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ЦИТОЛОГІЧНА СТАБІЛЬНІСТЬ ПШЕНИЧНИХ  
АМФІДИПЛОЇДІВ І СОРТІВ ПШЕНИЦІ В МЕЙОЗІ І

Інтрогресія генів, що контролюють корисні ознаки, до генофонду пшениці м’якої не втрачає 
своєї актуальності. Звичайним мостом для перенесення чужинних генів є пшеничні амфідиплоїди. 
Однією з умов успішного використання амфідиплоїдів як джерела чужинних генів є їхня цитологіч-
на стабільність та фертильність. Цитологічну стабільність пшеничних геномно-заміщених амфі-
диплоїдів Авротіка та Авроале визначили через характеристику подій мейозу на різних його стадіях 
шляхом вивчення цитологічних препаратів. Амфідиплоїди характеризувались відхиленнями від біва-
лентної кон’югації хромосом з появою мультивалентних хромосомних асоціацій і унівалентів у ме-
тафазі І. У анафазі спостерігали мости. Уніваленти і фрагменти, утворені після розриву мостів, 
спричиняли появу мікроядер у тетрадах. Мейотичний індекс, розрахований на підставі кількісної 
характеристики зразків амфідиплоїдів за появою мікроядер і поліад, виявився однаковим для Авро-
тіки та Авроале і перебував у межах 64–69 %. Кон’югація хромосом сортів пшениці м’якої, вивчених 
для порівняння, була бівалентною з абсолютною перевагою закритих бівалентів у метафазних 
пластинках. Процес гаметогенезу в амфідиплоїдів супроводжується іноді появою третього генера-
тивного ядра в чоловічому гаметофіті. Отримані характеристики мейозу пояснюють зниження 
насіннєвої фертильності Авротіки та особливо Авроале в порівнянні з сортами пшениці м’якої.

Ключові слова: пшениця м’яка, геномно-заміщені амфідиплоїди, мікроспорогенез, мікрогамето-
генез, макроспорогенез.

Міжвидову гібридизацію використовують 
для розширення генетичного пулу гексаплоїдної 
пшениці. У гібридів можлива втрата хромосом 
у предзиготичний або постзиготичний періоди. 
Основними гіпотетичними механізмами, які пояс-
нюють елімінацію хромосом під час мейозу в ма-
теринській клітині макроспори, є асинхронність 
клітинного циклу, деградація чужинного хромати-
ну нуклеазами, інактивація центромер. Різниця 
в посттрансляційній модифікації гістонів у бать-
ківських видів спричиняє порушення прикріплен-
ня кінетохорів до веретена поділу та аномальну 
сегрегацію сестринських хроматид у анафазі [1,2]. 
Сестринські хроматиди скріплені когезинами, од-
ночасність розщеплення когезинів протеазами за-
безпечує точну сегрегацію сестринських хроматид 

у дочірні клітини [3,4]. Сильна когезія в центро-
мерних ділянках провокує відсутність розділення 
хроматид та утворення хромосомних містків, 
ацентричних фрагментів, розриву пліч [5,6]. Хро-
мосомні фрагменти конденсуються і візуалізу-
ються на стадії тетрад як мікроядра. Гібриди 
мають знижену фертильність, і можна лише при-
пускати причину цього – порушення сегрегації 
хромосом, відсутність функціональних гамет,  
некроз ембріона [6,7]. 

Амфідиплоїди використовують для створення 
стійких до грибних захворювань інтрогресованих 
ліній пшениці м’якої. Успішність створення зале-
жить, зокрема, від фертильності амфідиплоїдів 
та отриманих за їхньою участю гібридів. Мейоз 
є ключовою стадією у зниженні фертильності 
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амфідиплоїдів та їхніх гібридів з пшеницею, тому 
дослідити цитологічну стабільність амфідиплої-
дів, які використовуються для створення інтрогре-
сивних ліній, потрібно для планування успішної 
роботи з ними. У статті наведено результати оцінки 
мейотичного поділу материнських клітин пилку 
(МКП) та материнських клітин макроспори 
(МКМ) у амфіди плоїдів та сортів пшениці м’якої.

