44 -1 < hp < 0  
F1 Альбатрос × Харківське 60  -0,74 -1 < hp < 0  

Об’єм ядерця 
F1 Безоста 1 × Харківське 60  0,23 0 < hp < 1  
F1 Миронівська 808 × Харківське 60  0,36 0 < hp < 1  
F1 Альбатрос × Харківське 60  -0,01 hp ≈ 0  
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Таблиця 3 
Ступінь домінування (hp) і рівень гетерозису за вмістом РНК  
у клітинах спорогенної тканини пшенично-житніх гібридів F1  

такою важливою генетичною характеристикою, 
як комбінаційна здатність за досліджуваними 
цитохімічними ознаками. За показниками домі-
нування процесів успадковування вмісту білків 
сорт Безоста 1 теж перевершував сорт Миро-
нівська 808.  

Таким чином, можна зробити висновок 
про те, що ступінь домінантності за успадкову-
вання кількісних каріометричних і цитохіміч-
них ознак клітин чоловічих генеративних стру-
ктур F1 пшенично-житніх гібридів змінюється у 
широкому діапазоні залежно від особливостей 
генотипів гібридів – від від’ємного до високого 
(≈ 30 %) справжнього гетерозису.  

Аналіз клітин-попередників зародкового 
мішка у гібридів та, меншою мірою, батьківсь-
ких форм пов'язаний з певними труднощами 
приготування препаратів і дослідження процесу 
мегаспорогенезу порівняно з мікроспорогене-
зом. На відміну від великої кількості клітин 
спорогенної тканини у пиляках, у насіннєвому 
зачатку відокремлюється лише одна археспорі-
альна. До того ж, у насіннєвих зачатках гібрид-
них рослин першого покоління розвивається 
лише незначна кількість клітин генеративної 
сфери, що також ускладнює дослідження їх фу-
нкціонування. У зв’язку з цим ми обмежилися 
визначенням показників кількісних ознак архе-
споріальних клітин для F1 гібрида Безоста 1 × 
Харківське 60 та батьківських сортів.  

Показники кількісних ознак археспоріа-
льних клітин жіночих генеративних структур 
були проаналізовані на коректність застосуван-
ня формули домінантності. Виявилося, що за 
показником вмісту РНК у ядерцях археспоріа-
льних клітин немає підстав визначати ступінь 
домінантності, оскільки статистично не дове-
дено достовірність різниці між материнською і 
батьківською формами гібрида (табл. 1). Хара-

ктеристика батьківських форм гібрида за усіма 
іншими ознаками цілком відповідала вимогам 
проведення коректного генетичного аналізу.  

Отримані показники домінантності карі-
ометричних і цитохімічних ознак археспоріаль-
них клітин за мегаспорогенезу (табл. 5) дозво-
лили виявити певні відмінності в їх прояві по-
рівняно з такими за мікроспорогенезу. Якщо 
градації домінування за успадковування каріо-
метричних ознак (об’ємів ядер і ядерець) клітин 
генеративних структур F1 гібрида в процесі мі-
кро- і мегаспорогенезу виявилися майже іден-
тичними (відповідно, hp = -0,37, 0,23 і -0,68, 
0,29), то за цитохімічними ознаками спостері-
галися практично протилежні результати. Якщо 
за показником оптичної щільності ядерця клі-
тин спорогенної тканини F1 гібрида Безоста 
1×Харківське 60 при забарвленні на РНК мав 
місце виразний гетерозис (табл. 3), то визна-
чення ступеня фенотипового домінування від-
повідної ознаки для ядерець археспоріальних 
клітин того ж гібрида було неможливим через 
зазначені вище причини (табл. 5). Значення ко-
ефіцієнта hp для ознаки оптичної щільності при 
забарвленні на РНК цитоплазми археспоріаль-
них клітин також було протилежне відповідно-
му показнику спорогенних клітин: якщо в архе-
споріальних клітинах спостерігалося від’ємне 
домінування (табл. 5), то в клітинах спороген-
ної тканини виявлялось позитивне наддоміну-
вання і гетерозис склав 30 % (табл. 3).  

