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Резюме
Розглянуто неспецифічні механізми регуляції експресії факторів патогенності

з точки зору адаптивної відповіді бактерій. В якості прикладів показано роль SOS-
cистеми репарації та глобального регулятора RpоS в цих процесах.

Рассмотрены неспецифические механизмы регуляции экспрессии факторов
патогенности с точки зрения адаптивного ответа бактерий. В качестве примеров
показана роль SOS-cистеми репарации и глобального регулятора RpоS в этих
процессах.

The unspecific mechanisms of pathogenicity factors expression are considered from
the point of view the adaptive answer of bacteria. As examples the role of SOS-repair and
global regulator RpoS are examined in these processes.
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МОЛЕКУЛЯРНО-ЦИТОГЕНЕТИЧЕСКОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ
И ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ЦМС ФОРМ В СЕЛЕКЦИИ

НА ГЕТЕРОЗИС ОЗИМОЙ РЖИ (SECALE CEREALE L.)
Исследования, связанные с использованием эффекта гетерозиса, прово-

дятся практически у всех культур. С точки зрения практического использо-
вания эффекта гетерозиса, рожь занимает в настоящее время лидирующее
положение среди злаков. Новым подходом в гетерозисной селекции озимой
ржи является использование цитоплазматической мужской стерильности
(ЦМС). Современные гибриды F1 озимой ржи с использованием ЦМС пре-
вышают по урожайности традиционные популяционные сорта на 15–20%
(Geiger, 1985). Использование цитоплазматической мужской стерильности
(ЦМС) даёт возможность проведения контролируемых скрещиваний у ржи.
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ЦМС обусловлена специфической мутацией плазмогенов и наследуется по
материнской линии. Восстановление фертильности осуществляется при
взаимодействии такой цитоплазмы (цит-s) с ядерными генами (Rf) восста-
новления фертильности [1, 2]. Типы ЦМС Р и G, открытые в свое время Гейге-
ром (Р-тип, 1970), Адольфом и Винклером (G-тип, 1985), различаются между
собой по генетическому контролю [3]. Установлено, что G-ЦМС контроли-
руется митохондриальным геномом и одним основным ядерным ms1 (rf)
геном, локализованным на хромосоме 4RL; также описаны гены-модифи-
каторы на хромосомах 3R (ms2) и 6R (ms3). Р-ЦМС имеет более сложный
контроль, который до конца не изучен. По одним данным этот тип контро-
лируется «стерильной» цитоплазмой и двумя ядерными генами. Другие
исследователи утверждают, что ms генов не два, а четыре [4]. Согласно ре-
зультатам исследований с использованием технологии ПДРФ, Р-ЦМС конт-
ролируется двумя основными ядерными ms генами, локализованными на
хромосомах 1R и 4R, а также тремя ms генами с меньшим эффектом, лока-
лизованными на хромосомах 3R, 5R и 6R [8]. Однако, до конца не выяснено,
доминантными либо рецессивными генами контролируется Р-ЦМС.
Результаты исследований Гейгера показали, что в закреплении стерильности
участвуют рецессивные гены, доминантные восстанавливают фертильность
пыльцы. В одной из последних публикаций Мельца [2] отмечено, что за-
крепление стерильности контролируется доминантными генами. В настоя-
щее время недостаточно изучен генетический контроль используемых
систем ЦМС. Слабо изучены особенности взаимодействия генетических
систем ЦМС и самофертильности. Использование молекулярно-генети-
ческих методов исследований позволило локализовать ряд генов самофер-
тильности: Sf1(1R); Sf2(2R); Sf3(4R); Sf5(5R); Sf4(6R) [8]. Картированы 3 мута-
ции, определяющие самофертильность в локусах S, Z и S5 самонесовмес-
тимости на хромосомах 1R; 2R и 5R соответственно. Определены один белко-
вый и три ДНК-маркера для этих локусов [5, 6]. В настоящее время также
проводятся исследования по поиску и использованию белковых маркеров в
генетическом анализе ржи, тритикале, пшеницы [5–7]. Исследования, на-
правленные на изучение механизмов взаимодействия систем ЦМС (S/msms)
и самофертильности (Sf, Zf), а также изучение особенностей генетического
контроля различных типов ЦМС (P- и G-типов) позволят повысить эффек-
тивность создания гетерозисных гибридов F1 озимой ржи.

