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ВОЗДЕЙСТВИЕ 
ГАМЕТОЦИДНОЙ ХРОМОСОМЫ 4Б1 

НА СООТНОШЕНИЕ 
ФЕНОТИПИЧЕСКОГО РАСЩЕПЛЕНИЯ 

ПРИ ГЕНЕТИЧЕСКОМ АНАЛИЗЕ 
ЛИНИЙ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ

Экспериментальные данные генетического анализа 
интрогрессивных линии мягкой пшеницы по признаку 
опушение листового влагалища, контролируемому «ку
кушкиной» хромосомой 45', положены в основу разработ
ки алгоритма для расчета теоретически ожидаемого 
расщеп.1ения в Нарушение расщепления обусловлено 
нежизнеспособностью большинства гамет, лишенных 
хромосомы 45'. Частота функционирующих гамет без 
этой хромосомы определяется величиной р, а не тео
ретически ожидаемым соотношением 7 нежизнеспо
собных : 9 жизнеспособных. Для расчета р методом 
максимального правдоподобия использовали теорети
ческое расщепление 15 опушенных к 1 неопушеному и 16 
популяций Р2 от скрещивания линий, контрастных по 
изучаемому при току.
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Ннслепис. Представители модтрибы ïritictnae 
имеют широкий спектр иоле iHi.ix генои, которые 
(шло Гш желательно включить и юнетичсский 
мул миской ПШСКИЦМ И ИСНОЛ1,'ЮННП> к селекпии. 
[ 1режде всего jto гены устойчивое!и к Полежим, 
вредителям и неблагоприятным условиям произ
растания. Успешному переносу таких генов от 
родственных таксонов в мягкую пшеницу пре
пятствует много факторов, среди которых не 
последнее место занимает гаметонидное дейст
вие некоторых хромосом. В самом общем виде 
гаметонидное действие определяется как отри
цательный отбор против гамет, не имеющих га- 
мегоцидной хромосомы, если гамета формируется 
на растении, в состав генома которого такая хро
мосома входит [1,2). На сегодняшний день гаме- 
тоцидные хромосомы выявлены во 2, 3, 4-й и 6-й 
гомеологичных группах хромосом нескольких 
видов эгилопсов (для обзора см. [3J). Наличие та
кой хромосомы в геноме ^прогрессивной линии 
одновременно с геном, являющимся объектом 
внимания исследователя, может значительно 
снижать шансы на достижение конечной цели 
интрогрессии: перенос нужного гена в мини
мальном объеме чужеродного генетического ма
териала. Вместе с тем наличие гаметоцидной 
хромосомы является фактором, который иска
жает соотношение классов фенотипического 
расщепления при выполнении гибридологичес
кого анализа и может иметь своим следствием 
появление артефактов, если не найти способ 
учета последствий действия гаметоцидной хро
мосомы при формировании расщепляющейся 
популяции. В нашей работе представлены ре
зультаты исследования, направленного на изуче
ние зависимости соотношения фенотипических 
классов расщепления от двух факторов: наличие 
в анализируемом геноме чужеродной хромосомы 
и гаметоцидная способность этой хромосомы 
при генетическом анализе признака, который 
контролируется геном, расположенным в гаме
тоцидной хромосоме.

Материал и методика. Объектом генетическо
го анализа были интрогрессивные линии мягкой 
пшеницы с чужеродными хромосомами от вида 
Aegilops sharonensis Eig., заместившими гомеоло- 
гичные хромосомы из субгенома D пшеницы [4J: 
линии 788, 790, 791, 890, 891, 1025 и 1026 с опу
шенным краем листового влагалища и линии 
834, 835, 933, 1077, 1096 с неонушенпым краем 
листового влагалища (градация признака, прису
щая рекуррентному генотипу — сорту мягкой



пшеницы Лврора); Г, и Г 2 от скрещивании друг с 
другом линий, обладающих контрастными гра
дациями признака, включая рекуррентный гено
тип. Изучали также геномно-замещенную форму 
Лврозис (Л Л В І^ 'Б 1, 2п = 42), полученную в ре
зультате замещении субгенома О сорта озимой 
мягкой пшеницы Лврора ( ТгИісит аехЦчшп Ь., 
А Л ВВ ГЮ ) геномом диплоидного вида Ле^Иоря 
їИагопепхіх Еіц. [5|, и исходный сорт мягкой пше
ницы Аврора.