Істотні відмінності рівня домінування 
при мегаспорогенезі від аналогічних показників 
мікроспорогенезу спостерігалися у F1 гібрида і 
за інтенсивністю забарвлення компонентів клі-
тин на білки. Якщо в ядерці і цитоплазмі архес-
поріальних клітин hp = 1,42 і 3,76 (наддоміну-
вання), а гетерозис для цитоплазматичного вмі-
сту білка складав, відповідно 35,78 % (табл. 5), 

Гібрид  hp
Градація домі-

нування 
Рівень гетерози-

су, % 

Оптична щільність ядерця 
F1 Безоста 1 × Харківське 60  11,82 hp > 1 27,97 
F1 Миронівська 808 × Харківське 60  0,76 0 < hp < 1 -2,06 
F1 Альбатрос × Харківське 60  0,76 0 < hp < 1 -2,49 

Оптична щільність цитоплазми 
F1 Безоста 1 × Харківське 60  4,02 hp > 1 30,29 
F1 Миронівська 808 × Харківське 60  -0,26 -1 < hp < 0 -9,23 
F1 Альбатрос × Харківське 60  1,73 - hp > 1 6,92 
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Таблиця 4 
Ступінь домінування (hp) цитохімічної ознаки „вміст білка”  
у клітинах спорогенної тканини пшенично-житніх гібридів F1  

то у разі мікроспорогенезу за цими ознаками 
спостерігалося лише неповне домінування (0 < 
hp < 1) (табл. 4).  

Таким чином, встановлено суттєві від-
мінності успадковування цитохімічних ознак 
археспоріальних клітин і клітин спорогенної 
тканини при міжродовій гібридизації. Особли-
вості генотипу та статева належність клітин гі-
брида істотно впливають на прояв цитохіміч-
них ознак. У клітин чоловічої генеративної сис-
теми спостерігається наддомінування і форму-
вання проявів гетерозису у F1 пшенично-
житнього гібрида за ознаками „кількість РНК в 
ядерці” і „кількість РНК в цитоплазмі”, а гене-
тичний фон клітин жіночих генеративних стру-
ктур гібрида не сприяє формуванню цих ознак. 
У той же час в археспоріальних клітинах пше-
нично-житнього гібрида спостерігається явище 
наддомінування і гетерозис за вмістом білка і в 
ядерцях, і в цитоплазмі.  

ОБГОВОРЕННЯ  

Оскільки показано, що використання ка-
ріометричних та цитохімічних ознак дозволяє 
робити об’єктивні висновки щодо функціону-
вання білок-синтезуючого апарату клітини, її 
фізіологічного стану, ступеня впливу різнома-
нітних факторів (Бланковская, Трочинская, 
2005; Гусаковская, Ермаков, 2000; Соболь, 
2001; Трочинська, 2008; Arkhipchuk, 1999; 
Smith, 1975), становило інтерес визначити за-
кономірності успадковування найважливіших 
каріометричних і цитохімічних ознак клітин 
генеративних структур пшениці, жита і F1 пше-
нично-житніх гібридів.  

Аналіз прояву ступеня фенотипового до-
мінування об’єму ядра спорогенних клітин 
пшенично-житніх гібридів першого покоління 
виявив подібність коливань коефіцієнта hp (-1 < 
hp < 0) для усіх досліджуваних форм. Конкретні 

Гібрид  Спорогенна тканина Градація домінування

Оптична щільність ядерця 
F1 Безоста 1 × Харківське 60  0,74  0 < hp < 1  
F1 Миронівська 808 × Харківське 60  -0,09  hp ≈ 0  

Оптична щільність цитоплазми 
F1 Безоста 1 × Харківське 60  0,84  0 < hp < 1  
F1 Миронівська 808 × Харківське 60  0,17  0 < hp < 1  

 
Таблиця 5 

Ступінь домінування (hp) каріометричних (об’єм ядра, ядерця)  
та цитохімічних (вміст РНК і білків) ознак у археспоріальних клітинах F1  

пшенично-житнього гібрида Безоста 1 × Харківське 60  

Ознака  hp  Градація доміну-
вання  

Рівень  
гетерозису, % 

Об’єм ядра  -0,68  -1 < hp < 0  -15,97  

Об’єм ядерця  0,29  0 < hp < 1  -12,15  

Вміст РНК в ядерцях  +)  +)  -  

Вміст РНК у цитоплазмі  -5,86  hp < -1  -28,39  

Вміст білків у ядерцях  1,42  hp > 1  4,75  

Вміст білків у цитоплазмі  3,76  hp > 1  35,78  

+) За цим показником не доведена статистична різниця між материнською та батьківською формами (див. табл. 1).  
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значення коефіцієнта hp залежали від викорис-
таної материнської форми. Прояв ознаки 
«об’єм ядерця» у клітинах спорогенної тканини 
міжродових гібридів коливався ще більше – від 
проміжного успадковування до неповного до-
мінування материнської форми. Можна припу-
стити, що прояв цих кількісних каріометричних 
ознак у гібридів залежить від функціонування 
генів гомологічних хромосом пшениці і жита.  

