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МИКСОПЛОИДИЯ КЛЕТОЧНЬІХ ПОПУЛЯЦИЙ 
и ЗКСПРЕССИЯ ПРИЗНАКА РАЗДЕЛЬНО-

СРОСТНОЦВЕТКОВОСТИ у САХАРНОЙ СВЕКЛЬІ 

С.С. Юданова, Е.И.Малецкая 

В статье показана различная природа одно - и многоростково-
сти сахарной свекльї. Делается вьівод об зпигенетическом харак-
тере наследоваиие РЦ-СЦ- признака. Приведеньї результату на-
блюдений РЦ-признака у растений с различньїм уровнем миксоп-
лоидии. Колхицинирование приводит к инактивации РЦ генов и к 
повьішению доли СЦ фенотипов в потомствах. 
Одноростковость плодов сахарной свекльї - один из важньїххозяйствен-

нополезньїх признаков, существенно снижающий трудоемкость и затрат-
ность вьіращивания сьірья для промьішленности. Впервьіе работа по одно-
ростковой свекле бьіла начата в США в начале XX века и диктовалась сугубо 
прагматическими соображениями: найти донорьі признака раздельноцвет-
ковости (РЦ признак) с тем, чтобьі получать сорта, не требующие затрат 
ручного труда при формировании густотьі насаждения в посевах. Амери-
канский селекционер Таунсенд, подводя итоги своих исследований, писал; 
«Сахарная свекла может образовьівать одноростковьіе плодьі вместо мно-
горостковьіх - зкономию труда можно оценить в несколько миллионов дол-
ларов» (Townsend, 1915). Им бьіла показана зффективность отбора по РЦ 
признаку, но получить константньїй материал (донор РЦ признака) и пере-
дать такой материал селекционерам ему не удалось. В 1920-1930-е годьі 
аналогичньїе результате получили и европейские исследователи (Вагоска, 
1959; I960). 

Одно- и многоростковость посевньїх єдиний, свекльї может иметь раз-
личную природу и связана: а) одно- и многосемяпочковостью завязей цвет-
ков; б) раздельно- и сростноцветковостью (РЦ и СЦ признаки); в) одно- и 
многозародьішевостью (полизмбриония). У СЦ-растений в пазухах прилис-
тников закладьіваются несколько цветков на одной цветоножке, из которьіх 
впоследствии образуются соплодия-клубочки, у РЦ-растений закладьіваются 
одиночньїе цветки. Иногда РЦ растения формируют и многоростковьіе пло-
Дьі, что связано с многосемяпочковостью цветков и многозародьішевос-
тью. РЦ-растения с односемяпочковьіми цветками в основном формируют 
одноростковьіе плодьі, но и при зтом возможен небольшой процент двухро-
стковости (полизмбриония). 

Постижение природьі зкспрессии и наследования РЦ-СЦ признаков у 
^екльї сказалось крайнє запутанной на протяжении всего периода их ис-
•педований. Впервьіе РЦ растения бьіли вьіделеньї в Советском Союзе в 
ачале 1930-х гг., что позволило в дальнейшем осуществить подлинньїй 
бхнологический прорьів в свекловодстве, создав сорта и гибридьі одноро-

^тковой свекльї. Первое генетическое изучение РЦ признака провела М.Г. 
ордонос и показала рецессивность и моногенность наследования зтого 

признака (Бордонос 1938; 1939; 1941). В дальнейшем, зтот результат бьіл 



— ^^.vv-іісниментах В.Ф. Савицкого в США на Ос 
ве материалов, найденньїх им в американских популяциях (Savitsky, ig^^ 
Однако на практике полупалось так, что наследование РЦ признака часто 
соответствовало моногенной модєли наследования. Из работьі немец^З 
генетика 3. Кнаппа в 1960-е годьі следовало, что моногенность прису^" 
лишь американскому донору РЦ признака, тогда как европейские доно 
(ФРГ, ГДР, Польша, СССР) имеют полигенную детерминацию зтого приз'̂ '' 
ка (Кпарр 1967). Р. Мельцер в обзоре по наследованию РЦ признака ука.,' 
вает, что доля растениий РЦ фенотипа в поколении Р^напрямую зависит 
происхождения РЦ донора. Если в скрещиваниях использовать донор в І 
Савицкого, то в F^ вьіщепляется около 15% растений РЦ фенотипа, еслиі 
донор из ГДР, то доля растений РЦ фенотипа в поколении F^ составляе! 
менее 5% (Мельцер, 1984). 