Материалы и методы
В качестве исходного материала использовали самостерильный сорт

озимой ржи Калинка, самофертильные линии (I6-I16), включающие высоко-
и среднестебельные линии, линии с доминантным контролем короткосте-
бельности. Объектами исследований являлись гибриды F1 озимой диплоидной
ржи с цитоплазматической мужской стерильностью (ЦМС) P- и G-типов.
Исследование и идентификацию форм ржи проводили методом электро-
форетического анализа белков эндосперма семян, разработанным в отделе
молекулярной биологии ВИР [8], в нашей модификации, и стандартным
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арбитражным методом, включенным в Международные правила анализа
семян. Хромосомный анализ исследуемого материала проводили путем
дифференциального окрашивания хромосом по методике, разработанной в
Институте молекулярной биологии РАН[9]. Основным методом создания и
изучения новых линий и гибридов F1 являлась парная изоляция и топ-кросс
МС-тестеров и самофертильных линий. В полевых условиях растения выра-
щивали мелкоделяночным способом на опытном поле Института генетики
и цитологии Национальной академии наук Беларуси (ИГЦ НАН Беларуси).

Результаты и обсуждение
Результаты генетического анализа у ржи все больше основываются на

изучении качественного состава различных ферментных систем; располо-
жения генов в определенных хромосомах и выявлении совместного наследо-
вания. Информация о локализации и сцеплении генов у ржи обобщена в
работах Мельца и Шлегеля [2, 6]. Наибольший интерес представляют разли-
чающиеся по рисунку дифференциальной окраски хромосом гомозиготные,
инбредные линии ржи, у которых отмечается стабильное наследование
С-блоков в потомстве.

В цитогенетическом исследовании использованы мужски стерильные
(МС) формы и инбредные линии озимой ржи из генетической коллекции
ИГЦ НАН Беларуси. В кариотипе МС-форм выявлено уменьшение гетеро-
хромотиновых блоков по сравнению со стандартом (Sybenga, 1983). Линия
51-16 имела мелкие блоки гетерохроматина в спутнике ядрышкообразующей
хромосомы 1R и на теломере короткого плеча хромосомы 6R. У линии 168
кариотип не отличался от стандарта. А линии 37-10 и 37-13 характеризова-
лись увеличенным блоком теломерного гетерохроматина на длинном плече
хромосомы 7R/2R (рис. 1).

Проведен электрофоретический анализ секалина для оценки функцио-
нальной активности хромосом генома ржи (рис. 2).

1                                           2                                  3

4                                        5                                   6
Рис. 1. Кариотипы мужски стерильных форм и инбредных линий озимой ржи:

1 — MS-2, 2 — ЗС-2, 3 — Л51-16, 4 — Л168, 5 — Л 37-13, 6 — Л37-10
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Общим для спектра секалина мужски стерильных форм являлось на-
личие фракций, характерных для проламинов ржи — β, γ, и ω с четким
расположением компонентов в пределах каждой фракции. МС-формы G-
типа отличались от МС-форм Р-типа по составу компонентов, кодируемых
локусом Sec1 (табл.). В первом случае это компоненты ω234γ5, а во втором —
ω234, что связано с различным генетическим происхождением МС-форм
(табл.). Показана изменчивость спектра секалина в β и γ зонах у изучаемых
форм. Компонент γ1 встречается у 63% растений МС-линий G-типа. Компо-
ненты β3, β414 встречались у МС-линий Р-типа от 19 до 33% растений. Ком-
поненты β1 γ1 встречались у закрепителей стерильности (ЗС) G-типа от
55–82% растений. Компоненты β3 γ2 γ4 встречались у ЗС Р-типа от 9 до
75% растений. Таким образом анализ спектров секалина показал, что мужски
стерильные формы генетически не однородны.