Гибридные семена получали, помещая зрелый 
пыльник отцовской линии в каждый крайний 
цветок колоска материнской линии через 2-3 дня 
после эмаскуляции цветков колоса (центральные 
цветки удаляли, чешуи не обрезали). На колосе 
оставляли по 16-20 колосков, верхние и нижние 
удаляли. Число хромосом растений устанавлива

ли в первичных корешках проростков, используя 
стандартную для пшеницы методику [6|. Для изу
чения мейоза использовали материнские клетки 
пыльцы (М К П ) из пыльников, которые взяты из 
колосьев, фиксированных в 2%-ном растворе 
ацетокармина на стадии нахождения колоса в 
трубке между вторым и третьим листом, считая 
флаговый первым.

По признаку опушения края листового влага
лища растения оценивали визуально на стадии 
развития до выхода в трубку, в апреле, в полевых 
условиях.

Результаты исследований и их обсуждение. Нами 
было показано ранее, что ген опушения края 
листового влагалища, //.V, находится в хромосо
мах 40 пшеницы так же, как и в 45і Ае. кИатпепяі.н 
[4|. Наличие опушения доминирует над его от-

Т а б л  и ца
Расщсплсннс в К2 от скрещивания интрогрессивных линий ншенины но нритнаку 

опушение края листового влагалища
Комбинация
скрешмнания

№
комбинации Растений С опушением Без опушения х № )

Доля неопушенных 
растений, х ± ь,

Результаты оценки 2001 г.

788 х 834 1 80 76 4 15,63 *** 0,050 ± 0,028

791 х 1096 2 ' 36 ■ 36 0 12,00*** 0

890 х 933 3 30 28 2 5,38 * 0,07 ± 0,045

1026 х 1077 4 32 31 1 8,17 ** 0,031 ± 0,031

834 х 790 5 47 45 2 10,79 ** 0,043 ± 0,029

933 х 790 6 86 82 4 19,96 *** 0,047 ± 0,023

835 х 1025 7 41 41 0 13,67 *** 0

1077 х 791 8 58 56 2 14,37 *** 0,034 ± 0,024

Средняя доля по комбинациям , 0,0366 ± 0,009

Результаты оценки 2002 г.

788 х 1096 158 152 6 37,88 *** 0,038 ± 0,015

788 х Лирора 103 102 1 31,71 *** 0,01 ± 0,01

933 х 790 103 101 2 29,21 *** 0,019 ± 0,014

1096 х 790 232 231 1 74,69 *** 0,004 ± 0,004

834 х 790 182 179 3 52,93 *** 0,016 ± 0,009

835 х 1025 114 112 2 32,85 *** 0,018 ± 0,012

1077 х 1025 319 312 7 88,49 *** 0,022 ± 0,008

1096 у 891 ПО 104 6 22,41 *•* 0,055 1 0,022

Срслиші ішли по комбинациям 0,02i; 1 0,004

П р и м е ч а н и е .  Линии с опушенным краем 
форм имеют опушенное листонос нлагалише.

нлагалища подчеркнуты, нее гибриды Г, от скрешииапии контрастных 
Комбинации пронумероианы для ношожности ссылки на них и табл. 4.



cyrcrmiCM. Растении copra Лирора, рсцимисиг- 
ного генотипа, на Ga ie которого созданы иссле
дуемые нами чужеродно-замещенные лииии /’. 
aeslivum/Ac. shanmensis |7|, имеют неоиушеиный 
край листопого влагалища и несут, следовательно, 
рецессивный аллель этого гена. Интрогрессивные 
(чужеродно-замещенные) линии с хромосомой 
4S1 несут доминантный аллель гена Hs в составе 
этой хромосомы, который контролирует появле
ние опушения на крае листового влагалища [4]. 
Учитывая моногенный характер контроля приз
нака [4, 8], следовало ожидать выщепления в F2 
четвертой части растений без опушенния. На 
практике наблюдали, однако, совсем другое рас
щепление (табл. 1). М ы предположили, что от
сутствие соответствия между наблюдаемым и те
оретически ожидаемым соотношениями рас
щепления может быть следствием любой из двух 
причин или обеих вместе, обусловленных при
сутствием в геноме анализируемых линий чуже
родной хромосомы: 1) поведение в мейозе пары 
хромосом, представленной двумя унивалентами, 
отклоняется от нормального, свойственного чле
нам бивалента; 2) преимущественная передача

гамет с хромосомой 48', известной как гамето- 
цидпая хромосома [ 1, 2|.