Многолетняя работа селекционеров и семеноводов с одноростковоі 
свеклой свидетельствует, что зкспрессия РЦ признака характеризуетсяне 
стабильностью. С начала работьі с одноростковой свеклой во всех селекщ. 
онньїх учреждениях в период цветения постоянно осуществляется массо-
вая браковка растений СЦ фенотипа («ботаническая прополка»), так какоі. 
каз от отбора ведет к исчезновению РЦ признака и превращает одноросі, 
ковьіе сорта в многоростковьіе. 

Природа нестабильности морфогенеза РЦ признака в 1960-1980 гг. бьілі 
неясна. Наблюдения за зкспрессией РЦ признака в селекционньїх материЗ' 
лах показал исключительную сложность зтой задачи. Многие исследовате-
ли полагали, что инбридинг позволит вьіделить из сортов Г О М О З И Г О Т Н Ь І Ї 

линии с константньїм РЦ признаком. Несмотря на то, что для самоопьілени 
отбирались только растения РЦ фенотипа, их потомства частично или пол-
ностью бьіли представленьї растениями СЦ фенотипа. Зто наблюдениенЕ 
согласуется с результатами исследований М.Г.Бордонос и В.Ф.Савицкогі 
о рецессивности РЦ признака и моногенной схеме наследования. Частота 
возникновения растений СЦ фенотипа в отдельньїх потомствах столь висо-
ка, что говорить о мутационном происхождении растений СЦ фенотипа (до-
минантньїй признак) бьіло нельзя. Показано также, что нестабильностьзкс-
прессии РЦ признака присуща не только сортам популяциям, но и гомози-
готньїм инбредньїм линиям (Малецкий и др., 1988), а также растениям реп-
родуцируемьім клонально (вегетативно). Сказалось, что СЦ фенотипьі мо* 
но встретить среди удвоенньїх гаплоидов, которьіе получали in vitro вьіделе-
нием семяпочек из цветков отдельньїх РЦ растений (Малецкий, ШаврукоВі 
1991). 

Нестабильность зкспрессии РЦ-СЦ признака свидетельствует, что мор' 
фогенезу цветков и соцветий на цветоносах свекльї присуща п о л и в а р и а н Т ' 

ность или неоднозначность вьібора перспективного вектора м о р ф о г е н е з ' 

(неравновесньїй процесс). Для неравновесньїх морфогенетических процес' 
сов базовьім теоретическим конструктом вьіступает «диссипативная стрУ' 
тура», подчеркивающая тесную взаимосвязь между структурой и п о р я д к о м -

Термин «диссипативньїе структури» подчеркивает конструктивную роль пр"' 
цессов диссипации в морфогенезе («порядок из хаоса»). Диссипативньї® 
процессьі являются основополагающими факторами морфогенеза в живО'' 
природе (Можейко, 2003), формируя особьій тип изменчивости у растений' 
обозначаемьій как зпигенетическая изменчивость. 
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взгляд, изменчивость РЦ-СЦ признаков в популяциях - пример 
Нз "^^і^ческой изменчивости. Вьівод об зпигенетической природе насле-

дпигене р ц ^ ц признаков у свекльї можно сделать, осматривая зту пробле-
дования сегодняшнего знання (Малецкий и др, 1988; Maletskii, 1999, 

^ ^^^ й 2004). Очевидно, что успеху в получении константньїх форм по 
(^іалецк!^ , ^ трети XX века «помешало» отсутствие знаний в обла-
рЦ 

'^^'^вТа^нной'работе представленьї результатьі наблюдений РЦ признака у 
ий с различньїм уровнем миксоплоидии. В современном понимании 

''^'^соплоидия - явление, когда в клеточной популяции наряду с доминиру-
'̂ '̂ '̂ ей фракцией клеток о основньїм числом хромосом, встречаются фрак-

клеток, у которьіх число хромосом в ядрах меньше или больше их ос-
новного числа. 

Известно, что клетки, будучи единицами наследственности, оказьівают 
влияние на зкспрессию многих признаков, включая репродуктивньїе. Зто 
обстоятельство позволяет связьівать изменения уровня миксоплоидии с 
зкспрессией РЦ-СЦ признака: если зкспериментально изменить уровень 
миксоплоидии клеточньїх популяций, то можно изменить и зкспрессию РЦ 
признака у сахарной свекльї (Maletskii, 1999). Зто позволяет исследовать 
взаимосвязи наследования миксоплоидии отаким репродуктивньїм призна-
ком как раздельноцветковость. 