Розглядаючи розмір ядерця як цитологіч-
ний критерій експресивності генів рибосомаль-
ної РНК, треба мати на увазі, що збільшення 
розмірів ядерця може бути пов’язане щонайме-
нше з двома протилежними причинами. По-
перше, це може відбуватися за рахунок нагро-
мадження у ядерці рибосомних субодиниць пе-
ред інтенсифікацією синтезу білка; по-друге, 
таке явище може бути пов’язане з гальмуван-
ням процесу переходу попередників рибосом у 
цитоплазму. Тому для об'єктивної інтерпретації 
зміни розмірів ядерця необхідно враховувати 
інтенсивність забарвлення цитоплазми клітин 
на вміст РНК і білків (Соболь, 2001; Челидзе, 
1985). Наші дослідження показали, що цито-
плазма клітин спорогенної тканини зі збільше-
ними ядерцями інтенсивно забарвлюється при 
проведенні реакцій на РНК і білки (Бланковс-
кая, Трочинская, 2005; Трочинская, 2007), що 
узгоджується з гіпотезою про залежність об'єму 
ядерець від експресивності генів рРНК і інтен-
сивності трансляції.  

Як показав аналіз значень оптичної щіль-
ності ядерець і цитоплазми (табл. 1), спорогенні 
клітини усіх досліджуваних форм злаків мали 
досить високі показники інтенсивності цитохі-
мічної реакції на РНК у ядерці і цитоплазмі, що 
можна пояснити підготовкою до мейозу; ця ін-
формація добре узгоджується з наведеною в лі-
тературі (Резникова, 1985). Більш інтенсивне 
забарвлення на вміст РНК компонентів клітин 
гібридів можна розглядати як свідчення явища 
гетерозису.  

Відомі взаємозв'язки між нуклеїновим і 
енергетичним обмінами та гетерозисом (Али-
Заде, Алиев, 1974; Конарев и др., 1971; Шесто-
палова, 1981). Дослідження цілого комплексу 
показників гетерозисних гібридів привели до 
висновку, що ефект гетерозису пов'язаний з ре-
гуляторними механізмами генетичного апарату 
клітин. Комплементарна взаємодія диференці-
йованих хромосом батьківських геномів у гете-
розиготному ядрі може бути безпосередньою 
причиною посилення синтезу РНК і ДНК та 
підвищення генної активності хромосом у ці-
лому (Конарев и др., 1971). Виявлено, що у клі-

тинах гібридних рослин пшениці вміст ДНК, 
РНК та білкового азоту вищий, ніж у батьківсь-
ких форм (Али-Заде, Алиев, 1974). Досліджен-
нями Н. Г. Шестопалової (Шестопалова, 1981) 
показано, що каріометричні ознаки можуть 
слугувати додатковими показниками для оцін-
ки гетерозисного стану рослин. Встановлено 
наявність вегетативного гетерозису у стериль-
них пшенично-житніх гібридів першого поко-
ління (Шкуренко, 1968).  

Наявна в літературі інформація стосовно 
цитохімічних ознак клітин генеративних струк-
тур злаків нечисельна та фрагментарна. Для 
клітин генеративних структур F1 пшенично-
житніх гібридів показано значно менший вміст 
білків і нуклеїнових кислот порівняно з бать-
ківськими формами (Шкуренко, 1968). Однак 
такий результат не узгоджується з даними де-
яких інших авторів. Визначення інтенсивності 
забарвлення піроніном спорогенних клітин у 
період передмейотичних мітозів виявило майже 
однаковий вміст РНК у цитоплазмі F1 пшенич-
но-елімусних гібридів і батьківських форм (Пе-
трова, 1970). Також показана відсутність різни-
ці у вмісті білків для спорогенної тканини пше-
ниці, пирію та складного пшенично-пирійного 
гібрида М2 (Базилинская, 1967). Тим не менше, 
більшість авторів сходяться на думці, що на-
прикінці мікроспорогенезу та під час розвитку 
чоловічого гаметофіту вміст нуклеїнових кис-
лот і білків у клітинах віддалених гібридів F1 
поступається такому у клітинах батьківських 
форм. Наші дослідження в основному підтвер-
джують цю інформацію (Трочинская, 2007). 
Однак в окремих віддалених гібридів F1 оптич-
на щільність ядерця і цитоплазми при забарв-
ленні клітин спорогенної тканини на РНК пере-
вершувала середнє значення ознаки у батьків-
ських форм. При цьому у F1 пшенично-
житнього гібрида Безоста 1 × Харківське 60 
спостерігався справжній гетерозис за цитохімі-
чною ознакою „вміст РНК” (табл. 3). У споро-
генній тканині цього гібрида вміст рибонуклеї-
нових кислот в ядерцях і цитоплазмі на 28-30 % 
перевищував рівень цього показника у кращого 
батьківського сорту. Інші сорти пшениці не ви-
являли такої здатності при гібридизації з жи-
том.  