Матеріали та методи

Як рослинний матеріал використано геном-
но-заміщені амфідиплоїди Авротіка (2n = 42, 
геном AABBТТ) та Авроале (2n = 42, геном 
ААВВRR), стійкі до збудників борошнистої роси 
та інших грибних захворювань пшениці. Субге-
номи ААВВ амфідиплоїдів є тетраплоїдним ком-
понентом ААВВ озимого сорту пшениці м’якої 
Аврора, субгеном ТТ походить від Amblyopyrum 
muticum Eig, RR – від Secale cerealе L. [8]. Також 
використано озимі сорти пшениці м’якої Аврора, 
Лелека, Ніконія (2n = 42, ААВВDD). 

Рослини вирощували за умов штучного освіт-
лення. Коли колос був у трубці між другим і третім 
листками, вилучали його з соломини та проводили 
фіксацію у фіксаторі Карнуа. Перед мікроскопіч-
ним дослідженням поміщали зразки у 2 % ацето-
кармін. З колоса діставали колосок, з нього – квітку, 
яка містить одну маточку та три пиляки. Для таких 
маніпуляцій використовували бінокуляр. Мікро-
скопічний аналіз проводили за допомогою мікро-
скопа Leica DM LB2 (об’єктиви х40 та х60).

Для аналізу цитологічної стабільності амфіди-
плоїдів і сортів вивчали МКП та МКМ. Підрахову-
вали кількість бівалентів, унівалентів, мультива-
лентів у метафазі 1 МКП та МКМ. Враховували 
правильність розподілу хромосом по дочірніх клі-
тинах, після першого та другого поділів мейозу 
через підрахунок тріад та тетрад, визначення кіль-
кості мікроядер на стадії тетрад. Порівнювали пе-
ребіг мейозу у сортів пшениці та амфідиплоїдів. 

Результати та обговорення

Сорт Аврора досліджували під час інтерфази 
(рис. 1а) та лептотени профази І (рис. 1b) мікро-
спорогенезу. Інтерфаза та лептотена профази І 
не мали порушень проходження мейотичного по-
ділу. Мікроспорогенез сортів Лелека, Аврора 
та Ніконія аналізували на стадії метафазної плас-
тинки (рис. 1с) шляхом підрахунку кількості хро-
мосом та визначення конфігурації хромосомної 
асоціації. Відбувається гомологічна кон’югація 
хромосом з утворенням на стадії метафази першо-
го поділу 21 закритого бівалента. У сорту Аврора 

наявно 1–2 відкритих біваленти. Хроматин на ста-
дії лептотени сконденсований, і хромосоми візуа-
лізуються як нитки з хроматид у вигляді клубка. За 
даними І. Колас [9], конденсація хромосом має ве-
лике значення для успішної сегрегації  хромосом 
в анафазі. Конденсація відбувається як під час ме-
йозу, так і під час мітозу, тому гени, які контролю-
ють її проходження, ймовірно, однакові. Для 
Arabidopsis thaliana ідентифіковано два гени, 
AtCAP-E1 та AtCAP-E2, продуктами яких є білки 
з субодиницею Е, які асоційовані з хромосомою 
AtCAP-E1 та AtCAP-E2 (Arabidopsis thaliana 
Chromosome Associated Protein subunit E). За умов 
рецесивних мутацій за цими генами або їхньої де-
леції порушується процес наближення та злиття 
гомологічних хромосом. Гаметогенез у чоловічо-
му та жіночому гаметофітах порушується у по-
двійних мутантів. Летальність ембріона в рослин 
AtCAP-E1-/-, AtCAP-E2+/- відбувається під час або 
перед стадією глобули, пов’язана зі зміною площи-
ни поділу клітин суспензора (підвіска) та за-
родка [10]. За даними Х. Ма [11], однієї копії гена 
AtCAP-E1 достатньо для життєздатності пилку. 
Однак чоловічі мейоцити в мутантних за цим 
геном рослин демонструють утворення унівален-
тів та мультивалентів під час метафази І та хромо-
сомні містки під час анафази І, що цілком може 
пояснюватися дефектами конденсації хроматину.