В мейозе гибрида от скрещивании двух линий 
пшеницы, одна из которых имеет пару чужеродных 
хромосом, а другая — пару пшеничных хромосом 
той же гомеологичной группы, гомеологичные 
хромосомы, в нашем случае 40 и 45', будут 
представлены двумя унивалентами вместо бива
лента. Известно, что для пшеничного унивалента 
вероятность отойти к одному, любому, из полю
сов составляет 0,25 и 0,75 составляет вероятность 
быть утраченным в цитоплазме [9]. Если функ
ционируют все гаметы, от 20- до 22-хромосомных, 
доля растений без чужеродной хромосомы и,
, значит, без опушения будет 0,563, что не соответст
вует данным оценки. Предположив, что среди 
мужских гамет функционируют только 21-хро
мосомные, мы сократим долю растений без опу
шения до 0,375 и до 0,25, если это предположение 
относится к женским гаметам. На этом возмож
ность сокращать число зигот без чужеродной 
хромосомы за счет легитимных особенностей 
мейоза дисомного гибрида И,, полученного при 
участии чужеродно-замещенной линии, исчер-

Т а б л и ц а  2
Исследование связи озериенности чужеродно-замещенных линий с признаками цитологической стабильности

Линии Оэерненность
В метафазе 1 мейоза линии среднее число:

Доля анеуплоидов Лабораторная
всхожестьунивалентов мультивалентов бивалентов

788 0,34 0,52 0,02 20,7 0,18 0,41

790 0,53 0,5 0,07 20,62 0,23 0,67

791 0,19 . 0,49 0,17 20,45 0,13 0,47

834 0,19 0,1 0,04 20,88 0,14 0,22

835 0,48 0,41 0 20,8 0,08 0,36

890 0,27 1,05 0,21 20,09 0,09 0,45

891 0,44 0,35 0,06 20,72 0,19 0,77

933 0,55 0,56 0,06 20,62 0,14 0,75

1025 0,46 0,37 0,01 20,79 ' 0,05 0,58

1026 0,46 0,13 0,21 20,42 0,07 0,36

1077 0,40 0,56 0,04 20,64 0,03 0,31

: 0,41 0,15 0 20,81 0,22 0,26

1,00 0,34 0,03 20,78 0 0,97

г 0,06 -0,21 0,03 0,56** 0,16

t .  * фикі 0,13 0,44 0,05 1 - М  > 0,32

*Для п =13 k = II и t„,„ = 0,61, t00( = 0,76.



папы и следует признать, что даже теоретически 
только специфика поколения и мейозе унивалент- 
ных хромосом не может быть признана ответст
венной за уменьшение в F2 количестпа растений 
с неопушенным листовым влагалищем против 
теоретически ожидаемого. Учитывая накоплен
ный другими исследователями опыт |9—11|, а 
также собственные результаты изучения частоты 
выявления анеуплоидных растений в чужерод
но-замещенных линиях (табл. 2), для упрощения 
дальнейших расчетов мы будем считать, что в 
формировании жизнеспособных зигот участвуют 
только 21-хромосомные гаметы как среди пыль
цы, так и среди яйцеклеток. По нашим данным 
(табл. 2), слабая озерненность чужеродно-заме- 
шенных линий и гибридов с их участием в срав
нении с реципиентным сортом Аврора не может 
рассматриваться как следствие цитологической 
нестабильности. Формирование нежизнеспособ
ных гамет пли ЗИЮ1 связано скорее всего со второй 
из рассматриваемых нами причин отклонения от 
теоретического расщепления.