Помітна неоднозначність прояву доміну-
вання цитохімічних ознак спорогенних клітин у 
кожного з досліджених гібридів: за коефіцієн-
том фенотипового домінування у F1 гібрида Бе-
зоста 1 × Харківське 60 гетерозис за ознакою 
«вміст РНК у ядерці» забезпечувався материн-
ською формою – пшеницею, а за ознакою 
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«вміст РНК у цитоплазмі» – батьківською фор-
мою – житом. Для F1 гібрида Миронівська 808 
× Харківське 60 властиве часткове позитивне 
домінування пшениці для ознаки «вміст РНК у 
ядерці» і часткове негативне домінування жита 
для ознаки «вміст РНК у цитоплазмі». На від-
міну від цих сортів, для F1 гібрида від схрещу-
вання пшениці сорту Альбатрос одеський з жи-
том показано часткове позитивне домінування 
материнської форми – пшениці за ознакою 
«вміст РНК у ядерці» і наддомінування (гетеро-
зис) материнської форми за ознакою «вміст 
РНК у цитоплазмі». Таким чином, існує вираз-
на комбінаційна мінливість пшениць за цитохі-
мічними ознаками – забарвленням ядерець і 
цитоплазми на вміст РНК. У разі використання 
цитохімічної реакції на сумарний білок також 
спостерігалося варіювання коефіцієнта hp зале-
жно від генотипів материнських форм, причому 
F1 гібрида Безоста 1 × Харківське 60 значно пе-
ревершувало F1 гібрида Миронівська 808 × Ха-
рківське 60 за зазначеним показником. Можна 
вважати, що цитохімічні ознаки, а саме вміст 
білків та РНК у компонентах клітин спороген-
ної тканини досліджуваних сортів пшениці, ха-
рактеризуються більшим ступенем мінливості, 
ніж каріометричні ознаки тих же клітин.  

У доступній літературі даних щодо мега-
спорогенезу мало, а наявні стосуються в основ-
ному таксономії та проблем апоміксису. Все ж 
повідомляється, що жорсткий контроль морфо-
метричних параметрів генеративної клітини за-
безпечується універсальними механізмами ре-
гуляції розвитку цих ознак у попередників за-
родкового мішка (Гусаковская, Ермаков, 2000; 
Smith, 1975); інформація щодо особливостей 
успадковування досліджуваних кількісних 
ознак жіночих генеративних клітин за мегаспо-
рогенезу у пшенично-житніх гібридів взагалі 
відсутня. Саме тому було дуже важливо 
з’ясувати роль батьківських генотипів в успад-
ковуванні цих ознак та порівняти внесок бать-
ківського і материнського геномів в їх прояв за 
мікро- і мегаспорогенезу. 

Об’єми ядра і ядерця археспоріальних 
клітин пшениці, жита і їх гібрида були менши-
ми порівняно з клітинами спорогенної тканини 
(табл. 1). Це свідчить про те, що статеві відмін-
ності у функціонуванні генетичних систем клі-
тин генеративного ряду у досліджених форм 
злаків виявляються від початку процесів споро-
генезу. Слід підкреслити, що міжвидові відмін-
ності   каріометричних   ознак  археспоріальних 

 

 клітин пшениці і жита істотні, але не такі зна-
чні, як у спорогенній тканині. Однак порівнян-
ня ступеня фенотипового домінування об’ємів 
ядра і ядерця клітин жіночих і чоловічих гене-
ративних структур на відповідних етапах мік-
ро- і мегаспорогенезу показало, що градації, які 
приймає коефіцієнт hp, практично однакові. Це 
свідчить про відсутність впливу статевої нале-
жності на успадковування каріометричних 
ознак. Прояв кількісних каріометричних ознак 
(об’єму ядра і ядерця) клітин генеративних 
структур у F1 пшенично-житніх гібридів відбу-
вається за принципом проміжного успадкову-
вання з певними відхиленнями у бік материн-
ської чи батьківської форми.  