Для того щоб відбувся перехід до наступної ста-
дії профази І, зиготени, повинні активуватися гени. 
У рису (Oryza sativa L.) показано [12], що за такі 
зміни в хромосомній організації відповідає ген 
Osam1. Гомологом цього гена в арабідопсису 
є SWITCH1 (SWI1) [13,14], у кукурудзи – AM1 [15]. 
Продуктом гена є білок когезин, який потрібен 
для утримання разом сестринських хроматид під 
час мейозу та формування бівалентів. SWI1 ініціює 
синапсис хромосом, потрібен для з’єднання пліч 
хромосом із центромерами під час чоловічого мейо-
зу. Якщо рослина мутантна за геном SWI1, гомоло-
гічні хромосоми не утворюють синапси. На мета-
фазній пластинці такі порушення виявляються 
у вигляді унівалентів, відповідно зменшується кіль-
кість бівалентів. Наявність білкового продукту реє-
струється перед мейозом та на стадії профази. Роль 
цього гена яскраво проявляється в гібридів [13].

Утворення хромосомних асоціацій, відмінних 
від бівалентів, не є характерним для рослин, якщо 
їхній геном представлений парами повністю гомо-
логічних хромосом, які до того ж не містять вну-
трішньогеномних транслокацій [16]. Порушення 
гомології хромосомних пар може спричинятися 
включенням до одного з членів пари фрагментів 
чужинного хроматину, і це однозначно призводить 
до порушення проходження мейозу, зокрема 
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до утворення унівалентів. Тоді в тетрадах (рис. 1d), 
які є продуктом другого поділу мейозу, спостеріга-
ється поява мікроядер. За нормального прохо-
дження відбувається рівномірний розподіл хромо-
сом по дочірніх клітинах. 

Продуктами двох поділів мейозу МКП є чоти-
ри гаплоїдні мікроспори, які тримаються разом 
за рахунок калози, однак зв’язок між клітинами 
втрачається через поступове її руйнування [17]. 
Кожна з гаплоїдних мікроспор дасть початок пил-
ковому зерну (чоловічому гаметофіту) (рис. 1е). 
Спочатку пилкове зерно містить багато вакуоль, 

які поступово зливаються та утворюють одну ве-
лику, яка в подальшому матиме вплив на форму-
вання веретена поділу. Така вакуоля впливає 
на розташування ядра. Коли ще не відбувався мітоз 
і ядро одне, то через наявність вакуолі воно розта-
шовуватиметься на протилежному полюсі від пори 
[18], що й спостерігали (рис. 1е, f). Одноядерне 
пилкове зерно проходить нерівний мітотичний 
поділ з утворенням великого вегетативного ядра 
та малого генеративного, останнє проходить 
ще один мітоз. Розвиток пилкового зерна закінчу-
ється утворенням двох сперміїв [19]. 

Рис. 1. Мікроспорогенез і гаметогенез сортів пшениці м’якої Аврора (a, b), Лелека (с, d)  
та Ніконія (е, f): а – інтерфаза мейозу І; b – лептотена профази мейозу І; c – метафаза І (бівалентів – 21);  

d – тетради; е – пилкове зерно на стадії профази першого поділу мітозу (1 – ядро; 2 – пора);  
f – метафаза першого поділу мітозу

a

c

e

b

d

f
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Під час дослідження геномно-заміщених ам-
фідиплоїдів спостерігали порушення на різних 
стадіях. Інтерфаза та профаза Авроале не відріз-
нялися від аналогічних стадій у сортів пшениці 
м’якої (рис. 2а, b). Після профази І слідує діакі-
нез (рис. 2с). На цій стадії біваленти набувають 
більш компактної форми, помітно зменшується 
їхній розмір та кількість хіазм. Компактизація 
хроматину відбувається через надспіралізацію 
хроматид. Розмір хромосом також залежить 
від кількості хіазм, які вони утворюють. На за-
вершальних етапах цієї стадії визначається 
форма бівалента або іншого варіанта хромосом-
ної асоціації та кількість хіазм стає постійною [9]. 
Коли закінчився діакінез, клітина переходить 
на стадію метафази. На цій стадії реєструється 
поява унівалентів та мультивалентів (рис. 2d).