Ранее бьіло показано, что инбридинг повьішает уровень миксоплоидии, 
а гибридизация приводит к обратному результату. Применение различньїх 
химических веществ показало, что небольшие концентрации колхицина по-
вьішают уровень миксоплоидности клеточньїх популяций, а зпимутаген 5-
азацитидин - снижает (Струк, Осипова, 1982; ІУІалецкий, 2000; Юданова и 
др. 2002; 2004). Увеличение дозьі геномов на ядро создает новьіе условия 
для зкспрессии генов, позтому колхицин можно рассматривать как один из 
зпимутагенньїх факторов (Малецкий, 2004). Зто обстоятельство позволяет 
связьівать изменения уровня миксоплоидии при инбридинге с зкспрессией 
РЦ-СЦ признака в инбредньїх потомствах. 

Материал. В качестве материала для исследования из коллекции лабо-
ратории популяционной генетики растений бьіл взят простой межлинейньїй 
гибрид Н2 (мс 704-8 х 741-1 -21), полученньїй от скрещивания двух инбред-
ньїх линий. Гибрид характеризуется хорошим уровнем стерильности и 
Раздельноцветковости. Исследовались следующие вариантьі опьіта: А^ -
Растения гибрида Н2; A^Cg- миксоплоидньїе растения (обработка колхици-
ном) гибрида Н2; А^ - апозиготическое поколение гибрида Н2 (однороди-
тельское размножение) ; А,С, - апозиготическое поколение, полученное от 
растений АоСо', A^Az^ - растения д, обработанньїе 5-азацитидином; A^Az,-
апозиготическое поколение, полученное от растений A^C^Az^ - расте-
чия л^С,, обработанньїе 5-азацитидином; A^C^Az,- апозиготическое поко-
ление, полученное от растений Уровень миксоплоидии в различньїх 
вариантах бьіл исследован на зтих же растениях в других работах (Maletskaya 
et аі., 2002; Юданова и др., 2002, 2004) 

Методьі обработка растений колхицином и 5 - а з а ц и т и д и н о м . Для 
Експериментального повьішения уровня миксоплоидности клеток исполь-
зовали колхицин, блокирующий веретено деления, что приводит к удвое-
Нию числа хромосом (Levan, 1938; 1945). Для зтого наклюнувшиеся семена 



f 
^опьіт} замачивали на сутки перед посевом в 0,1% растворе колхицц^^ 
контрольньїй материал - в дистиллированной воде. После зтого сем^ 
вьісевали в грунт. Обработку растений зпимутагеном 5-азацитидином 
гибитор метилтрансферазьі ДНК в клетках) проводили схожим образ^''' 
наклюнувшиеся семена (опьіт) оставляли на 24 часа при комнатной темг,** 
ратуре в 0,5 т М растворе 5-азацитидина, контрольньїе семена оставал ^ 
в дистиллированной воде. Затем оба варианта вьісевались в грунт. 

Апозиготическое (однородительское) размножение. Апозиготия -ч 
развитие змбриона без участия генетического материала пьільцевого р̂  
дителя из генеративньїх или соматических клеток семяпочки (Хохлов, 1907, 
Для получения апозиготических семян использовали ТОЛЬКО пьільцестерилі^і 
ньіе растения (ЦМС), которьіе вьіращивали в беспьільцевом режиме на изо 
лированном участке расположенном в садовом питомнике в Искитимскої, 
районе Новосибирской области. Чтобьі избежать пьільцевого загрязнения 
проводили строгую ежедневную браковку растений по фенотипу пьільце. 
вьіх зерен: с поля удаляли все растения с фертильной или полуфертильной 
пьільцой (фенотип мс2 по классификации Оузна). На поле оставляли только 
растения с полностью дефектной пьільцой (мсО и мс1) (Owen F.V., 1945).в 
беспьільцевом режиме репродукции становится возможной развитие змб-
рионов без оплодотворения (партеногенез или апозиготия). Успехапозиго-
гического развития вьіше у яйцеклеток с диплоидньїм набором хромосом, 
чем у яйцеклеток с гаплоидньїм (несбалансированньїм) набором хромосом 
(Yudanova. 2003). 