Гаметоцидное действие хромосомы 4S1 прояв
ляется как дифференциальная жизнеспособ
ность гамет: гаметы, не содержащие гаметоцидную 
хромосому, нежизнеспособны. Однако выщеп- 
ление в F2 растений без опушения свидетельствует 
о функционировании части жизнеспособных гамет 
без хромосомы 4S, с геном Hs. Сопоставление до
лей растений без опушения, выщепившихся в F2 
от разных комбинаций скрещивания, выявило 
только одно различие между долями: 0,038 и 
0,004 за 2002 г. различались на уровне значимости 
0,01 < р < 0,05. Мы считаем, что результаты рас
щепления по комбинациям могут быть объедине
ны в пределах каждого года исследования. Кроме 
того, средние по годам одна от другой тоже не от
личаются (t = 1,53). В ряде случаев значения па-

рамстра выходили за пределы доверительного 
интервала, определяемою выборочними х  и о, 
лаже для уровня 99,9 %  вероятности. Полому 
принимая во внимание очень маленькие значе
ния долей неоиушенных растений в популяции 
(0,0366 и 0,0212) и небольшие в ряде случаев объе
мы выборок, мы полагаем, что нужно ориентиро
ваться все же на среднее значение тгой величины 
по популяциям Г2 в целом.

Для того чтобы экспериментальные данные 
использовать для расчетов, направленных на 
определение частоты того редкого события, ка
ким есть сохранение гаметы без гаметоцидной 
хромосомы, сделаем формальное допущение: 
пусть для гаметы, которая имеет хромосому 40, 
но не имеет хромосомы 45‘, существует некая 
вероятность р принять участие в формировании 
жизнеспособной зиготы. Формализация наших 
рассуждений предпринята с целью использовать 
в расчетах метод максимальною правдоподобия 
и заключается она в умозрительном сцеплении с 
пшеничной хромосомой О фактора нежизнеспо
собности гаметы /.. Чтобы гамета оказалась жиз
неспособной, сцепление О -/, должно быть раз
рушено и заменено сочетанием О-/, и такое со
бытие осуществляется с вероятностью р. Фактор 
/ в исходных компонентах скрещивания умозри
тельно сцеплен с 45'. Тогда от скрещивания 
45745'/X  АЪЬАЪЬ имеем гибрид 4ЪЧ401. с гаме
тоцидной хромосомой и опушенным листовым 
влагалищем. Гибрид формирует нежизнеспособ
ные гаметы О !  с вероятностью 0,5( 1-р), все ос
тальные типы гамет жизнеспособны (табл. 3).

Принимая во внимание генотипы жизнеспо
собных гамет, которые будут участвовать в фор
мировании генотипов гибридных растений Г 2 от 
скрещивания линий с опушенным листовым 
влагалищем и неопушенным листовым влагали-

Т а б л  и ца 3
Типы и доли гамет и зигот, формируемые гибридом 4S74D/,

Частота гамет 0,5 (1-р) DL 0,5p £>/ 0,5 (l-p) S'/ 0.5pS 'L

0,5 (1-р) DL 0,25 (l-p)JD LDL 0,25p (1-p) DL D l 0,25 (l-p)! D LS7 0,25p (l-p) D L S ' I

0,5р D/ 0,25р (l-p)D/DL (),25p: Dl Dl 0,25p (l-p) Dl 4S7 (),25pJ Dl 4S<3

0,5 ( І -p) S7 0,25(l-p)JS7 DL (),25p ( l-p) S'/I)/ 0.25 ( l-p),S74S7 (),25p (l-p) S7 4S1/.

0,5р S'/. 0,25pJS7, DL 0,25p'S7. 1)/ (),25p (l-p) S'lA S'l 0,25p'S7.

Примечание.  Затенены клетки с нежизнеспособными гаметами и зиготами; частота зигот, из которых в и расту г рас
тения без опушения, помешена и рамке.
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Т а б л и ц а  4
Рабочий пример расчета частоты р методом максимального правдоподобия поданным оценки популяций Р2 за 2001 г., положение отталкивания

комбинации

Наблюдаемые величины фенотипических классов

Р = 0,5 р = 0,373 Р = 0,25 р = 0,227 Р = 0.22
из табл. I

а с/ Ь е Ь е Ь е Ь е Ь е

76 4 62,2222 142,222 102,8228 182,8228 124,8 204,8 132,5499 212,5499 134,996 214,996

2 86 0 66,8889 152,889 110,5345 196,5345 134,16 220,16 142,4911 228,4911 145,1207 231,1207

3 28 2 23,3333 53,3333 38,55854 68,55854 46,8 76,8 49,7062 79,7062 50,62349 80,62349