Якщо немає кон’югації між хромосомами в па-
хітені, це призводитиме до утворення унівалентів, 
такий процес називають асинапсисом. Також 
можливий і десинапсис, коли після кон’югації 
відбувається передчасне розходження хромосом 
з бівалента або мультивалента в пізній зиготені 
профази І – ранньому діакінезі. Така ситуація ха-
рактерна як для віддалених гібридів, так і для ам-
фідиплоїдів, як у нашому дослідженні. Наявність 

унівалентів і псевдоунівалентів у гібридів може 
свідчити про часткову гомологію геномів бать-
ківських видів, які дали початок гібриду [9]. Для 
амфідиплоїдів, які за походженням мають мати 
пари гомологічних хромосом, що в нормі кон’ю-
гують, поява унівалентів і псевдоунівалентів 
свідчить про інші механізми порушення кон’ю-
гації хромосом, крім порушення гомології. Це 
може бути характерне для амфідиплоїдів пору-
шення експресії генів [20], зокрема ортологічних 
генів арабідопсису AtCAP-E1 і AtCAP-E2 [10] 
та SWI1 [13], які контролюють процес наближен-
ня та злиття гомологічних хромосом, і тоді утво-
рюватимуться уніваленти. Псевдоуніваленти 
утворюються з одного бівалента, тому розташо-
вуються симетрично один відносно одного 
і мають однакові розміри та форму, центромера 
буде орієнтована до полюса веретена. Утворені 
уніваленти, однак, не вбудовуються в екваторі-
альну пластинку, тому розташовуються по всій 
цитоплазмі і в дочірні ядра не потрапляють. Хро-
мосоми, що відстали, візуалізуються на стадії  
тетрад у вигляді мікроядер. Можливе формування 
мультивалентів у результаті кон’югації частково 
гомологічних хромосом. При цьому утворюються 
різні просторові фігури:

a

c

b

d

Рис. 2. Мікроспорогенез геномно-заміщених амфідиплоїдів Авроале (а, b, с) та Авротіки (d):  
а – інтерфаза мейозу І; b – лептотена профази І; с – метафаза (1) та діакінез (2); d – метафаза



Плигун В. В., Єфіменко Т. С., Антонюк М. З., Терновська Т. К. Цитологічна стабільність пшеничних амфідиплоїдів... 7

–  тривалент – утворює ланцюжок (рис. 2d);
–  квадрівалент – у вигляді або ланцюжка, 

або кільця (рис. 2d);
–  гексавалент – відкритий або закритий 

ланцюжок.
На стадії метафази підраховували кількість 

хромосом і враховували наявність відмінних 
від бівалентів хромосомних асоціацій (табл. 1). 
Уніваленти, наявні у М1, відстають у анафазі 
та телофазі (рис. 3a, b) та елімінуються, що роз-
глядають як димінуцію хроматину. Утворення 
мультивалентів може бути наслідком порушен-
ня контролю парної кон’югації хромосом. Ос-
тання контролюється локусом Ph1 [20]. Локус 

контролює диплоїдну поведінку хромосом під 
час мейозу, відбувається утворення синапсису 
тільки між гомологічними хромосомами. За 
відсутності Ph1 відбувається кон’югація 
між гомеологічними хромосомами. Локус ло-
калізований на довгому плечі 5В хромосоми 
тетраплоїдної та гексаплоїдної пшениць. 
Уперше його ідентифікували Р. Райлі та В. Чап-
мен у 1958 р. в результаті оцінки метафазного 
фенотипу в гексаплоїдних гібридів пшениці, 
позбавлених 5В хромосоми (цит. за: [21]). 

На стадії тетрад мікроспорогенезу, крім  
тетрад (рис. 4a, b), спостерігали ще й тріа-
ди (рис. 4с). У клітинах МКП одного й того 

a b

Рис. 3. Мікроспорогенез геномно-заміщеного амфідиплоїда Авроале: 
a – анафаза; b – телофаза (стрілки вказують на хромосоми, що відстали)