Статистическая обработка данньїх. Оценку достоверности различий 
между распределениями змпирических значений проводили с помощью 
критерия с^ Пирсона с использованием методики расчета критерия c^длfl 
многопольньїх таблиц. 

Результати . Результати исследований приведеньї в табл.1. 
Основная часть потомков гибрида представлена РІД фенотипами, толь-

ко около 15% составляют сростноцветковьіе СЦ фенотипьі (поколение 
опьіт 1). Замачивание семян в колхицине и получение из них миксоплоид-
ньіх растений ведет к достоверному изменению соотношения РЦ-СЦ фено-
типов в потомстве (поколение АцСц, опьіт 1). Доля растений СЦ фенотипе по 
сравнению с контролем, возросла более чем в два раза (около 36%). Раз-
личия достоверньї с вероятностью превьішающей 95%. 

В опьіте 2 сравнивали соотношение растений РЦ-СЦ фенотипов в поко-
лениях АдИ А^, т.е оценивалось влияние однородительской репродукции. Доля 
растений СЦ фенотипа в поколение А1 возросла вдвоє (более 45%). Разли-
чия достоверньї с вероятностью превьішающей 9 9 % . Зто с в и д е т е л ь с т в у е т о 

том, что любая форма репродукции без отбора ( в том числе и а п о з и г о т и -

ческая) ведет к повьішению доли растений СЦ фенотипа в потомстве. 
Сравнение соотношения РЦ-СЦ фенотипов в поколениях А^С^ и А,С, (опьіт 3) 

показало, что в миксоплоидньїх потомствах после апозиготической репро-
дукции семян (поколение А,С,) доля растений СЦ фенотипа возросла с Зб°/° 
почти до 80% (Р > 0,999). Из наблюдений опьітов 2 и З следует, что сово-
купное влияние однородительского размножения (поколение А^) и повьіше-
ние уровня миксоплоидии (поколение А,С,) превращает РЦ гибрид в срост-
ноцветковую форму свекльї. 
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Таблица 1 — Сравнительньїй анализ зкспрессии 
->нака РЦ-СЦ у гибрида Н2 под влиянием колхицина, 

5-азацитидина 
и однородительского размножения 

Число растений с фенотипом Итого Х^ 
Опьгг 

Поколение РЦ с ц 
Итого Х^ 

Опьгг 

Л, 2 6 5 3 1 

1 ^ C „ 4 3 2 4 67 3,97* 
1 

Итого: 69 2 9 98 

К 2 6 5 3 1 

А, 2 0 1 7 3 7 6 . 8 " 

Итого: 46 2 2 68 

А„С„ 43 2 4 67 

3 А ,С, 10 36 46 19,7*** 

Итого: 53 60 1 1 3 

А, 2 0 1 7 3 7 

4 A,Az„ 33 7 40 7,2** 

Итого: 5 3 2 4 7 7 

А,С, 10 36 46 

5 A,C,Az„ 3 1 1 2 43 22,7*** 

Итого: 4 1 48 89 

A , C , A Z „ 3 1 1 2 43 

6 A,C,Az, 7 7 1 7 94 1 , 7 

Итого: 108 2 9 1 3 7 

A,Az„ 3 3 7 40 

7 ^Az , 3 1 9 40 0,3 

Итого: 64 16 80 

Примечание: ** различия достоверньї при Р>0, 95, *** различия достоверньї 
при Р>0, 99, **** различия достоверньї при Р>0, 999. 

Обработка растений 5-азацитидином (поколение A^Az^) приводит к рез-
кому изменению соотношения растений двух фенотипов: доля растений с 
РЦ-фєнотипом возрастает с 54% до более чем 80% (опьіт 4). РЦ растений 
становится примарно столько же, сколько и у исходного гибрида Н2 (поко-
ление Ад,). Аналогичная картина наблюдается и в опьіте 5, где сравнивали 
соотношение РЦ-СЦ фенотипов в поколениях и A,C,AZq После обра-
оотки миксоплоидньїх растений 5-азацитидином (поколение A,C,AZq) резко 
возрастает доля растений с РЦ-фенотипом с 21% до более чем 70%. 