4 31 1 24,8889 56,8889 41,12911 73,12911 49,92 81,92 53,01995 85,01995 . 53,99839 85,99839

5 45 2 36,5556 83,5556 60,40838 107,4084 73,32 120,32 77,87305 124,8731 79,31013 126,3101

6 82 4 66,8889 152,889 110,5345 196,5345 134,16 220,16 142,4911 228,4911 145,1207 231,1207

7 41 0 31,8889 72,8889 52,69667 93,69667 63,% 104,96 67,93181 108,9318 69,18543 110,1854

8 56 2 45,1111 103,111 74.54651 132,5465 90,48 148,48 96,09866 154,0987 97,87208 155,8721

Оценка
(& )

Информ.
(I)

Оценка
<&)

Информ.
(I)

Оценка
<&)

Информ.
(I)

Оценка
(& )

Информ.
(I)

Оценка 
(ЗД '

Информ
(П

1 -20,8593 151,7037 -4,8855 187,7189 6,501587 208,0508 11,26297 215,3237 12,05223 217,7025

2 -40,7704 163,0815 -32,5903 201,7978 -27,9568 223,6546 -26,2722 231,473 -26,0944 234.0302

3 -5,68889 56,88889 1,346825 70,39459 6,501587 78,01905 8,686392 80,7464 9,060341 81,63844

4 -10,9037 60,68148 -5,76887 75,08756 -2,27556 83,22032 -0,85014 86,12949 -0,62802 87,081

5 -13,7481 89,12593 -5,09545 110,2849 0,975238 122,2298 3,493052 126,5027 3,902153 127,9002

6 -23,7037 163,0815 -7.15925 201,7978 4,551111 223,6546 9,430029 231,473 10,23169 234.0302

7 -19,437 77,74815 -15,5373 96,20594 -13,3283 106,626 -12,5251 110,3534 -12,4403 111,5725

8 -18,963 109,9852 -9.26399 136,0962 -2,60063 150,8368 0,132656 156,1097 0,564501 157,8343

1 5 с £ I !Б с I  I X Бс 11 X I £ 5 с I  I

-154,074 872,2963 -78.9538 1079,384 1209,137 -27,6317 -6,64234 1238,111 -3,35181 1251,789

-0,17663" 0,3233721 -0,07315 0,249853 0,240372 -0,0231 -0,00536 0,221635 -0,00268 о,22оз::

Р = 0,5 р = 0.323 р = 0.25 р = 0,227 Р = 0,22 0,028264

П р и м е ч а н и е ,  а — количество растений с опушением. /> — без опушения, с — количество нежизнеспособных зигот, й — общая численность популяции 
Р,: 21 р - г Б с / 1 \ .

Воздействие гаметои,ш)шш 
хромосомы 

..



>• тем . емитпем, что и осмопу расчетов частоты р 
метолом максимального правдоподобия должно 
быть положено теоретическое соотношение 15 с 
опушением : 1 без опушения, а не первоначально 
предполагаемое соотношение 3:1.  Вместе с тем 
нежизнеспособные гаметы 0,5(I- р ) Ш , обеспечи
вают непоявление 7 частей зигот из общего числа 
частей 16 (табл. 3), так что среди растений попу
ляций Р2 эта часть отсутствует, а присутствуют 
только 9 жизнеспособных частей из всех 16, что 
должно быть учтено в расчетах. Поскольку соот
ношение гамет и зигот в данном случае форми
руется в зависимости от частоты р, соотношение 
7 : 9 должно быть выражено как

0,75 - 0 ,5  р — 0,25 р2: 0,25 + 0,5 р + 0,25 р1.
Для составления уравнения оценки величины 

р и величины информации из табл. 6 работы Ал
ларда 112] мы использовали те, которые даны для 
расщепления в Р2 в соотношении 15 доминант
ных : 1 рецессивный, при положении отталкива
ния: (а + Ь + с) (-2р/4- р 2) + с! (2/р) для уравнения