Таблиця 1. Асоціації хромосом під час метафази І МКП у амфідиплоїдів 

Конфігурація  
хромосомних асоціацій

Кількість МКП 
з цією 

 хромосомною 
асоціацією

Конфігурація  
хромосомних асоціацій

Кількість МКП 
з цією 

 хромосомною 
асоціацією

МКП Авротіки
14Пз+4Пв+2Ш 1 12 Пз+2 Пв+2 І+4 Ш 9
16 Пз+2 Пв+4 І 2 10 Пз+5 Пв+4 Ш 14
17 Пз+2 І+2Ш 3 16 Пз+2 Пв+2 Ш 15
11 Пз+2 І+4IV 4 13 Пз+6 Пв+4 І 15
16 Пз3 Пв+4 І 5 15 Пз+5 Пв+2 І 17

10 Пз+8 Пв+6 І 6 12 Пз+6 Пв+2 Ш 18
15 Пз+4 Ш 7 15 Пз+4 Пв+4 І 19

14 Пз+5 Пв+4 І 8 16 Пз+4 Пв+2 І 21
14 Пз+4 Пв+3 І+1 Ш 9 – –

МКП Авроале
14 Пз+3 Пв+5 І+1 Ш 7 14 Пз+4 Пв+3 І+1 Ш 14
11 Пз+8 Пв+1 І+1 Ш 9 14 Пз+4 Пв+6 І 15

15 Пз+3 І +3 Ш 11 14 Пз+4 Пв+2 Ш 15
11 Пз+5 Пв+4 І +2 Ш 12 14 Пз+4 Пв+2 Ш 21
14 Пз +4 Пв +3 І+3 Ш 14 – –

Примітка. Пз – закритий бівалент; Пв – відкритий бівалент; І – унівалент; Ш – тривалент; IV – квадрівалент.
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самого пиляку пшениці поділи здебільшого від-
буваються синхронно. На пиляках амфідиплої-
дів спостерігали відхилення від цієї тенденції. 
Наприклад, одна з клітин перебуває на стадії 
метафази, а інша – на стадії телофази, одна клі-
тина перебувала на стадії метафази, а інша – ана-
фази (рис. 4d). Одна з двох клітин діади – на ста-
дії телофази, інша відстає (рис. 4d), при цьому 
є міст. Асинхронність клітинного циклу, 
як і поява мостів у анафазі, може бути наслідком 
у посттрансляційній модифікації гістонів, 
від якої залежить прикріплення кінетохорів 
до веретена поділу та сегрегація сестринських 
хроматид у анафазі [1,2]. Порушення в пост-
трансляційній модифікації гістонів, як і інші 
епігенетичні явища, є характерними для амфіди-
плоїдів [23]. Міст утворюється між анафазними 
хромосомами (рис. 4d). Коли він руйнується, 
то з фрагментів у результаті конденсації хрома-
тину утворюються мікроядра [24]. Отже, наяв-
ність мікроядер пов’язана не лише з появою 
унівалентів у метафазі М1, а й з формуванням 
та розривом мостів у анафазі І чи анафазі ІІ.

За результатом аналізу мейозу на стадії те-
трад можна обчислити мейотичний індекс, який 

розраховується як відношення кількості тетрад 
без порушень до загальної кількості дослідже-
них тетрад [25]:

( )
,

Тн

Тн Тмя Тр Тп+ + +

де Тн – тетради без порушень; Тмя – тетради, 
які мають мікроядра; Тр – тріади; Тп – поліади.

Вираховування такого показника є доціль-
ним, коли утворювалися тетради з мікроядрами, 
тріади чи поліади. Він дає змогу кількісного по-
рівняння мейотичної стабільності різних зраз-
ків, зокрема амфідиплоїдів (рис. 5).

a

c

b

d

Рис. 4. Мікроспорогенез геномно-заміщених амфідиплоїдів Авроале (a, b, d) та Авротіки (с):  
a – тетради з мікроядрами; b – тетради з хромосомою, що відстала; c – тріада мікроспор;  

d – діада мікроспор на різних етапах поділу, з хромосомним мостом

Рис. 5. Мейотичний індекс у геномно-заміщених 
амфідиплоїдів Авротіка та Авроале
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У табл. 2 наведено дані до розрахунку мейо-
тичного індексу для Авротіки та Авроале. Порів-
няння кількісних характеристик двох амфідипло-
їдів за критерієм рангів Вілкоксона – Уайта 
показало відсутність різниці між ними за мейо-
тичним індексом (U=108), кількістю тетрад без 
порушень (U=133,5), кількістю тетрад з пору-
шеннями (U=135,5 за одних і тих самих критич-
них значень U0,01=93, U0,05=103,7). Однак у тетра-
дах Авроале не знайдено жодної тріади, тоді 
як для Авротіки їхня поява виявилась звичайним 
явищем (табл. 2). Отже, мейотичний індекс сам 