Проведены скрещивания доноров ЦМС и самофертильных линий
озимой ржи, что позволило выделить высокопродуктивные гибриды, а также
закрепители стерильности (S/rf) и восстановители фертильности (N/Rf). Как
показали результаты наших исследований, создание гетерозисных гибридов
F1 с использованием ЦМС Р- и G-типов, и современных популяционных
сортов и самофертильных линий позволило достичь высокого уровня вос-
становления фертильности пыльцы и эффекта гетерозиса по зерновой про-
дуктивности.

При простом скрещивании ЦМС-форм Р- и G-типа с самофертильными
линиями не выявлено гибридов, превышающих стандарт по зерновой
продуктивности. Двойные межлинейные и линейнопопуляционные гибриды
на основе ЦМС-форм Р- и G-типа, превышали стандарт по изучаемым при-
знакам. Двойные линейнопопуляционные гибриды с участием самофертиль-

  ω

 γ
 β

 α

 1   2  3  4    5     6   7  8  9   10 11 12 13 14 15 16 17 18 19
Рис. 2. Электрофоретические спектры секалина ржи сорта-анализатора Кавказ
(1,19) и мужски стерильных форм: МС — Р-типа (2–4, 7–9), МС — G-типа (5, 6),

ЗС — G-типа (10–13), ЗС — Р-типа (14–18)
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ных линий (  37–10, 51–16) превосходили стандарт по всем анализируемым
признакам зерновой продуктивности. Уровень конкурсного гетерозиса
составлял в отдельных комбинациях 40–93%. Для гибридов на основе ЦМС
G-типа характерна низкая частота генов закрепления стерильности [2].
Результаты наших исследований показали, что наиболее высокий эффект
гетерозиса по признакам продуктивности растений проявлялся у простых
межлинейных гибридов с использованием ЦМС G-типа и самофертильных
линий. Уровень конкурсного гетерозиса составлял 7–59%, и зависел от ха-
рактера взаимодействия отцовского и материнского компонента скре-
щивания. Между гибридами F1 на основе ЦМС Р- и ЦМС G-типов выявлены
достоверные различия по всем изучаемым признакам продуктивности
растений.

Выводы
Показано, что мужски стерильные формы и самофертильные линии

различаются по рисунку С-бэндинга хромосом. Мужски стерильные формы
идентифицированы по наличию определенных типов спектра, частоте
встречаемости и особенности экспрессии генов запасных белков семян в
геноме ржи.

Изменчивость спектра секалина связана в основном с компонентами β
и γ зон что связано с различным генетическим происхождением. В ω зоне
четко представлены компоненты ω234, ω234g5, кодируемые транслоци-
рованным локусом хромосомы 1R. Мужски стерильные формы генетически
не однородны.

Создание гетерозисных гибридов F1 с использованием как ЦМС Р- и
G-типа и самофертильных линий озимой ржи позволило достичь уровня
конкурсного гетерозиса (20–40%) по зерновой продуктивности.

Таблица
Белковые формулы суммарных спектров запасных белков секалинов
сорта-анализатора Кавказ и мужски стерильных форм озимой ржи

Белковая формула
NN

α β γ ω

Пшеница Кавказ 5 6 7 2 3 4 5 2 3 5
 _      _ _
 2 3 4 5 6 8 9

МС –G типа
_
1 2 3  4 5

_     _ _
1     4 5

 _                  _
 2 3 4 7 8 10      12

МС –Р типа
 _
 3 414 5

 _
1     4

 _                  _
 2 3 4 5     7 8 10 12

ЗС –G типа 2 31 41 5 1     4 5
 _
 2 3 4 7 8 10 12

ЗС –Р типа  3 41 4 5 1      4
 _
1 2 3 4 5       7 8 10   12
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Резюме
Показано, что мужски стерильные формы и самофертильные линии разли-