оценки р ± и 4/4 -- р1 для расчета величины ин
формации а  ) 01 каждой особи Г г Для получения 
полной информации / величину / умножают на 
объем выборки. Алгоритм расчета частоты р  на 
примере данных 2001 г. (из табл. 1) представлен в 
табл. 4. В качестве источника разнообразия для 
вычисления р методом максимального прав
доподобия использовали 8 однотипных расщепле
ний Я,, поскольку при наличии всего двух фено
типических классов в расщепляющейся популя
ции другого источника разнообразия у нас быть 
не могло. Величина (а + Ь + с) из формулы Аллар
да, реально представленная количеством опушен
ных растений, включает 8 частей жизнеспособ
ных зигот (мы имели и оценивали эти растения) и 
7 частей нежизнеспособных зигот (участвуют в 
формировании соотношения 15 : 1, но не обна
руживаются как реальные растения, поскольку 
нежизнеспособны, в табл. 4 столбик Ь). Именно 
поэтому общее число растений (столбик в в табл. 4) 
зависит от количества нежизнеспособных, не

Таблица 5
Рабочий пример расчета долей зигот с учетом частоты р при формировани нежизнеспособных 

(затемненные клетки решетки Псннета) и жизнеспособных зигот

Частота гамет 0,39 01 0,11 о/ 0,39 »/ 0,11р47.

0,39 Ш 0,1521 ОШЬ 0,0429 01, 01 0,1521 01,454 0,0429 ОЬ 4Б7.

0,11 01 0,0429 ОЮЬ 0,0121 0101 0,0429 01457 0,0121 П/447.

0,39 51/ 0,1521 $'/ ОЬ 0,0429 .V/ 01 0,1521 474.47 0,0429 457 447.

0,11р 47. 0,0429 в1/, ОЬ 0,0121.4'Л 01 0,0429 447А57 0,0121447.

I  = 1

Частота гамет 0,39 Ш. 0,11 01 0,39 Х7 0,11 р

0,39 ОЬ

0,11 1)/ 0,0121 0101 0,0429 0/4.47 0,0121 1)/ 4.47,

0,39 Я1/ 0,0429 47 О! 0,1521 47447 0,0429 447 447.

0,11р М . 0,012187. О/ 0,0429 447.447 0,0121447.

1/0,3721 = 2,6X74 = к, кочффиаиент для умножения значения доли зигот и к;1ждой клетке таблицы 
после удаления частот нежизнеспособных зигот (результаты в следующей решетке)

I  - 0,3721

Частота гамет 0,39 01, 0,11 13/ 0,39 57 0.11р Ь1/.

0,39 ОЬ
0,11 1)/ 0.0325 !)/!)/ 0,1153 1)/47 0,0325 1)/ 47.

0,39 47 0,1153 471)/ 0.40НХ 47 47 0,1153 47 4.47.

0,11 р 47. 0,0325 N7.1)/ 0,1153 47.4.47 0,0325 47,

I  - 1



Т а б л и ц а  6
Результаты проверки на соответствие эмпирических соотношений двух фенотипических классов и теоретических,

рассчитанных на основе величины р

Частоты в фенотипических классах

Х!

Частоты в фенотипических классах

X1
Эмпирические Теоретические Эмпирические Теоретические

опушенные неопушен-
ные опушенные неопушен-

ные опушенные неопушен-
ные опушенные неопушен-

ные

Данные 2001 г. Данные 2002 1

76 4 77,4 2,6 0,779 152 6 154,63 3,37 2,107
36 0 35,233 0,77 0,783 102 1 100,81 2,19 0,664
28 2 29,361 0,64 2,962 101 1 99,827 2,17 0,647
31 1 31.318 0,68 0,152 231 1 227,06 4,94 3,212
45 2 45,999 1 1,018 179 3 178,12 3,88 0,203
82 4 84,168 1,83 2,622 112 2 111,57 2,43 0,077
41 0 40,127 0,87 0,892 312 7 312,21 6,79 0,006
56 2 56,765 1,24 0,484 104 6 107,66 2,34 5,832

9,693 12,75

При объединении выборок При объединении выборок

395 15 396,68 13,32 0,28 1293 28 1292,9 28,14 0,60

П р и м е ч а н и е .  с)Г = 7, х200, = 14,07; <1Г = 1, Хг0 05= 3 <84-

наблюдаемых нами растений и не является суммой 
опушенных (столбик а) и неопушенных (столбик й) 
наблюдаемых растений. Величина Ь изменяется 
вместе с величиной р  и вычисляется по формуле 
(а + (1) (0,75 -  0,5 р  -  0,25 р2) / (0,25 + 0,5 р + 0,25 р2).