по собі не є показником, що характеризує стабіль-
ність чи нестабільність мейотичних подій у рос-
линному зразку. Повнішу інформацію можна  
отримати при структуризації цього показника 
за елементами оцінки, які входять до його розра-
хунку. Отримані нами результати дають змогу 
припустити, що порушення мейозу в Авротіці 
може серед іншого спричинюватися порушенням 
синхронності процесів другого мейотичного по-
ділу, а для Авроале це не є характерним. 

Процеси гаметогенезу спостерігали при фор-
муванні пилкових зерен (рис. 6). Наші результати 

Таблиця 2. Дані до структуризації показника мейотичного індексу в геномно-заміщених амфідиплоїдів 

Номер 
колоса

Тетради 
без порушень

Тетради 
з мікроядрами Тріади Мейотичний індекс, 

%
Авротіка Авроале Авротіка Авроале Авротіка Авроале Авротіка Авроале

1 27 29 19 14 4 - 54 60
2 32 35 21 13 0 - 60 71
3 45 29 26 12 0 - 63 70
4 29 39 18 17 0 - 62 69
5 31 53 17 19 0 - 64 74
6 23 29 9 13 0 - 72 69
7 43 38 21 10 9 - 59 79
8 39 47 17 16 11 - 58 75
9 56 32 29 16 6 - 61 63
10 32 27 13 12 0 - 71 69
11 28 41 9 27 - 76 57
12 31 12 - 70
13 29 11 - 72

a

c

b

Рис. 6. Мікрогаметогенез геномно-заміщеного 
амфідиплоїда Авроале:  

a – пилкове зерно з вегетативним (1)  
та генеративним (2) ядрами;  

b – пилкове зерно з вегетативним ядром 
великого розміру та двома сперміями;  

c – пилкове зерно з вегетативним ядром  
та трьома сперміями
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підтверджують спостереження Ф. Сайферта [26], 
що на ранніх стадіях розвитку пилкового зерна 
продукти першого мітозу, вегетативне та генера-
тивне ядра, мало відрізняються. Перед другим 
поділом одне ядро, вегетативне, стає помітно 
більшим за друге (рис. 6а), яке проходить другий 
поділ з утворенням двох сперміїв (рис. 6b). Дру-
гий поділ гаметогенезу у злаків відбувається, 
коли майбутнє пилкове зерно міститься в пиляку. 
У тютюну, цибулі, лілії мітоз ІІ проходить на прий-
мочці маточки, коли пилкове зерно проростає 
в пилкову трубку. Морфологічні та функціональні 
відмінності вегетативного та генеративного ядер, 
що формуються після першого поділу гаметоге-
незу, пояснюють через закладення асиметричного 
веретена поділу і формування вигнутого фрагмо-
бласту [27]. Спостерігали утворення трьох спер-
міїв (рис. 6с). Раніше було показано, що такі 
спермії можуть не закінчити свій розвиток, що за-
вершується стерильністю рослини [28,29].

Вивчення макроспорогенезу є набагато 
складнішим дослідженням. У розвитку пиляку 
бере участь велика кількість материнських клі-
тин пилку (МКП), і в кожній квітці пиляків три. 
Материнська клітина макроспори (МКМ) одна 
на квітку, тому отримати цитологічний препарат 

МКМ складно. У геномно-заміщених амфіди-
плоїдів спостерігали декілька стадій мегаспо-
рогенезу: профазу І, діакінез, метафазу, телофа-
зу І та стадію тетрад (рис. 7). На стадії профази 
було наявне скупчення хроматину, яке менше 
від загальної хромосомної маси (рис. 7а). Діакі-
нез проходив без візуальних порушень. Під час 
метафази іноді реєстрували уніваленти (рис. 7b). 
На стадіях телофази та тетрад порушень не спо-
стерігали (рис. 7 c, d).