Наблюдение за признаком РЦ-СЦ в поколениях А,C,AZoH А^С^Аг, (опьітб) 
^ видетельствует что, вариабельность в обоих вариантах опьіта по РЦ-СЦ 
признаку бьіла примерно одинаковой (0.60 < Р>0, 70). В поколении A^C^Az^ 
АОля растений РЦ фенотипа составила более 70%, а в поколении A^C/z , 

олее 80%, что близко к контролю (поколение Ад). Таким образом, апозиго-
ическое размножение после обработки 5-азацитидином не сказало ника-
ого воздействия на соотношение фенотипов растений в двух поколениях 

Репродукции. Как и в предьідущем опьіте апозиготическое размножение 
°сле обработки 5-азацитидином (сравнение поколений А^С^Аг^и A^CjAz,) 
® сказало никакого воздействия на соотношение фенотипов растений (опьіт 7). 
оотношение РЦ-СЦ растений бьіло близко к контролю (поколение AJ. 



• 
в систематике растении размер генома - число хромосом в сомд^ Н 

ких (2п) и генеративньїх клетках (п) - рассматривается как видоворі 
знак. Несмотря на зто, миксоплоидия клеточньїх популяций - широко 
пространенное явление в растительном мире, имеющее общебиологи'^^^ 
кое и зволюционное значение (Лусс, 1935; Хохлов, 1965; Малюта, іоУ 
Пластичность структурьі генома - наличие в популяциях клеток с различ 
плоидностью ядра, является основой для изменения способа репродуі,'^''' 
т.к. полиплоидия и апозиготия (партеногенез) взаимосвязаньї и взаимоол ' 
ловленьї (Stebbins, 1950; Richards, 1986; 1997). 

Рассматривая наши зкспериментальньїе данньїе, можно сделать і 
что колхицин, полиплоидизируя клеточньїе ядра, приводит к частичной ин 
тивации РЦ генов и к повьішению доли СЦ фенотипов в потомствах. Bepo," 
HO, инактивация РЦ генов осуществляется путем метилирования участк^ 
хромосом, где расположеньї ати геньї, поскольку 5-азацитидин, ВЬІЗЬІВЕЦ 
гипометилирование генома, активирует РЦ геньї, что ведет к резкому повц 
шению доли растений РЦ фенотипа в потомствах. Зто свойство наследует, 
ся и в следующем поколении репродукции. По-видимому, РЦ-растениямв 
норме присущ более низкий уровень метилирования генома, чем СЦ-рас. 
тениям. 

Как известно, источником изменчивости многих фенотипических при. 
знаков является не только изменчивость генов, но и изменчивость бислоги-
ческих структур более вьісокого порядка (миксоплоидия, морфогенез и др,). 
К числу таких структур, оказьівающих влияіние на фенотипическую изменчи-
вость признаков, относится и изменчивость клеточньїх популяций мерис-
тем по уровню плоидности ядер. Изменчивость клеток по числу гаплоидньїк 
наборов на ядро (миксоплоидия) оказьівает мощное влияние на фенотипи 
репродуктивних признаков. Как следует из ранее проведенньїх зксперимен-
тов, зто, прежде всего, относится к признакам соцветий и к признакам реп-
родукции семян апозиготическим способом. У мелкоклеточньїх растений 
(пониженньїй уровень миксоплоидии, мальїй размер клеток), размножае-
мьіх перекрестньїм опьілением (гибридизация), наблюдается слабая склон-
ность к партеногенетическому (апозиготическому) способу завязьівания 
семян. Повьішение миксоплоидности клеточньїх популяций у таких расте-
ний (обработка колхицином) приводит к достоверному повьішению завязьі-
ваемости семян апозиготическим способом. К еще большему результату 
приводит повторная апозиготическая репродукция пьільцестерильньїх рас-
тений (Yudanova, 2003). 
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Анотація 
У статті показана різна природа одно- і багатонасінності цукрових R  

ряків. Робиться висновок про епігенетичний характер наслідування 
ознаки. Наведені результати спостережень РК-ознаки у рослин з різ̂ ^̂ '̂ 
рівнем міксоплоїдіГ. Колхіцинування приводить до інактивації РК генів 
підвищення частки СК фенотипів у нащадків. " 

Annotation 
The article shows different nature of mono- and multigermity of sugaar beet 

A conclusion about epigenetical character of imianthy-synanthy trait is made 
The results of observation of uniannthy trait in plants with different levels ot 
mixoploidy are given. Colchcine treatment results in inactivation of unianthj 
genes and increasing portion of synanthy phenotypes in progenies. 
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