Полученное значение р подставляем к данным 
табл. 3 и получаем результаты первой решетки 
Пеннета в табл. 5. Частота появления растений с 
неопушенным влагалищем (клетка решетки в рам
ке) не соответствует наблюдаемой частоте. Однако 
генотипы, помещенные в затемненных клетках, 
отсутствуют, они не принимают участие в форми
ровании объема выборки и должны быть исключе
ны (вторая решетка из табл. 5). После этого сум
марная частота оставшихся генотипов должна быть 
приведена к единице (третья решетка из табл. 5). 
Соотношение 0,0325 без опушения : 0,9675 с опу
шением является теоретически ожидаемым на ос
нове величины р , рассчитанной методом макси
мального правдоподобия по данным 2001 г. и 
0,0213 :0,9787 поданным 2002 г. Учитывая величи
ну р, рассчитали теоретически ожидаемые в Р2 рас
щепления (табл. 6). Тест на однородность х 2 пока
зал, что эмпирические распределения по феноти
пическим классам однородны и не отличаются от

теоретически ожидаемых, рассчитанных на основе 
частоты возникновения жизнеспособных гамет без 
гаметоцидной хромосомы, р. Конечно, слишком 
низкие значения частот неопушенных растений в 
теоретических рядах ставят под сомнение право
мерность использования метода у}. Объединение 
всех выборок за один год в одну общую выборку и 
расчет значения у} подтверждает отсутствие разли
чий между эмпирическими и теоретически ожидае
мыми частотами в двух фенотипических классах.

Полученные нами оценки частоты передачи 
хромосомы 4Б1 потомкам гибридов не противо
речат опубликованным другими исследователями 
данным [13]. Эти результаты дают ответ на воп
рос, почему в условиях моногенного контроля 
доминантного признака при скрещивании конт
растных по фенотипу гомозиготных родительских 
форм в Р2 мы имеем 15 растений с рецессивным 
фенотипом вместо 152 (данные 2001 г.) и 28 вмес
то 330 (данные 2002 г.). Искажение соотношения 
расщепления 3 : 1 обусловлено отрицательным 
отбором против гамет, лишенных гаметоцидной 
хромосомы, на которой локализован ген, конт
ролирующий рассматриваемый признак. Возмож
ность искажения соотношения фенотипических



классов за счет действия гамегоцидой хромосомы 
может стать причиной иеираиильмых выводов о 
количестие и тине действия генов, которые конт
ролируют критический признак. Эту возмож
ность никогда нельзя исключать без целенаправ
ленной проверки, когда генетическому анализу 
подвергается растительный материал интрогрес- 
сивного происхождения.

SUM M ARY. Using experimental data on genetic analysis 
of introgressive lines for the character «hairy leaf sheath» con
trolled by the «cuckoo» chromosome 4S1, the algorithm for 
calculation of the theoretical segregation ratio in F ; was develo
ped. Segregation distortion is caused by non-viability of the 
majority of gametes lacking the chromosome 4S1. The fre
quency of functioning gametes without the chromosome 4S1 is 
determined by the probability/; versus the theoretically expec
ted ratio 7 nonviable : 9 viable ones. Since segregation involves 
two characters, gamete viability and hairiness, the ratio 15 
hairy : 1 hairless was used as a basis for search of (he frequency 
p by maximum-likelihood method using 16 populations F 2 
from crossing the lines differing in the character studied.

РЕЗЮ М Е. Експериментальні дані генетичного аналізу 
інтрогресииних ліній м'якої пшениці ча ознакою опу
шення листкової ПІХІ1И, що контролюється «зозулиною» 
хромосомою 4S1, використано для розробки алгоритму 
розрахунку теоретично очікунаного розчеплення у F 2. 
Порушення розчеплення обумонлено нежиттєздатністю 
більшості гамет, позбавлених хромосоми 4S1.. Частота 
життєздатних гамет без цієї хромосоми визначається ве
личиною р, а не теоретично очікунаним роччепленням 7 
нежиттєздатних : 9 житгєчдатних. Розрахунок р методом 
максимальної правдоподібності пронадили за теоретичним 
спіішідношенним 15 опушених : І неопушених, застосо
вуючи 16 популяцій F., від схрещування ліній, контрастних 
за ознакою, що вивчається.
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