Аналіз оптичної щільності ядерця і цито-
плазми археспоріальних клітин гібрида порів-
няно з батьківськими формами виявив значно 
менший вміст РНК, а вміст білка, навпаки, зна-
чно вищий (табл. 1). Таким чином, виявлено 
відмінності успадковування досліджених цито-
хімічних ознак при міжродовій гібридизації в 
умовах різних за статевою належністю генера-
тивних систем. Генетичне середовище і фізіо-
логічні особливості чоловічої генеративної сис-
теми сприяють прояву наддомінування і фор-
муванню високого гетерозису у F1 пшенично-
житнього гібрида за кількістю РНК в ядерцях і 
цитоплазмі, а в жіночих генеративних структу-
рах прояв цих ознак стримується. В той же час 
середовище жіночого археспорію, на відміну 
від відповідних чоловічих структур, сприяє фо-
рмуванню наддомінування і значного гетерози-
су за вмістом білка у ядерцях і цитоплазмі 
(табл. 5).  

На жаль, у сучасній науковій літературі 
дуже мало інформації про експресію генів у рі-
зностатевих організмів, а наявні дані отримані в 
основному завдяки аналізу тварин. Так, нещо-
давно вперше було показано значні статеві від-
мінності ступеня експресії більш ніж 23 тисяч 
генів у чотирьох важливих тканинах мишей 
(печінка, мозкова тканина, м’язова та жирова) 
(Yang et al., 2006). Подібних широкомасштаб-
них досліджень стосовно рослинних об’єктів 
немає. Тому виявлення статевих розбіжностей 
у прояві і успадковуванні важливих морфомет-
ричних і цитохімічних ознак, що відображають 
стан нуклеїнового і білкового обміну у кліти-
нах злаків і їх гібридів, слід розглядати як пер-
ший крок у вивченні реалізації спадкової інфо-
рмації під час диференціювання клітин генера-
тивних структур у процесах спорогенезу. 
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THE INHERITANCE OF QUANTITATIVE TRAITS  
OF MALE AND FEMALE GENERATIVE STRUCTURES CELLS  

UNDER THE WHEAT-RYE HYBRIDIZATION 

T. G. Trochinska 

І. І. Mechnykov Odessa National University  
(Odessa, Ukraine) 

The integrated research of sporogenous tissue cells of male and archesporium (sporogenic) cells of 
female generative structures of wheat, rye and their F1 hybrids has been conducted. The inheritance 
of quantitative cariometrical and cytochemical characters (the nuclei and nucleoli volumes, the in-
tensity of staining for RNA and proteins) of generative structures cells have been estimated with the 
index of phenotypical dominance. The inheritance of cariometrical characters has obeyed the laws of 
general genetics, and their expression in the F1 hybrids has occurred as intermediate type. The het-
erosis for cytochemical characters of sporogenous tissue cells and archesporium cells has been dem-
onstrated. The sex differences have been marked for the realization of genetic information at the 
cells of male and female generative structures. 

Key words: Triticum aestivum L., Secale cereale L., intergeneric hybrids, cells of generative 
structures, cariometrical and cytochemical characters, inheritance 

НАСЛЕДОВАНИЕ КОЛИЧЕСТВЕННЫХ ПРИЗНАКОВ КЛЕТОК  
МУЖСКИХ И ЖЕНСКИХ ГЕНЕРАТИВНЫХ СТРУКТУР  

ПРИ ГИБРИДИЗАЦИИ ПШЕНИЦЫ И РЖИ 

Т. Г. Трочинская 

Одесский национальный университет им. И. И. Мечникова 
(Одесса, Украина) 

Проведено комплексное исследование клеток спорогенной ткани мужских генеративных 
структур и археспориальных клеток женских генеративных структур F1 пшенично-ржаных 
гибридов и родительских форм. По показателю степени фенотипического доминирования ко-
личественных кариометрических и цитохимических признаков клеток генеративных структур 
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F1 оценивали наследование объема ядра, объема ядрышек, интенсивности окраски ядрышка и 
цитоплазмы на РНК и суммарный белок. У F1 гибридов наследование кариометрических при-
знаков происходит по промежуточному типу, при этом наблюдается неполное доминирова-
ние. Для F1 отдаленных гибридов выявлен гетерозис по цитохимическим признакам клеток 
спорогенной ткани и археспориальных клеток и установлены половые отличия в реализации 
генетической информации в клетках мужских и женских генеративных структур. 

Ключевые слова: Triticum aestivum L., Secale cereale L.,межродовые гибриды, клетки 
генеративных структур, кариометрические и цитохимические признаки, 
наследование 
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