У перебігу мейозу всередині квітки Авроале 
існує асинхронність подій у жіночій та чоловічій 
статевих сферах: коли в материнській клітині 
мегаспори відбувається метафаза І, материнська 
клітина пилку до мейозу ще не переходить. 

Висновки

Вивчені сорти пшениці м’якої мали нормаль-
ний перебіг мейозу МКП з утворенням у мета-
фазі І 21 бівалента, переважно закритих. Амфі-
диплоїди характеризувались відхиленнями 
від бівалентної кон’югації хромосом із появою 
мультивалентних хромосомних асоціацій і уні-
валентів у метафазі І. У анафазі ІІ амфідиплоїдів 
спостерігали мости. Розрив мостів з утворенням 

a

c

b

d

Рис. 7. Макроспорогенез геномно-заміщеного амфідиплоїда Авроале: a – зиготена профази І;  
b – метафаза І; с – телофаза І; d – тетрада після телофази ІІ
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великих фрагментів, які візуалізуються на стадії 
тетрад мікроспорогенезу як мікроядра, а також 
локалізація унівалентів поза межами метафазної 
пластинки, що супроводжується їхньою еліміна-
цією, є причиною втрати частини хромосом ге-
ному, формування гамет зі зниженою життєздат-
ністю і, як наслідок – зниження фертильності 
амфідиплоїдів. Мейотичний індекс, розрахова-
ний на підставі кількісної характеристики зраз-
ків амфідиплоїдів за появою мікроядер і поліад, 
однаковий для обох амфідиплоїдів, вказує 

на їхню знижену мейотичну стабільність у по-
рівнянні з сортами пшениці. Порівняння мейо-
тичного індексу Авротіки та Авроале за струк-
турними елементами показує різницю 
між вивченими амфідиплоїдами: мікроспороци-
ти Авротіки не формують поліад, для Авроале 
їхня наявність є звичайним явищем і дає внесок 
до мейотичного індексу. Отримані характери-
стики мейозу пояснюють зниження насіннєвої 
фертильності Авротіки та особливо Авроале 
в порівнянні з сортами пшениці м’якої.
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V. Plyhun, T. Iefimenko, M. Antonyuk, T. Ternovska 

CYTOLOGICAL STABILITY OF WHEAT AMPHIDIPLOIDS  
AND CULTIVARS IN MEIOSIS I

Introgression of genes controlling useful traits into a common wheat gene pool is still a highly actual 
task. Amphidiploids usually serve as a bridge for transferring alien genes into the wheat genome. One of the 
conditions of successful use of amphidiploids as sources of alien genes is their cytological stability and 
fertility. Cytological stability of the genome substitution amphidiploids Aurotica and Auroale was determined 
through characterization of different meiosis stages by studding cytological preparations. Amphidiploids 
were characterized by deviations from the bivalent chromosome conjugation, appearance of multivalent 
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chromosome associations, and univalent chromosomes in metaphase I. In the anaphase, bridges were 
observed. Univalents and chromosome fragments resulted from the bridges breakage caused appearance of 
micronuclei in tetrads. Conjugation of chromosomes in common wheat cultivars, studied for comparison, 
was bivalent, with the absolute preference of closed bivalents in metaphase plates. The meiotic index 
calculated on quantitative characteristics of amphidiploids with micronuclei and polyads was similar for 
Aurotica and Auroale and varied between 64–69 %. In tetrads of Auroale no triads were found, whereas in 
Aurotica triads were usual. So, the meiotic index in itself is not an indicator for the meiotic stability of a 
plant sample. More exhaustive information can be received through structuring of the meiotic index for 
assessment of components which are used for its calculation. The received results enable to assume that 
meiotic abnormalities in Aurotica may be caused by disorder of synchrony in meiosis II processes, whereas 
for Auroale this disorder is not typical. Gametogenesis in amphidiploids sometimes demonstrated appearance 
of the third generative nucleus in the male gametophyte. Determined meiosis characteristics explain the 
decline in seed fertility of Aurotica, and in particular Auroale, compared to common wheat cultivars.

Keywords: common wheat, genome substitution amphidiploids, microsporogenesis, microgameto-
genesis, macrosporogenesis. 
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