чаются по рисунку С-бэндинга хромосом. Мужски стерильные формы иденти-
фицированы по наличию определенных типов спектра, частоте встречаемости и
особенности экспрессии генов запасных белков семян в геноме ржи. Изменчивость
спектра секалина связана в основном с компонентами β и γ зон. Создание
гетерозисных гибридов F1 с использованием как ЦМС Р- и G-типа и самофертильных
линий озимой ржи позволило достичь эффекта гетерозиса по зерновой продук-
тивности.

Male-sterile forms and self-fertile lines differ in C-banding of chromosomes. Male-
sterile forms are identified by the presence of certain types of spectrum, their occurrence
frequency and the feature of gene expression of reserve proteins in rye. Variability of
secaline spectrum is related basically to components of β and γ zones. Development of
heterotic hybrids F1 using CMS P- and G-type and self-fertile lines differ of winter rye
has allowed us to reach heterosis effect for grain productivity.
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ВЛИЯНИЕ УСЛОВИЙ ГОДА НА ЗАВЯЗЫВАЕМОСТЬ
АГАМОСПЕРМНЫХ СЕМЯН И ПАРТЕНОКАРПИЧЕСКИХ

ПЛОДОВ У САХАРНОЙ СВЕКЛЫ
Возникновение семян без участия пыльцевых зерен обозначают терми-

нами “однородительская”, “апозиготическая” или “агамоспермная” репро-
дукция. На цветоносных побегах свеклы образуется огромное, исчисляемое
тысячами, число цветков (или соцветий-клубочков). Развитие плода (плодо-
или карпогенез) из тканей неоплодотворенного цветка называют партено-
карпией. Эмбриогенез семени как при однородительской, так и двуродите-
льской репродукции схожи. Цитоэмбриологические механизмы репродукции
семян при апозиготии у свеклы включают: а) соматическую (нуцеллярную)
эмбрионию — развитие зародыша из соматических клеток цветка; б) гене-
ративную эмбрионию — развитие зародыша в закрытом цветке из клеток
зародышевого мешка [1, 2, 3].

Как показали наблюдения, уровень семенной продуктивности пыль-
цестерильных растений при выращивании без опылителей сильно варьирует,
однако в среднем этот уровень вполне сравним с пыльцефертильными
растениями [3, 4, 5]. Внутрипопуляционная вариабельность числа плодов
(и семян) на растениях амбивалентный признак: он детерминируется гено-
типом растений, а также автономными процессами самоорганизации, проис-
ходящими в тканях растений при морфогенезе в ходе вегетации растений
(эпигенетическая изменчивость), которые напрямую от генотипа не зависят.

Цель настоящей работы — провести сравнительный анализ изменчи-
вости долей агамоспермных семян и партенокарпических плодов, получае-
мых при однородительском размножении сахарной свеклы в различные годы
и в смежных поколениях.

Материал и методы
Материалом для исследования послужили: 1) подлиния, созданная на

основе пыльцестерильной линии мсСОАН-5 с S-типом цитоплазмы селекции
лаборатории популяционной генетики ИЦиГ СО РАН (мсСОАН-5-А-пА6)az-
35А и 2) потомство этой подлинии, полученное при однородительской
репродукции — (мсСОАН-5-А-пА6)az-35А-34А. В дальнейшем при описании
результатов наблюдений будем использовать сокращенное обозначение
“35А” и “35А-34А” соответственно.

Методика апозиготической семенной репродукции заключается в
выращивании пыльцестерильных растений на изолированном участке [3,4].
У таких растений во время цветения нередко наблюдается мультивидуальная1

1 “мультивидуум” — полисистема, составленная из множества повторяющихся единиц,
реализующих собственные программы индивидуального развития. Растительный организм
состоит из множества фито- или метамеров (субиндивидов), каждый из которых реализует
собственную программу индивидуального развития [6].


